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La evolucion craneal de los mamiferos ha estado caracterizada por la modifica-
cion de sus estructuras anatomicas, para el desarrollo de complejas estructuras;
sin embargo, a pesar de la composicion de algunos arreglos ecomorfologicos
craneales y mandibulares; la historia evolutiva de este grupo muestra conver-
gencias iterativas a lo largo del tiempo, demostrando que algunos fenémenos
evolutivos surgen como respuesta a condiciones similares.

Desde el punto de vista filogenético, se ha demostrado que existe una relacion
compleja entre la cercania filogenética, la integracion y la funcién; sobre la
definicion de las formas del craneo de los mamiferos a lo largo de la evolucion.
La probabilidad de comprobar la influencia de la historia evolutiva en la morfo-
logia craneal de los organismos, se incrementa cuando se analizan niveles taxo-
nomicos bajos o cuyas secuencias de divergencia moleculares son pequefias;
contrario a cuando se analizan grupos mas lejanos con divergencias mayores.

La estructura craneal también se ve influenciada por factores externos durante
la ontogenia de los individuos; como resultado de los ajustes evolutivos y
ecologicos entre el fenotipo y el ambiente. El habitat ha sido una de las princi-
pales fuentes de variacién morfolégica, mostrando especializaciones complejas
para especies que viven o pasan partes de sus ciclos de vida en ambientes acua-
ticos, terrestres y aéreos. La dieta por su parte también es otro factor que ha
determinado la evolucion del tamafio, forma y robustez del craneo y mandibu-
la, al igual que la forma, el tamafio y la disposicion de los dientes; proporcio-
nando especializaciones especificas para cada tipo de dieta. Las conductas de
agresion también han modelado el craneo de este grupo animal, dado que se usa
como un mecanismo de ofensa, defensa, y para sus exhibiciones ritualisticas
frente a las hembras.
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(Bogota, Colombia, 1982), es graduada
de Biologia Marina de la Universidad
Jorge Tadeo Lozano (2000-2006),
desarrollando sus estudios posgradua-
les en el Centro Interdisciplinario de
Ciencias Marinas del Instituto Politéc-
nico Nacional (La Paz, B.C.S,,
México) obteniendo su titulo de Maes-
tria en Ciencias en Manejo de Recursos
Marinos en el afio 2009 y su Doctorado
en Ciencias en el afio 2014.

Desde su formacion inicial, ha dedica-
do su trabajo a entender “;qué?” y
“scuales?” eventos ocurren en la biolo-
gia de las especies estudiando aspectos
biolégicos de especies marinas. Con
estudios posteriores, su investigacion
se enfoco en el “;como?” funcionan las
estructuras de los sistemas biol6gicos,
asi como el impacto del desempefio de
los organismos sobre el funcionamien-
to de los ecosistemas; usando herra-
mientas como la morfologia funcional,
ecomorfologia, biomecénica y cinema-
tica. Sus estudios doctorales buscaron
responder no solamente el cémo
funcionan las estructuras, si no el “¢por
qué?” hay diferencias morfologicas
entre estructuras biolégicas, incluyen-
do analisis de la historia evolutiva de
las especies, permitiendo el desarrollo
de teorias que permitan entender los
procesos de diversidad fenotipica y sus
mecanismos a distintas situaciones
ambientales. Por medio de estas herra-
mientas, actualmente trabaja también
con el analisis de vulnerabilidad
ecosistémica y de especies, tratando de
obtener informacién sobre los procesos
evolutivos y las presiones de seleccion
que operan sobre los organismos en los
ecosistemas que habitan.



ACREDITACION

%A UNIVERSIDADSANTO ToMAS - |1 S5TRE5E

’S PRIMER CLAUSTRO UNIVERSITARIO DE COLOMBIA | MULTICAMPUS |
TTTTT

\/\genc ia por seis afos

Componentes filogeneéticos
y ecologicos de la
variacion morfologica
del craneo de mamiferos

Jimena Bohorquez Herrera

UNIVERSIDAD
SANTO TOMAS



Componentes filogenéticos y ecolégicos de la variacién morfolégica
del craneo de mamiferos.

Bohdrquez-Herrera, Jimena. Facultad de Ciencias Exactas y Natura-
les, Universidad Libre, Seccional Barranquilla. Tunja: Buhos Editores
Ltda., 2019. 84 paginas; 17x24 cms. Incluye referencias bibliograficas

ISBN: 978-958-5471-52-8

Comité editorial

Fr. Alvaro José ARANGO RESTREPO, O.P.
Rector

Fr. Omar Orlando SANCHEZ SUAREZ, O.P.
Vicerrector Académico

Fr. Héctor Mauricio VARGAS RODRIGUEZ, O.P.
Vicerrector Administrativo y Financiero

Maria Ximena ARIZA GARCIA
Directora Ediciones Usta Tunja

Sandra Consuelo DiAZ BELLO
Directora Unidad de Investigacién e Innovacién

Juan Carlos CANOLES VASQUEZ
Director Centro de Recursos para el Aprendizaje y la Investigaciéon

Primera edicion, 2019
ISBN: 978-958-5471-52-8

Correccién de Estilo
Erika Liliana Martinez Bahamon

Diagramacion e impresién: Buhos editores Ltda.
Todos los derechos reservados conforme a la ley. Se permite la reproduccién citando fuente.

El pensamiento que se expresa en esta obra, es exclusiva responsabilidad de los autores y
no compromete la ideologia de la Universidad Santo Toma4s.

A Ediciones Usta
USTA Universidad Santo Tomds
unversionn 2019 UNIVERSIDAD

SANTO TOMAS LIiBRE’

Departamento Ediciones Usta Tunja
Universidad Santo Tomads, Seccional Tunja

Queda prohibida la reproduccion parcial o total de este libro por cualquier proceso
reprogrdfico o fonico, especialmente por fotocopia, microfilme, offset o mimedgrafo.
Ley 23 de 1982.



AGRADECIMIENTOS

Este trabajo es producto del esfuerzo conjunto de muchas personas e institu-
ciones que permitieron su desarrollo y exitosa conclusion. Especificamente su
financiacion fue apoyada por los proyectos “estado de salud, uso sustentable y
conservacion del Golfo de California. 2010-2012. (Proyecto de red del IPN)”,
“estrategias de conducta materna y supervivencia de crias de lobo marino
de California en la colonia Los Islotes, B.C.S. (SIP 20100911)”, “estudios
isotopicos en mamiferos marinos. Fase II: Variabilidad regional de valores
isotopicos en el Golfo de California (SIP-IPN 20110297)”, “estudio sobre la
lactancia en el lobo marino de California, Zalophus californianus (SIP-IPN
20110299)”, “monitoreo de la poblacién y condicion de salud del lobo marino
de California (Zalophus californianus californianus) en las colonias de repro-
duccién del Golfo de California. Comisién Nacional de Areas Naturales Pro-
tegidas (CONANP)) (PROMOBI 2011)”, “relacién entre la biomagnificacién
y el enriquecimiento isotépico en la trama tréfica frente a Bahia Magdalena
(SIP 1451)”, “valores isotépicos de carbono y nitrdgeno y estimacién de nive-
les tréficos de organismos marinos frente a Bahia Magdalena (SIP 20120061
y SIP 20120363)”, “poblacién, habitat y dieta de lobo marino de California,
Zalophus californianus, en la region de Bahia Magdalena, Baja California Sur
(SIP 20120069 y SIP 20130402)”, “monitoreo de la poblacién del lobo marino
de California (Zalophus californianus) en colonias reproductivas del Golfo de
California y estudio de la interaccién con las pesquerias artesanales; tres ca-
sos de estudio. Comisién Nacional de Areas Naturales Protegidas (CONANP)
(PROMORBI 2012)” y “monitoreo de la poblacién del lobo marino de Cali-
fornia (Zalophus californianus); andlisis de la variacién interanual del nicho
isotopico y refuerzo a promotores comunitarios de Bahia Kino (RB Isla San
Pedro Martir) e Isla San Jorge (APFF Islas del Golfo de California). Comisién
Nacional de Areas Naturales Protegidas (CONANP) (PROMOBI 2013)”.

Gracias a los Doctores David Aurioles Gamboa, Claudia J. Hernandez Ca-
macho (Centro Interdisciplinario de Ciencias Marinas, Instituto Politécnico
Nacional, México), Dean C. Adams (Iowa State University), Jim Dines, David



Janiger (Natural History Museum of Los Angeles County) y Maureen Flan-
nery (California Academy of Sciences); quienes apoyaron y guiaron el paso a
paso de varios afios dedicada a la investigacién de mamiferos, y de los cuales
aprendi el deleite de la investigacion con excelencia, exigencia y pasion.

A la fundacion SQUALUS (Colombia) y a la Universidad Santo Tomas, Sec-
cional Tunja, quienes han apoyado los procesos de investigacién constante-
mente con maravillosas ensefianzas y apoyos.

A mis padres, hermanas y sobrinas, a mi bello esposo y a mi hija; quienes son
mi motor de vida y quienes realmente son mi empuje, mis mayores creyentes
y mi mejor ejemplo. Gracias por creer en mi, por permitirme sofiar y apo-
yarme a pesar de todo. Por nunca dejar de amarme y por ayudarme a seguir
creyendo. A Dios y la vida, por ponerme grandes oportunidades en mi camino
y darme la fuerza para enfrentar cada reto y salir victoriosa. Por las muchas
bendiciones y angeles que han puesto en mi camino.



“Felix Qui Potuit Rerum Cognoscere Causas”

Virgilio

DEDICATORIA

A mi esposo Fredy, por permitirme construir este bello camino a su lado;
A mi hermosa Elizabeth, por ser mi mayor orgullo y el motor de mi vida;
A mis padres, hermanas y sobrinas por su amor y apoyo incondicional,

A Dios y la Virgen por sus constantes angeles y bendiciones.
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Prologo

Los vertebrados son abundantes y visibles en la experiencia de las
personas del mundo natural, al mencionar la palabra animal es comtn que
estas asocien el concepto a un vertebrado y usualmente a un mamifero. Los
vertebrados son también notablemente diversos, a partir del registro fésil se
puede rastrear la evolucion a lo largo de 150 millones de afios de mamiferos
desde sus pequefios antepasados ectotérmicos y sin pelo hasta los mamiferos
endotérmicos y peludos.

Las estructuras del craneo y especialmente los dientes de mamiferos
son los fésiles mas abundantes, y es en estas estructuras que los cientificos
han basado sus estudios sobre los procesos evolutivos de estos animales. El
craneo de los mamiferos se ha estudiado, durante décadas, en sus variadas
componentes funcionales, en los tiltimos afios ha integrado a estos estudios los
componentes filogenéticos y ecoldgicos, los cuales aportan a la comprensién
de los patrones de la variabilidad morfol6gica, esta es la tematica principal
del presente libro, donde la Dra. Jimena Bohdérquez mediante un enfoque
integrador y examinando las técnicas mds recientes ecomorfoldgicas y
filogenéticas, nos presenta detalladamente en el desarrollo del libro estudios
desde la convergencia evolutiva craneal hasta los procesos adaptativos que
modelan las interacciones ecomorfologicas de los mamiferos actuales, lo cual
estd estrechamente ligado a la linea de investigacion de la Dra. Bohorquez
quien ha realizado estudios en esta area desde su pregrado en biologia marina,
seguido de sus estudios en ecomorfologia de vertebrados marinos realizados
tanto de maestria, doctorales, y a lo largo de su carrera profesional.

Dr. Hugo A. Benitez
Laboratorio de Ecologia y Morfometria Evolutiva
Universidad Catélica del Maule, Chile
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COMPONENTES FILOGENETICOS Y ECOLOGICOS
DE LA VARIACION MORFOLOGICA DEL CRANEO DE MAMIFEROS

Introduccion

La diversificacién bioldgica de los organismos resulta de la division
de una poblacion ancestral, cuyos descendientes experimentan procesos de
seleccion, deriva genética y mutacion; mientras limitan su divergencia debido
al flujo genético (Stalkin, 1987). Para su mejor comprensién, este proceso
requiere la consideracién de mtiltiples dimensiones como las relaciones evo-
lutivas, la variacion morfolégica y la diversidad ecolégica (variables biéticas
y abioticas) (Schluter, 2000).

El disefio biolégico de los organismos define su supervivencia y debe
proveer lo necesario para suplir sus necesidades (ej. escape a depredadores,
la obtencién de alimento y la resistencia a climas o ambientes extremos), asi
como estar acorde con las exigencias fisicas del ambiente (ej. gravedad, pre-
sién) (Kardong, 2001). Por su parte, el tamafio corporal de los organismos
determina en gran medida su metabolismo, pues al incrementar el tamafio cor-
poral; tanto las tasas metabdlicas como el consumo de oxigeno disminuyen.
De esta manera, al aumentar el tamario de un animal, las modificaciones en su
disefio bioldgico para soportar su peso, son también mayores. Generalmente,
un mayor tamaiio se asocia con el aumento en la robustez de su sistema esque-
lético; razon por la cual en los vertebrados terrestres existe un limite superior
de tamafio, cuando el peso y robustez de sus extremidades de soporte sean tan
grandes, que la locomocion no sea practica (Kardong, 2001).

Las asociaciones de rasgos en el disefio de cada organismo influencian
las vias evolutivas en muchas formas, que pueden ir desde la limitacién de la
variabilidad de los rasgos individuales, hasta la facilitaciéon de transforma-
ciones en los conjuntos funcionales (Bolker, 2000; Goswami, 2006). A este
respecto, Mayr (1956) precis6 que la regla general en evolucion es que existen
multiples soluciones para las necesidades bioldgicas; por lo que la proteccién
de un individuo a un depredador no se basa ni en su velocidad, ni en su ar-
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madura, ni en su coloracién criptica, ni en su veneno, ni en su mal sabor, ni
por sus capacidades para ocultarse, ni por sus habitos nocturnos; si no por la
combinacion de muchos de estos aspectos.

El fenotipo de un organismo es entonces, el resultado de multiples
presiones de seleccion que actian mediante interacciones complejas entre la
constitucion genética y epigenética, y el ambiente externo con el que se inte-
racciona; involucrando asi la historia filogenética y el ajuste “reciente” a los
ambientes locales (Mayr, 1956; Straney & Patton, 1980; Caumul & Polly,
2005).

Los caracteres bioldgicos son el producto tanto de la historia proximal
como de la mas antigua. La primera se refiere a la historia de desarrollo intra
generacional de un individuo especifico; mientras que la segunda involucra la
historia evolutiva inter generacional entre individuos (Buchanan et al. 2009).
La estructura genética de cada estructura de un organismo, es uno de los as-
pectos que ayudan a entender cdmo una especie responde a las presiones de
seleccién, asi como los procesos evolutivos de las especies. A pesar de esto,
son pocos los estudios que se han enfocado en comprender las bases genéticas
involucradas en la evolucién de las diferencias morfologicas de los organis-
mos (Wilmore et al. 2009).

La estructura genética de un rasgo con alta complejidad, es el resulta-
do de multiples procesos relacionados, que involucran genes, células y tejidos
a lo largo del desarrollo. En el caso del craneo, la diferenciacién morfolégica
tipicamente se basa en el envio y respuesta de sefiales, incluyendo las interac-
ciones entre las diversas células durante el tiempo del desarrollo; en las cuales
algunos factores pueden ser consecutivos, mientras que otros pueden estar
distribuidos en el organismo (ej. células circulatorias, las sefiales extracelula-
res paracrinas, autocrinas, endocrinas, entre otros.) (Buchanan et al. 2009). De
esta manera, cientos de elementos gendmicos funcionales estan involucrados,
tanto intra como inter celularmente; y la cantidad de estos elementos, asi como
su variabilidad natural son independientes para cada individuo (Figura 1). Si
bien es cierto que aun falta mucha investigacion para la identificacién exacta
de los procesos genémicos; algunos trabajos actuales intentan por lo pronto,
analizar el flujo de informacion, por medio de las sefiales que se emiten (Bu-
chanan et al. 2009).
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Figura 1. Ejemplo de las interacciones entre los elementos funciona-
les genémicos que se basan en el envio, recepcion y respuesta de sefiales, que
pueden afectar la formacién de una estructura o de un rasgo de la misma. El
ejemplo involucra cuatro tipos de células con sus respectivos elementos ge-
némicos que mandan y reciben sefiales para el desarrollo de un determinado
tejido de interés como el hueso que forma el craneo.
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Fuente. Tomado y editado de Buchanan et al. 2009.

Los mamiferos conforman un grupo de organismos con alrededor de
5.400 especies existentes y 4.000 géneros fdsiles, que habitan ecosistemas
muy diversos que imponen presiones fisicas y ambientales completamente
distintas. L.os mamiferos comparten la misma arquitectura esquelética, 6rga-
nos, rutas metabdlicas y temperatura corporal; sin embargo han desarrollado
una gran diversidad de especializaciones ecomorfoldgicas, en forma y tamafio,
que se ajustan a las necesidades de cada especie (Figura 2). Si bien la mayoria
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de mamiferos son terrestres, muchos de ellos también han logrado emplear
los sistemas acuaticos y aéreos para completar gran parte de sus ciclos vitales;
estando sometidos a presiones fisicas muy distintas y por ende ajustando sus
disefios biolégicos a las mismas. De esta manera se han alcanzado formas
extremas como el murciélago moscardon (Craseonycteris thonglongyai) cuyo
peso no excede los dos gramos, o la musarafiita (Suncus etruscus) de 1.8 a3 g
de biomasa con longitudes que no exceden los 50 mm; hasta organismos como
la ballena azul (Balaenoptera musculus) que alcanza un peso mayor a las 100
toneladas (Kardong, 2001; Luo, 2007) (Figura 2).

Figura 2. Relacién longitud - peso de algunas especies de mamife-
ros. De izquierda a derecha segin su longitud: murciélago moscardon
(Craseonycteris thonglongyai), conejo comun (Oryctolagus cunicu-
lus), humano (Homo sapiens), lobo marino de california (Zalophus
californianus), oso café (Ursus arctos), elefante africano (Loxodonta
africana), rinoceronte blanco (Ceratotherium simum) y ballena azul
(Balaenoptera musculus).
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El entendimiento completo del disefio de los organismos requiere in-
volucrar andlisis funcionales, histéricos y ecolégicos, integrando informacion
proveniente de numerosas disciplinas que han sido consideradas “indepen-
dientes” en biologia (Wainwright & Reilly, 1994). Por esta razon, durante
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décadas los morf6logos han buscado patrones que permitan correlacionar la
forma con la funcion, para entender la significancia adaptativa y biomecanica
de las diferencias morfoldgicas entre especies. De esta manera, entre mas alta
sea la correlacion, mas fuerte sera la hipétesis de que la morfologia evolucio-
noé bajo la seleccion natural, como una adaptacion al papel biologico y ecolo-
gico que desempeiia esa especie (Radinsky, 1985). La integraciéon morfol6gi-
ca es medida por medio de analisis estadisticos de patrones de covariacién y
correlacion, la cual refleja la tendencia de los caracteres que varian de manera
coordinada (Goswami, 2006).

De esta manera, este texto pretende exponer los componentes tanto de
la historia evolutiva de las especies, representados en la historia filogenética;
asi como aquellos aspectos ecolégicos, que participan en la variacién mor-
fologica craneal de los mamiferos. Para esto, el presente escrito muestra en
principio una descripcién general de la estructura craneal de los mamiferos,
resaltando la importancia de la misma; como un elemento esencial que reco-
pila informacion sobre la historia de vida de los organismos.

Para explicar la relacién entre la filogenia y la morfologia craneal
de los mamiferos, primero se detalla la filogenia del grupo y se propone una
posible conciliaciéon entre la informacién morfolégica y molecular, basada
en estudios recientes. También se describen las variaciones de los caracteres
morfoldgicos craneales y mandibulares; asi como las convergencias de los
mismos, que han ocurrido a lo largo de su historia evolutiva. Por dltimo, se
analizan algunos ejemplos que permiten identificar las razones por las cuales
pueden o no encontrarse relaciones significativas entre la filogenia y la forma
del créneo, de los distintos grupos de mamiferos.

Con respecto a los mecanismos ecolégicos que influyen en la morfo-
logia craneal de estos organismos; se consideran y explican la influencia del
habitat, el clima y los rangos geograficos, como variables que intervienen en la
determinacion de las formas craneales a nivel evolutivo. La dieta por su parte,
es descrita como uno de los factores con mayor influencia en las distintas for-
mas tanto del craneo, mandibula y dientes. Por tltimo, se detalla la asociacién
entre la morfologia craneal y las conductas de agresién entre machos, siendo
un aspecto de gran importancia dentro de la historia de vida de los individuos.
A este respecto, se presentan los resultados del caso de estudio enfocado a la
relacion entre las variaciones morfolégicas craneales y las conductas de agre-
sion entre machos adultos del lobo marino de California en México.
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Capitulo I.

El craneo y su forma

“... Puede decirse metaféricamente que la seleccién natural estd
haciendo diariamente, y hasta por horas, en todo el mundo, el es-
crutinio de las variaciones mds pequenas; desechando las que son
malas, conservando y acumulando las que son buenas, trabajando
insensible y silenciosamente donde y cuando se presenta una opor-
tunidad, en el mejoramiento de todo ser orgdnico en relacién con
sus condiciones orgdnicas e inorgdnicas de vida”.

(Charles Darwin. El Origen de las Especies [1809-1882])

El proceso de cefalizacion que ocurre en los
vertebrados y algunos invertebrados, permi-
te la agrupacion de numerosos érganos vita-
les como el cerebro, los sentidos, las estruc-
turas para la obtencién del alimento y gran
parte del sistema respiratorio. Este proceso
permite a los individuos obtener rapidamen-
te la informacién sobre el ambiente que lo
rodea y actuar acorde a los beneficios o
amenazas que le sean impuestos. El craneo,
por ende, es una estructura esquelética que
debe ser lo suficientemente robusta para
proteger la vulnerabilidad de estos 6rganos;
pero también debe permitir la estimulacién
de ojos, oidos y nariz, asi como el consumo
de alimento, la obtencion de oxigeno y la
termorregulacion del cerebro, durante una
actividad sostenida o una elevacién de la
temperatura ambiental. En muchos organis-
mos esta estructura también sostiene la caja
sonora, la cual permite amplificar o amorti-
guar los sonidos. Es asi como el craneo
muestra una alta y compleja diversidad es-
tructural en razoén a la presion de la selec-



COMPONENTES FILOGENETICOS Y ECOLOGICOS
DE LA VARIACION MORFOLOGICA DEL CRANEO DE MAMIFEROS

cion natural que moldea cada rasgo, en los distintos ambientes (Webster &
Webster, 1974; Kardong, 2001).

Una de las modificaciones anatémicas de mayor relevancia en la evo-
lucién del craneo de los mamiferos, fue el desarrollo de un paladar secundario.
Esta estructura se forma de prolongaciones 6seas que crecen hacia el interior
del premaxilar, maxilar y palatino; fusionando a su vez, ambos lados del cra-
neo (izquierdo y derecho) e impidiendo movimientos en o a través de la caja
craneana (acinesias craneales) (Kardong, 2001). Estas modificaciones filoge-
néticas craneales favorecen algunas actividades como el amamantamiento,
cuyo proceso se basa en la succién de la leche mediante movimientos ascen-
dentes y descendentes de la lengua, que bombean la leche materna desde las
glandulas mamarias hacia la cavidad bucal de la cria. Este proceso es la base
de los primeros estadios de vida de los mamiferos y requiere que las crias
mantengan firme sujecion al pezon de la madre por tiempos prolongados, lo
cual es posible gracias a que el paladar secundario aisla la boca de la cAmara
nasal; permitiendo la succién de la leche sin interrupciones para respirar (Kar-
dong, 2001).

Este craneo acinético derivo en una estructura firme que permite la
insercion de potentes musculos que cierran la mandibula; asi como también
habilita una fuerte y precisa oclusién dental. La anterior estd basada en el
desarrollo de la difiodoncia, la cual implica que los organismos tGinicamente
presentan dos tipos de dientes (“de leche” y “permanentes”), como una pro-
bable estrategia evolutiva para evitar la desorganizacion en la oclusién dental.
De esta manera, la fuerte musculatura, la denticién especializada y la lengua
musculosa, dan a los mamiferos condiciones especialmente favorables para la
masticacion (Kardong, 2001).

El desarrollo del craneo se construye alrededor del cerebro y de las
placas sensoriales, con el desarrollo semi-independiente de la caja craneal,
la region auditiva, las orbitas, la cavidad nasal y las mandibulas (Rowe et al.
2005). El desarrollo de la mandibula esta relacionado con la regién facial del
craneo, sin embargo, la mandibula tiene menos médulos de desarrollo que el
craneo (Atchley & Hall, 1991). El desarrollo de los dientes por su parte, esta
parcialmente influenciado por la regionalizacién de la cara, pero cada diente
tiene un proceso de morfogénesis dentro del foliculo enterrado en el tejido de
la mandibula (Coburne & Sharpe, 2003; Polly, 2000).

El craneo, la mandibula y los dientes, son estructuras que responden
de manera distinta al ambiente y a la seleccion; puesto que estan controladas
por distintos controles genéticos, de desarrollo y funcionales (Caumul & Po-
1ly, 2005; Rychlik et al. 2006). La duracién del desarrollo ontogénico de cada
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una de estas estructuras, es una diferencia importante en la determinacién
morfoldgica de las mismas. Para la mayoria de los mamiferos, las coronas
dentarias no pueden cambiar después de que se haya completado la minerali-
zacion del esmalte, lo cual ocurre antes de la erupcién de los dientes; de modo
que una vez que la denticién permanente esta en su lugar, no habra reemplazo
ni crecimiento en longitud (Hillson, 1986; Kardong, 2001). Existen algunas
excepciones como el caso de los roedores y lagomorfos en los cuales los in-
cisivos, contintian creciendo desde sus raices, a la vez que las coronas de los
dientes se desgastan; de manera similar, los molares de los elefantes emergen
durante un prolongado periodo de tiempo. A pesar de algunas excepciones,
para la mayoria de los mamiferos, el cambio ontogénico de la forma de los
dientes se detiene antes de que el diente esté expuesto de manera directa, al
ambiente externo o en los primeros afios de vida (Kardong, 2001).

A diferencia del corto desarrollo ontogénico de los dientes, el craneo y
la mandibula crecen y contintian su desarrollo durante el ciclo de vida de cada
individuo; respondiendo plasticamente a través del crecimiento o remodela-
cion, al estrés fisico y metabdlico de acuerdo a las condiciones a las que cada
organismo ha sido expuesto (Kardong, 2001; Rychlik et al. 2006). La diferen-
ciacion ontogénica de la morfologia craneal, ha sido objeto de varios estudios
cuyos resultados han demostrado que la mayor variacién, se exhibe durante
la pubertad de los individuos y esta concentrada principalmente en la regién
neurocraneal, mas que en la zona orofacial (Zelditch & Carmichael, 1989).

Las diferencias también se hacen evidentes teniendo en cuenta la fun-
cién que cada estructura desempefia. El tamafio esta relacionado con la tasa
metabolica, la alimentacién y la competencia (Schmidt-Nielsen, 1984). La
forma mandibular y craneal se acoplan a la mecénica del aparato mandibular,
el tamafio cerebral y la olfaccién (Monteiro et al. 2003). La forma dentaria
se define por el entrelazamiento de la oclusion dental durante la masticacién
(Evans & Sanson, 2003). De esta manera, el craneo y la mandibula son estruc-
turas que moldean su desarrollo a lo largo de la vida de los individuos, por lo
que conllevan la variacién ecofenotipica de cada organismo (Caumul & Polly,
2005).

La varianza ecofenotipica no involucra la varianza genética, y es re-
sultado de estimulos ambientales durante la vida de un organismo. El ecofe-
notipo es conocido como el componente ambiental de la variacion fenotipica;
diferenciandose de la adaptacion evolutiva al ambiente, pues ésta tltima es un
proceso genético heredable (Caumul & Polly, 2005). En algunos mamiferos
como marmotas, musarafias y ratones, se ha demostrado que la mandibula es
la estructura cuya forma estd mas influenciada por la historia de vida y los



COMPONENTES FILOGENETICOS Y ECOLOGICOS
DE LA VARIACION MORFOLOGICA DEL CRANEO DE MAMIFEROS

efectos ecofenotipicos; mientras que el craneo y la denticién parecen llevar de
manera precisa la sefial filogenética de las especies (Straney & Patton, 1980;
Caumul & Polly, 2005).

Con respecto al desarrollo embrionario, la region craniofacial pre-
senta una elevada complejidad funcional, morfolégica y de desarrollo que
involucra numerosos sistemas como el sistema nervioso central (SNC), los
organos de los sentidos craneales y los sistemas esquelético y muscular que
se coordinan para el desarrollo de la misma (Smith, 1997); estando controlada
por pequefias variaciones en la sefial del factor de crecimiento (Szabo-Rogers
et al. 2010). De acuerdo al desarrollo de las estructuras craneales, pueden dis-
tinguirse diferencias significativas entre los mamiferos euterios (placentarios)
y los metaterios (marsupiales); que estan relacionadas con sus estrategias de
reproduccion y de historia de vida (Smith, 1997).

Los caracteres que distinguen a los euterios de los metaterios indican
dos grandes heterocronias o cambios en la secuencia de cémo se desarrollan
los eventos de la morfogénesis craniofacial en estos grupos. La primera se
concentra en los elementos somaticos y la mesénquima de la cabeza, pues
tanto el inicio como la tasa de desarrollo de algunos elementos de la cabeza,
son distintos entre marsupiales y placentarios. La segunda y mas evidente
diferencia es un cambio completo en la diferenciacién del SNC y los drganos
sensoriales asociados a la cabeza (Smith, 1997).

La razoén de estas notables diferencias se debe a que en los marsupia-
les algunos elementos de la regién craniofacial deben ser funcionales, cuan-
do la mayor parte de esta regién se encuentra en los primeros estados de la
morfogénesis. La morfogénesis del SNC en los mamiferos euterios, estd muy
adelantada a la diferenciacion en el desarrollo de los tejidos somaticos de la
cabeza; mientras que en los metaterios hay un retraso considerable, aunque
algunos elementos del sistema esquelético-muscular estdin muy avanzados
(Smith, 1997).

Los mamiferos metaterios nacen después de una gestacion corta y un
proceso particularmente pequefio de organogénesis. La morfologia de estos
individuos al nacer es un estado embrionario prematuro de desarrollo, con
relacion a los euterios. Los neonatos metaterios viajan desde el canal vaginal
hasta el marsupio y completan su desarrollo durante el amamantamiento. De
esta manera la mayor proporcién de la morfogénesis y la inversién materna
ocurren durante un periodo prolongado de lactancia. Por el contrario, en los
euterios la inversién materna se divide entre el desarrollo intrauterino (en el
que se realiza la mayoria de la morfogénesis) y el periodo de lactancia (Smith,
1997). Por esta razon, el desarrollo temprano de algunos elementos somaticos
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como la lengua, el esqueleto facial y del paladar secundario en el desarrollo
de los marsupiales, son una adaptacién a los requerimientos del neonato. Es-
tos organismos deben tener el paladar secundario cerrado al nacer (para ama-
mantar y respirar al tiempo), asi como una osificacion suficiente que permita
rigidez craneal y adhesién muscular, una musculatura funcional oral (lengua y
musculos orales y faringeos) y un medio que soporte la mandibula baja puesto
que al nacer no hay ninguin contacto dentario-escamoso (Nelson, 1992; Clark
& Smith, 1993, Smith, 1997).

Como adultos también se hacen evidentes las diferencias craneales
entre los mamiferos placentarios y los marsupiales. La primera diferencia se
enfoca en que el paladar de los mamiferos placentarios es suave, mientras que
en los marsupiales presenta una serie de huecos o vacuidades diagndsticas.
Adicionalmente, la morfologia dentaria de los euterios tiene un reemplaza-
miento serial de los dientes temporales (de leche), con los dientes permanen-
tes; mientras que, en los metaterios, tinicamente un diente de cada mandibula
es reemplazado (Ginsberg, 2000).

En sintesis, las caracteristicas propias del craneo de los mamiferos
son la fusion de los postparietales de los reptiles en un tnico interparietal me-
diano que puede fusionarse con los huesos occipitales. Los monotremas (ej.
el ornitorrinco) retienen algunas caracteristicas ancestrales como los huesos
prefrontales, posfrontal y pleurosfenoides; asi como los occipitales sin fusio-
nar y un anillo timpénico que encierra los huesos del oido medio. Los terios
por su parte, no poseen huesos lagrimales, los yugales son pequefios y el anillo
timpanico es mas grande formando la bula auditiva, la cual es una capsula
dilatada que aloja los osiculos del oido medio (Kardong, 2001).

En los mamiferos placentarios se fusionan los centros de osificacion,
formando huesos compuestos en el craneo. El hueso occipital (fusién del ba-
sioccipital, dos exoccipitales, supraoccipital e interparietal) cierra la caja cra-
neana en su zona posterior y define el foramen magnum. Hacia la zona ventral
del mismo, el céndilo occipital bilobulado, se articula con el atlas; mientras
que en la zona dorsal se encuentra la cresta nucal, la cual permite la fijacién
robusta de los musculos y ligamentos del cuello que sostienen la cabeza. Por
otra parte, en la zona media del craneo, se forma el hueso esfenoides que cons-
tituye la fusion del orbitosfenoides, presfenoides, basifenoides y alisfenoides
(Kardong, 2001).

En la zona lateral del crdneo posterior a la 6rbita, se encuentra el
hueso temporal, el cual se forma por la fusion de tres partes del craneo. El
escamoso y la bula timpanica provienen del dermatocraneo; el petroso y su
apofisis mastoide que proviene de su zona ventral, es aportado por el condro-
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craneo; mientras que el esplacnocraneo aporta los huesos del oido medio y el
estiloides (Kardong, 2001). Con respecto a la capsula nasal, en los mamiferos
la porcion etmoidea se osifica para formar los turbinales (cornetes), que pue-
den ser de tres tipos de acuerdo a su punto de sujecion (nasoturbinado, maxi-
loturbinado y etmoturbinado). La membrana mucosa al interior del conducto
nasal estd soportada por las paredes enrolladas por los turbinales, de modo
que el aire al entrar es calentado y humedecido en estos conductos, antes de
llegar a los pulmones. La regién mesetmoidea generalmente forma el tabique
cartilaginoso que se ubica entre las capsulas nasales y esta presente en la ma-
yoria de los 6rdenes (ej. roedores, carnivoros y primates) con excepcién de
los ungulados. Por tiltimo, la placa cribiforme, es una estructura transversa y
delicadamente perforada que se sittia entre el area nasal y la cavidad craneal;
permitiendo el paso de los nervios olfativos (capsula nasal) al bulbo olfativo
del cerebro (Kardong, 2001).
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Capitulo II.

Relacion entre la filogenia
y la morfologia craneal
de los mamiferos

“... las variaciones, por pequefias que sean, y cualquiera que
sea el origen del que provengan, si en algo son provechosas a los
individuos de una especie en sus relaciones infinitamente com-
plejas con otros seres orgdnicos y con sus condiciones fisicas de
vida, tenderdn a la conservacién de dichos rasgos, que serdn
generalmente heredados por la descendencia”.

(Charles Darwin. El Origen de las Especies [1809-1882])

- 20 -
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La filogenia puede ser descrita como el resultado de los procesos evo-
lutivos que se han integrado sobre la historia de la vida y que, al ser analiza-
dos, permiten entender como ha sido conformada la biota actual (Davies et
al. 2008). La filogenia entonces, cuenta una parte importante de la historia
evolutiva de los grupos, y por ende se asume una correlacion significativa con
la morfologia craneal de las especies; dado que esta estructura 6sea refleja
muchos aspectos de la historia de vida de las especies (Goswami, 2006).

A nivel geografico, los mamiferos presentan un fuerte gradiente de
diversidad latitudinal (Figura 3a), donde la mayor riqueza de especies se en-
cuentra en los tropicos (ej. Amazonas, la gran falla de Africa, Himalaya). Este
gradiente parece estar correlacionado con la productividad y la dinamica de
energia del agua (Figura 3b); sugiriendo que la heterogeneidad topografica
también ha direccionado el patrén de riqueza de las especies (Davies et al.
2008). Por lo anterior, los ecosistemas tropicales han sido descritos como una
“casa de poder evolutivo” que actia como cuna de la diversidad (Stebbins,
1974).

Figura 3. Patrones geograficos en la biodiversidad de mamiferos. (a) El
gradiente latitudinal de la riqueza de especies. (b) Mapa de la riqueza de es-
pecies, cuyo rango de coloracién va desde azul oscuro (minimo: 0 especies)
hasta rojo oscuro (méaximo: 258 especies).
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Fuente. Davies et al. 2008

La biodiversidad de los mamiferos tiene una historia compleja que in-
volucra procesos de especiacion, extincion, anagénesis y dispersion; los cua-
les han sido definidos por patrones geograficos y filogenéticos, asi como por
la diversificacion reciente y la variacion de caracteres (ej. morfologia) (Davies
et al. 2008).
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Filogenia de mamiferos: Conciliacion entre la informacion morfolégica y
molecular

Los mamiferos han sido considerados como un grupo modelo para es-
tudiar la filogenia de las especies dado que cuentan con gran cantidad de infor-
macion disponible, como lo es una taxonomia madura a nivel especifico, una
evaluacion extensa y completa del riesgo de extincion de especies, una gran
base de datos de informacion ecologica, de historia de vida y geografica; asi
como un estimado comprensible de las relaciones filogenéticas a nivel de espe-
cies (Davies et al. 2008). Por mucho tiempo se ha empleado el registro fosil para
estimar los tiempos de diversificacion de las especies, estimandose el momento
de diversificacion de los mamiferos actuales después del evento de extincién
masiva en la barrera entre el Cretacico/Terciario (K/T por sus siglas en inglés),
hace 65 millones de afios (Es evidente entonces que la edad minima que los es-
tudios fosiles proveen, difiere de su origen actual; pero hay un gran desacuerdo
en la magnitud de esta diferencia (Luo, 2007). Las fechas muy antiguas deter-
minadas por los estudios moleculares, predecirian una filogenia conformada por
gran abundancia de brazos largos, y un retraso prolongado en la diversificacion
de cada brazo, después del origen del mismo (Figura 6, Bininda-Emons et al.
2007). Sin embargo, los estudios que emplean informacién morfolégica, tanto
de grupos fosiles como actuales, demuestran que son muy pocos (Archibald &
Deutschmann, 2001) o no hay ese tipo de linajes con un lapso de tiempo evoluti-
vo tan largo (Asher et al. 2005; Wible et al. 2007). Esto dltimo puede observarse
en la filogenia y diversificacion de este grupo (Figura 4, Luo, 2007), en la cual
casi todos los clados de las formas de mamiferos del mesozoico son de relativa-
mente corta vida, agrupados en numerosos episodios de diversificacién acelera-
da; de modo que los brazos cortos que salen de cada episodio de diversificacion
son principalmente “terminaciones muertas” (Luo, 2007).

Figura 5. abajo) (Alroy, 2000; Archibald & Deutschmann, 2001; Asher
et al. 2005).

Los principales episodios de diversificacion de los mamiferos estan re-
sumidos de la siguiente manera (Figura 4). La diversificacién de los pre-ma-
miferos con forma de mamiferos (parientes extintos que no son mamiferos),
durante el Tridsico tardio y el Jurasico temprano (nodo 1); la diversificacién de
los mamiferos docodontos y teriformes, asi como los australosfedianos que son
el grupo basal de los monotremas, durante el Jurasico medio (nodo 2); la diver-
sificacién entre los grupos teriformes extintos del Jurasico tardio (nodo 3), que
son mas cercanos a los marsupiales y placentarios, que a los monotremas (nodo
4) y finalmente la divergencia del linaje de los marsupiales (nodo 5) y del linaje
de los placentarios (nodo 6) en el Cretacico temprano (Figura 4) (Luo, 2007).
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Figura 4. Filogenia y diversificacion de los principales grupos mamiferos
actuales y del mesozoico.
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Recientemente y con el empleo de técnicas moleculares, estos resul-
tados han sido debatidos. Bininda-Emons et al. (2007), analizaron las tasas de
diversificacién netas encontrando dos momentos claves en la diversificacion
de los linajes actuales, mucho tiempo antes de que la extincién del K/T su-
cediera. El primero de estos momentos se ubica entre 100 y 85 Ma atras y el
segundo durante o después del Eoceno temprano. En su estudio, los autores
determinan que tanto los monotremas (hace 166.2 Ma), como los marsupiales
y placentarios (hace 147.7 Ma) son las dos primeras divisiones en la filogenia
que se formaron; sin embargo, el punto clave temporal de la diversificacién
de los euterios, es entre 100 y 85 Ma atras. Es evidente entonces que la edad
minima que los estudios fésiles proveen, difiere de su origen actual; pero hay
un gran desacuerdo en la magnitud de esta diferencia (Luo, 2007). Las fechas
muy antiguas determinadas por los estudios moleculares, predecirian una fi-
logenia conformada por gran abundancia de brazos largos, y un retraso pro-
longado en la diversificacion de cada brazo, después del origen del mismo
(Figura 6, Bininda-Emons et al. 2007). Sin embargo, los estudios que emplean
informacion morfolégica, tanto de grupos fésiles como actuales, demuestran
que son muy pocos (Archibald & Deutschmann, 2001) o no hay ese tipo de
linajes con un lapso de tiempo evolutivo tan largo (Asher et al. 2005; Wible
et al. 2007). Esto ultimo puede observarse en la filogenia y diversificacién de
este grupo (Figura 4, Luo, 2007), en la cual casi todos los clados de las formas
de mamiferos del mesozoico son de relativamente corta vida, agrupados en
numerosos episodios de diversificacién acelerada; de modo que los brazos
cortos que salen de cada episodio de diversificacién son principalmente “ter-
minaciones muertas” (Luo, 2007).

(Es evidente entonces que la edad minima que los estudios fésiles
proveen, difiere de su origen actual; pero hay un gran desacuerdo en la mag-
nitud de esta diferencia (Luo, 2007). Las fechas muy antiguas determinadas
por los estudios moleculares, predecirian una filogenia conformada por gran
abundancia de brazos largos, y un retraso prolongado en la diversificacién de
cada brazo, después del origen del mismo (Figura 6, Bininda-Emons et al.
2007); sin embargo, los estudios que emplean informacién morfologica, tanto
de grupos fésiles como actuales, demuestran que son muy pocos (Archibald &
Deutschmann, 2001) o no hay ese tipo de linajes con un lapso de tiempo evo-
lutivo tan largo (Asher et al. 2005; Wible et al. 2007). Esto tltimo puede ob-
servarse en la filogenia y diversificacién de este grupo (Figura 4, Luo, 2007),
en la cual casi todos los clados de las formas de mamiferos del mesozoico son
de relativamente corta vida, agrupados en numerosos episodios de diversifi-
cacién acelerada; de modo que los brazos cortos que salen de cada episodio
de diversificacion son principalmente “terminaciones muertas” (Luo, 2007).
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(Figura 5 arriba), coincidiendo con algunos eventos importantes en la
historia de la Tierra (ej. la aparicién de las angiospermas y la reduccién gene-
ral de las temperaturas globales).

Es evidente entonces que la edad minima que los estudios fosiles pro-
veen, difiere de su origen actual; pero hay un gran desacuerdo en la magni-
tud de esta diferencia (Luo, 2007). Las fechas muy antiguas determinadas
por los estudios moleculares, predecirian una filogenia conformada por gran
abundancia de brazos largos, y un retraso prolongado en la diversificacion de
cada brazo, después del origen del mismo (Figura 6, Bininda-Emons et al.
2007); sin embargo, los estudios que emplean informacién morfologica, tanto
de grupos fésiles como actuales, demuestran que son muy pocos (Archibald &
Deutschmann, 2001) o no hay ese tipo de linajes con un lapso de tiempo evo-
lutivo tan largo (Asher et al. 2005; Wible et al. 2007). Esto ultimo puede ob-
servarse en la filogenia y diversificacion de este grupo (Figura 4, Luo, 2007),
en la cual casi todos los clados de las formas de mamiferos del mesozoico son
de relativamente corta vida, agrupados en numerosos episodios de diversifi-
cacion acelerada; de modo que los brazos cortos que salen de cada episodio
de diversificacién son principalmente “terminaciones muertas” (Luo, 2007).
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Figura 5. Patrones temporales de la diversificacién de los mamiferos.
Arriba: Tasas de diversificacion neta [linea negra recta: tasa en cada edad o
sub-época; linea curvada azul: tasa inferida por un GAM de la tasa contra el
tiempo; lineas punteadas: intervalos del 95% de confianza. Abajo: Conteos de
géneros de mamiferos en cada sub-época (Triasico tardio a Eoceno tardio).
Lineas rojas y azules representan los géneros cuyas familias diversificaron
predominantemente antes o después de la barrera entre Paleoceno/Eoceno,
respectivamente. La linea vertical roja es la barrera K/T y las lineas grises
separan las épocas Cenozoicas.
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Fuente. Bininda-Emmons et al. 2007

Esta gran discrepancia entre los fosiles “jévenes” y la datacién mo-
lecular “vieja” de los linajes marsupiales y placentarios, es explicada actual-
mente por Stadler (2011), quien debate los resultados moleculares encontrados
previamente; basandose en que la metodologia empleada por Bininda-Emons
y colaboradores (2007), no tiene poder suficiente para detectar los cambios en
las tasas, cuando existen un gran nimero de especies. De esta manera Stadler
(2011) propone un modelo evolutivo (“birth-death-shift process”) que permite
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cambios en las tasas de extincién y especiacién a través del tiempo y segun el
cual, las tasas de diversificacién fueron bajas (0.05 por Ma) hasta hace aproxi-
madamente 33 Ma; momento en el cual se alcanzo6 un pico de diversificacién
de las especies de 0.16 que se mantuvo por 3 Ma (Figura 7). La autora atribu-
ye esta elevacion en la tasa de diversificacion y de recambio, al inicio de una
época de enfriamiento del clima de la Tierra que empezé hace 34 Ma, y que
produjo el inicio de la glaciacién en la Antértica y la expansion de las prade-
ras. Este cambio climatico posiblemente permiti6 el incremento considerable
de los tamafios poblacionales de muchos mamiferos herbivoros; demostrado
por las altas tasas de diversificacién encontradas entre los 33 y 30 Ma atras,
en particular para los roedores, cerato dactilos y marsupiales (Stadler, 2011).

Figura 6. Representacion parcial del super arbol de mamiferos, mostrando la
relacién entre las familias. Todos los érdenes estan etiquetados y los linajes
mayores son coloreados de la siguiente manera: Monotremata: negro, Marsu-
pialia: naranja, Afrotheria: azul, Xenarthra: amarillo, Laurasiatheria: verde y
Euarchontoglires: rojo. La longitud de los brazos es proporcional al tiempo,
con la barrera C-T indicada por el circulo negro punteado. La escala indica
Ma atrés.
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La informacién que provee Stadler (2011) en su trabajo, da enton-
ces un panorama “molecular” de la filogenia de los mamiferos, que se acer-
ca mucho mas al panorama “morfolégico” que proveen los estudios fosiles
(Luo, 2007). De esta manera, parece haberse encontrado un punto de conci-
liacién entre la informacién molecular y fésil; las cuales por décadas se han
contradicho, que podria interpretarse con dos momentos de diversificacién
de especies: (1) la barrera K/T después del evento de extincién masiva y (2)
hace aproximadamente 33 Ma, probablemente como respuesta al inicio de la
glaciacion en la Antartica y la expansion de praderas.

Figura 7. Estimados de las tasas de diversificaciéon de maxima verosimilitud
(por millones de afios) para la filogenia de mamiferos y los subgrupos pla-
centarios, marsupiales y los seis subgrupos placentarios mas grandes
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Fuente. Stadler, 2011.
La evolucion de la morfologia craneal de los mamiferos

La evolucién de los pre-mamiferos sindpsidos, hasta las formas ma-
miferas actuales, muestra un incremento en la adquisicion de apomorfias.
Cada paso del ensamblaje del incremento de las condiciones precursoras, para
lograr las complejas estructuras de los mamiferos; son paradigmas evolutivos
de adaptaciones funcionales y diversificacién taxonémica de este grupo. Las
mayores transformaciones que ocurrieron se desarrollaron en el craneo, desta-
candose el desarrollo de tres pequefios huesos en el oido medio, el cierre man-
dibular (Figura 8) y la evolucién de los molares tribosfénicos (tres ctispides)
(Figura 10) (Rich et al. 2005; Luo, 2007).
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Con respecto a las homoplasias en el oido medio; en los pre-mamife-
ros cinodontes, los huesos postdentarios en la parte posterior de la mandibula
generan el cierre mandibular, asi como el oido medio mandibular (Figura 8a).
A lo largo de los taxa sucesivos mas cercanos a los mamiferos, estos huesos
muestran una reduccién gradual de la mandibula, mientras que el dentario
muestra un alargamiento paulatino (Figura 8a-e). En el pre-mamifero mas de-
rivado y cercano a la forma mamifera (Sinoconodon, Figura 8d), el dentario se
alarga lo suficiente para formar un céndilo que articule con el glenoide esca-
moso formando un cierre mandibular real, conocido como la unién temporo-
mandibular. Después de esto, en la evolucién de los mamiferos actuales, el
oido medio se separ6 de la mandibula para formar el “oido medio craneal”,
que es equivalente al oido medio definitivo (Figura 8f, h) (Luo, 2007).

Figura 8. Evolucion de la unién craneo-mandibular y del oido medio defini-
tivo de los mamiferos en la transicién cinodonte — mamifero
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El desprendimiento del oido medio de la mandibula y la suspension
movil del mismo por medio del yunque hacia el craneo; son cruciales para la
sensibilidad del oido medio en los mamiferos, otorgandoles una audicién so-
fisticada que les permiti6 la explotacién de nichos nocturnos. La transmision
de sonido desde la membrana timpanica a través del oido medio, también
requirié la disposicion del manubrio del martillo en un nivel interno y del pro-
ceso del estribo del yunque en un nivel externo; con el fin de lograr la adapta-
cion de impedancias (equilibrio entre el nivel de sonido que entra y sale) y la
amplificacion del sonido en el aire (Figura 8) (Luo, 2007).

La suspensién del yunque agil y mévil en el craneo, contribuye a la
funcién sensitiva de escuchar. Ancestralmente el yunque se asocia con el hue-
so cuadro-yugal, formando una articulacién con el craneo que reforzaba el
yunque como un punto de apoyo para la funcion de la bisagra mandibular,
pero a su vez, reduce la sensibilidad en la audicién (Figura 8a, c). A diferencia
de las formas primitivas, la mayoria de mamiferos actuales presentan el pro-
ceso del estribo; que funciona como el punto de nivelacién externa del oido
medio, para adaptar las impedancias y amplificar el sonido; sin embargo, esta
apomorfia no tiene una distribucién congruente a lo largo de la transicién de
los taxa (Figura 8). Esta ultima evidencia que los experimentos evolutivos
ocurrieron de manera repetida durante la transformacién de la estructura del
yunque, para lograr una mejor nivelacién de las impedancias y de la sensibi-
lidad auditiva (Luo, 2007).

Como se distingue, los grupos de pre-mamiferos, tienen el oido me-
dio adherido al dentario, por el pre-articular y el ectotimpano (Figura 8e);
sin embargo, se ha generado gran polémica sobre si el desprendimiento del
oido medio de los mamiferos ocurri6 una sola vez o mas de una vez durante
la evolucion de este grupo; y si se trata de una reversién atavistica (caracter
ancestral) o de una adquisicién convergente (Luo, 2007). Al respecto, Rich et
al (2005), describieron una forma fésil (Teinolophos trusleri) ancestral de los
monotremas actuales (Figura 9), que vivié después del momento de separa-
cion entre los monotremas actuales y los grupos placentarios y marsupiales;
cuya mandibula carece de esta estructura del oido formada por tres huesos. De
esta manera, los autores prueban que la seleccién natural, debe haber derivado
de esta misma transformacion morfolégica compleja (oido medio), en grupos
independientes después de la separacién de los monotremas (Rich et al. 2005).
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Figura 9. Filogenia de los mamiferos actuales mostrando la ubicacién del
género Teinolophos cuya mandibula carece del oido formado por tres huesos.
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La evolucién de los molares tribosfénicos y pseudo-tribosfénicos es
otra de las importantes transformaciones evolutivas de los mamiferos. Los
molares tribosfénicos de los marsupiales y placentarios basales, tienen el pro-
tocono del molar superior, encajando en la concavidad talénida del molar in-
ferior. Esta compleja estructura tiene mayores funciones versatiles, y ayuda en
la funcién de morder; convirtiéndose en una innovacion dental mas efectiva
para la omnivoria y faunivoria; conllevando a la diversificacion basal de los

marsupiales y placentarios (Luo, 2007).

Los molares tribosfénicos y los pseudotribosfénicos, lograron funcio-
nes analogas (deshacer, aplastar y moler) gracias a los arreglos opuestos de sus
estructuras principales: en los molares tribosfénicos el protocono del molar
superior se alinea con la concavidad tal6nida posterior al trigénido primitivo
del inferior; al igual que en los molares pseudotribosfénicos, el pseudoproto-
cono analogo se alinea con la concavidad pseudo-talonida anterior del mismo
trigonido del molar inferior. El protocono y su ctispide analoga son desarrolla-
dos de manera independiente por sus ancestros inmediatos (Luo, 2007).
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Figura 10. Evolucién convergente e iterativa de protoconos y pseudo-proto-
conos en los mamiferos del Mesozoico
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Asociacion entre variables filogenéticas y morfolégicas

Numerosos estudios han sido realizados para entender el nivel de
asociacion entre las caracteristicas morfoldgicas del craneo y la filogenia del
grupo, con resultados muy variados. Muchos de estos sugieren que el patrén
de variacién morfologica craneal y la divergencia es significativamente si-
milar entre los rasgos genéticos neutros (filogenia) y los rasgos craneométri-
cos (morfologia), demostrando una correlacién positiva entre la filogenia y
la morfologia craneal de mamiferos. Algunos ejemplos de esto es la relacién
cercana encontrada entre pinnipedos y carnivoros, mediante el andlisis de dos
procesos 0seos craneales (“bony tentorium y bony falx”) (Nojima, 1990); al
igual que los resultados obtenidos por Radinsky (1984), quien analiz6 26 es-
pecies de la familia Equidae en las que se encontré una reorganizacion estruc-
tural en el craneo de los caballos acorde con la transformacién filogenética de
este taxon. De manera similar Messenger y McGuire (1998), encontraron una
buena asociacion entre los datos morfologicos y moleculares de las especies
de cetaceos, permitiendo el desarrollo de una filogenia con bases fuertes. Los
ursidos por su parte mostraron una fuerte congruencia entre la morfologia cra-
neal y la filogenia de las especies (Sacco & Van Valkenburgh, 2004).

En marsupiales carnivoros pudo observarse nuevamente, una fuerte
influencia filogenética sobre la forma craneal de los individuos, resaltando
cuatro caracteristicas basicas, con respecto a otros mamiferos carnivoros: alar-
gamiento y ensanchamiento de los nasales en direccién posterior, uniéon tem-
poro mandibular ubicada méas posteriormente, arcos cigomaticos mas largos
y robustos y en general el craneo mas aplanado y menos flexionado (Wroe
& Milne, 2007). Otros estudios como el desarrollado por Asher et al. (2005)
muestran como el andlisis de 1a morfologia craneal del fosil Gomphos elkema,
permitio situarlo como el taxén base de los lagomorfos, proponiendo que los
roedores y lagomorfos radiaron durante el Cenozoico y divergieron de otros
mamiferos placentarios cerca al K/T. Un estudio reciente comprueba una vez
mas esta relacion positiva, al analizar numerosas especies de felinos conclu-
yendo que la radiacion de diferentes disefios craneales y sus desempefios fun-
cionales, parecen seguir el modelo de evolucién Browniano, que considera
que un clado cuyo ancestro comuin mas cercano es mas antiguo y con mayor
longitud total de su brazo; se espera que tenga mayor varianza de caracteres,
incluso cuando las tasas de evoluciéon morfolégica no difieren (Lencastre &
Oliveira, 2011).

A pesar de esto, muchos otros estudios consideran que la morfologia
no es un indicador confiable de las relaciones filogenéticas puesto que son di-
namicas que se llevan a cabo en cortos periodos de tiempo, por las caprichosas
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adaptaciones que conllevan a la homoplasia, o también por la falta de diferen-
ciacion entre las poblaciones genéticamente distintas (Steppan, 1997; Caumul
& Polly, 2005). Dentro de los ejemplos de esta falta de relacién pueden nom-
brarse a los 1émures (primates), en los que no se encontrd ninguna conexién
entre las variaciones en la forma mandibular y la filogenia del grupo, debido
a la alta tasa de homoplasias (Viguier, 2002), asi como los otaridos y fécidos
quienes no mostraron una correlacion fuerte entre las relaciones filogenéticas
y la morfologia craneal de algunas de sus especies (Jones & Goswami, 2010).
También puede nombrarse el anélisis craniofacial de las poblaciones humanas
del sur de Suramérica, que mostr6 que la deriva genética no es el factor domi-
nante en la diferenciacién morfolégica, considerando que las divergencias en
la forma responden en mayor medida a factores no aleatorios (ej. ambiente),
cuando existen grandes diferencias ecoldgicas (Pérez & Monteiro, 2009).

El que muchos estudios morfolégicos no conlleven a una filogenia
adecuada, indica que atn hay gran carencia de informacién biolégica y mor-
fologica de los individuos, o que la filogenia de las especies no se ha anali-
zado de manera rigurosa en todas ellas (Asher et al. 2008). Asi mismo los
resultados opuestos de numerosos trabajos, también parecen responder a una
ancestria comun reciente (Caumul & Polly, 2005). La mayoria de los estudios
que si encuentran una sefial filogenética significativa sobre la variacion mor-
fol6gica son poblaciones de las mismas especies o miembros de grupos de es-
pecies de divergencia reciente, cuyas secuencias de divergencia del ADNmt,
no es mayor al 5 — 10%; mientras que aquellos estudios que no muestran una
correlacioén filogenética y morfoldgica, la divergencia entre especies es mucho
mayor (Caumul & Polly, 2005).

La informacién previamente expuesta sugiere que es mucho mas
plausible comprobar la influencia de la historia evolutiva en la morfologia
craneal de los organismos, cuando se analizan niveles taxondmicos bajos, a
diferencia de cuando se analizan grandes grupos. Probablemente esto se re-
laciona con la calidad y cantidad de informacién disponible que permite una
adecuada organizacién filogenética de los organismos; y que permitira, por
ende, encontrar una correlacion positiva entre la morfologia y la filogenia para
las especies que se estén analizando. Adicionalmente la variaciéon morfoldgica
que es explicada por la filogenia puede ser mucho mayor (mayor relacién) al
analizar niveles taxon6micos bajos (ej. varias especies de un mismo género,
o poblaciones de una misma especie); pues la variabilidad de la informacién
filogenética (divergencia en la secuencia genética) es sin duda mucho menor,
a la variabilidad que se incluye cuando esta informacién proviene de grupos
a niveles taxondmicos mayores y que se encuentran evolutivamente mas se-
parados. En estos tltimos, la variacién fenotipica explicada por la filogenia
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serd menor (menor relacién) en razén a que puede estar disimulada por otras
variables (bioldgicas o ecoldgicas) que también influencian la definicién de
las formas.

Lo anterior es soportado por Caumul y Polly (2005), quienes propo-
nen que los rasgos morfolégicos probablemente tienen un rango 6ptimo finito
para la reconstruccion filogenética. De este modo al tratar con organismos de
divergencia reciente, el rango debe limitarse por el tiempo minimo requerido
para que en el taxén evolucionen diferencias medibles de los promedios po-
blacionales; mientras que cuando se analizan organismos con divergencias
mucho mayores, el rango debe ser limitado por el tiempo requerido para que
la estabilizacion o la seleccion adaptativa borren la historia filogenética pro-
funda, a través de la convergencia. El principio que sustenta lo mencionado
previamente, es que los genes evolucionan a diferentes tasas dependiendo de
sus papeles funcionales; adicionalmente el rango de la utilidad filogenética
de un gen particular es determinado por la tasa de mutacién, la longitud de
la secuencia y la seleccién de sitios no-sinénimos (Lemos et al. 2005). En el
caso de los rasgos morfologicos, el rango sera influenciado por la respuesta
adaptativa del mismo, la cual es funcién del control genético y la fuerza de
seleccion (Caumul & Polly, 2005).
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Capitulo III.

Convergencias evolutivas
en la morfologia craneal
y mandibular de los mamiferos

“... las variaciones y diferencias individuales favorables, y la
destruccion de aquellas que son nocivas, es lo que hemos llama-
do seleccion natural o supervivencia de los mds aptos”.

(Charles Darwin. El Origen de las Especies [1809-1882])

Algunos estudios ma-
croevolutivos se cuestionan
si las divergencias de los li-
najes se correlacionan con
diversificaciones ecoldgicas
y morfoldgicas, con el fin de
entender si el origen de los
caracteres claves de los ma-
miferos, son eventos evoluti-
vos sencillos, o son conver-
gencias iterativas a pesar de
su complejidad (Luo, 2007).
No hay duda que la gran di-
versificacion ecomorfolégica
de los mamiferos actuales, se
vio acelerada en el Cenozoico
temprano, como una radia-
cion adaptativa de los mami-

feros a los nichos desocupados por los dinosaurios extintos. A pesar de esto,
dada la carencia de informacién f6sil de mamiferos del Mesozoico, se creia
un grupo sin especializaciones ecomorfolégicas compuesto por animales pe-
quefios con alimentacién generalista y con una estructura poco especializada
de sus miembros, para habitos terrestres (Figura 11a); sin embargo, registros
fésiles nuevos del Jurasico y Cretacico, describen mamiferos de grandes
tamafios como el carnivoro semi acuatico Castorocauda (500-800 g) (Figura
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11b), o los carrofieros Sinocodon (mas de 500 g) y Repenomanus (10 kg)
(Figura 11c) (Luo, 2007).

De esta manera, estos nuevos descubrimientos fésiles han demostrado
que muchos de los mamiferos del Mesozoico, tienen convergencias con ma-
miferos actuales altamente especializados (Figura 11) (Luo, 2007); poniendo
en evidencia que durante los pasados 65 millones de afios, algunos arreglos
ecomorfoldgicos craneales y mandibulares, tan distintos como los del felino
dientes de sable, los hipercarnivoros que rompen huesos, las formas parecidas
a mapaches frugivoros y los especialistas en artropodos; han evolucionado
mas de una vez (Van Valkenburgh, 2007). Esta convergencia entre especies
lejanamente relacionadas, proveen fuerte evidencia de fenémenos evolutivos
que ocurren en respuesta a condiciones similares (Van Valkenburgh, 2007).

Figura 11. Experimentos de la diversidad evolutiva de los mamiferos del
mesozoico, y su convergencia ecoldgica con ecomorfotipos de mamiferos
modernos.

Earty Cretacecus

i OEr e

L Aﬁ ‘
M— : ‘_ o 00y
HECEOJon | Frumafossor

Slorimmocoadan’ Sreonoon (R

StarpotyTe iy (B ] T EACRICE AN ESCalen 1 mgrenE

Fuente. Luo, 2007.

El orden Carnivora es un grupo de organismos con elevada diversidad
ecoldgica, y muchos de sus miembros son especies clave en sus respectivos
ecosistemas. La gran diversidad de dietas esta reflejada por una elevada va-
riedad de morfologias craneales y mandibulares, que ha permitido separar a
los mamiferos en tres categorias principales: hipercarnivoros (dieta >70% de
vertebrados), mesocarnivoros (dieta 50-70% de carne, y se balancea con in-
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vertebrados) e hipocarnivoros (dieta >70% de invertebrados); y en cada una
de estas categorias pueden notarse claros ejemplos de convergencia evolutiva
(Van Valkenburgh, 2007).

En los hipocarnivoros; desde el canido extinto (Phlaocyon leucos-
teus), hasta los trsidos, vivérridos y mapaches actuales; comparten caracte-
risticas similares como molares post-carnasiales cuadrados y extendidos para
producir un area mas efectiva para moler, asi como caninos reducidos (Figura
12). Los mesocarnivoros, a lo largo de la historia se caracterizan por denti-
ciones que permiten tanto rasgar como moler el alimento; mediante caninos
mas pronunciados, dientes incisivos bien desarrollados, asi como molares con
areas grandes (Figura 12). Por otra parte, los hipercarnivoros se dividen en
cuatro subgrupos segtin sus formas: dos son tipo felinos (dientes de sable y
dientes caninos conicos), y los otros dos corresponden a los tipos hiénidos y
los grandes canidos (Figura 13) (Van Valkenburgh, 2007).

Figura 12. Convergencias morfologicas entre hipocarnivoros (arriba) [(A)
Vista ventral del craneo de Arcrictis binturong; (B) vista oclusal de los dien-
tes superiores e inferiores laterales de un oso trsido; (C) canido extincto
Phlaocyon leucosteus; (D) el mapache actual Procyon lotor] y mesocarnivo-
ros (abajo) [(E) Vista lateral del craneo y (F) de los dientes del primer canido
Prohesperocyon wilsoni; (G) vista lateral de los craneos del anficiénido Da-
phoenus vetus; (H) la mangosta de cola blanca Ichneumia albicauda.

HIPOCARNIVOROS

=
]

MESOCARNIVOROS

Fuente. Van Valkenburgh, 2007.
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El primer grupo conformado por el tipo felino “dientes de sable” (Fi-
gura 13), corresponde a animales extintos que tienen algunas caracteristicas
morfologicas extremas, destacandose los dientes caninos de gran longitud. De
manera general se caracterizan por haber perdido tanto su denticion moledora
post-carnasial, asi como las cuencas talénidas de los carnasiales inferiores
empleadas para moler alimento. Su rostro se acorta en longitud, lo cual da ma-
yores ventajas mecanicas en los abductores mandibulares, para las mordidas
hechas con los caninos; y también reduce el estrés de torsion en el craneo, por
las cargas no equilibradas de los caninos. La denticién anterior es larga, pro-
minente y curvada, permitiendo el uso de los incisivos en la alimentacion con
las mandibulas casi cerradas, asi como durante la captura de presas (Figura
13A-D) (Van Valkenburgh, 2007). La evolucién repetida de este morfotipo en
los carnivoros (nimravidos, felinos), asi como en creodontos (Machaeroides)
y marsupiales (Thylacosmilus), muestra que fue un disefio exitoso; a pesar de
la pérdida aparente de la eficiencia biomecéanica. Algunos ensayos realizados
han puesto en evidencia que la extension de los caninos de estas especies,
les permitian dominar y matar a sus presas con mayor rapidez, minimizando
asi la probabilidad de salir herido; disminuyendo los costos energéticos de
esta accion y optimizando el tiempo de alimentacion, antes de que otros ca-
rrofieros llegaran a alimentarse de sus presas (Salesa et al. 2005, 2006; Van
Valkenburgh, 2007).

Figura 13. Convergencias morfoldgicas craneales y mandibulares en los
hipercarnivoros, segtin su grupo. 1. Tipo felino de dientes de sable (arriba
izquierda) [vistas laterales del craneo de los nimravidos (A) Dinictis felina y
(B) Eusmilus sicarius; y de los felinos (C) Smilodon fatalis y (D) Homothe-
rium serus]. 2. Tipo felino de dientes cénicos (arriba derecha) [vistas latera-
les del créaneo (E) del primer felino Proailurus lemanensis; (F) la pantera ne-
bulosa actual Neofelis nebulosa; (G) el canido extinto Enhydrocyon sp. y (H)
el mustélido extinto Megalictis ferox]. 3. Tipo hiena (abajo izquierda) [vistas
laterales del craneo de (I) la hiena moteada Crocuta y (J) el canido boropa-
ginido extinto Borophagus secundus]. 4. Tipo canido (abajo derecha) [vistas
laterales mandibulares de (K) el canido boropaginido Epicyon haydeni; (L)
el lobo gris actual Canis lupus; (M) el trsido hemiciénido Phoberocyon jo-
hnhenryi; (N)] el hiénido extinto Chasmoporthetes ossifragus]
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Fuente. Van Valkenburgh, 2007.

Por otra parte, la morfologia del tipo felino de “dientes cénicos”, se
caracteriza porque las filas de dientes se acortan por la pérdida de los molares
post-carnasiales y por la disminucion de los premolares anteriores. Adicional-
mente, el rostro es corto, los dientes caninos son alargados y relativamente
redondos en su seccion transversal. Otras caracteristicas adicionales de este
morfotipo incluyen la expansion lateral de los arcos cigomaticos, la exten-
sién del cerebro, asi como el ensanchamiento y mayor altura del occipucio
(Figura 13E-H). La combinacién de dientes y mandibulas fuertes, al igual
que extremidades flexibles y garras retractiles; convierten a estos animales en
depredadores efectivos. Este morfotipo caracteristico de la familia Felidae,
ha evolucionado en por lo menos cuatro familias mas; tres de las cuales son
caniformes y una feliforme (Figura 13E-H) (Van Valkenburgh, 2007).

Los morfotipos de hipercarnivoros que conforman el tipo hiénido se
destacan por presentar rostros un poco cortos (incrementando la ventaja meca-
nica de los abductores mandibulares); asi como por la reduccién en niimero y
tamafio de los molares post-carnasiales, y la presencia de premolares masivos
y conicos. Estos organismos suelen romper huesos con sus premolares y dado
que la apertura bucal es mayor con respecto al punto de unién mandibular, les
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permite consumir huesos mas grandes. Adicionalmente, el craneo tiene una
cresta sagital que crece detras de las 6rbitas, cuya altura refleja la expansién
del area de sujecion del miisculo abductor mandibular primario (temporal); y
también fortalece el craneo al disipar las fuerzas de compresion que se gene-
ran al romper los huesos. Este morfotipo ha evolucionado por lo menos tres
veces en los carnivoros: boropaginidos (caniformes), hiaénidos y percroctiti-
dos (feliformes) (Figura 131-J) (Van Valkenburgh, 2007).

Por dltimo, los hipercarnivoros del tipo canido, se caracterizan por
tener rostros anchos, que dan mayor ventaja mecanica a los abductores man-
dibulares; mandibulas méas profundas, dientes caninos e incisivos alargados y
molares post carnasiales reducidos. Adicionalmente este tipo, ha modificado
su primer molar inferior en cuchillas alongadas (trigénido), permitiendo un
mayor corte de la presa durante las mordidas (Figura 13K-N). Estos orga-
nismos suelen aplastar los huesos con los molares post-carnasiales, dandoles
una ventaja mecdanica en la musculatura abductora-mandibular; con respecto a
los morfotipos hiénidos. Estas caracteristicas son de gran importancia en este
grupo, dado que estos organismos matan a sus presas con las mandibulas y
dientes unicamente. Teniendo en cuenta que las modificaciones morfologicas
de este tipo no son tan extremas como los nombrados anteriormente, es l6gico
que haya evolucionado numerosas veces en al menos cinco familias de los
carnivoros (Feliformes: Hyaenidae. Caniformes: Canidae, Ursidae, Amphic-
yonidae, Ailuridae) (Van Valkenburgh, 2007).
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Capitulo IV.

Mecanismos ecoldgicos
gue influyen en la morfologia
craneal de los mamiferos

“... No es probable que sea la variabilidad un efecto inhe-
rente y necesario en todas las circunstancias. La mayor o
menor fuerza de la herencia y la propensién a retroceder
determinardn si las variaciones han de mantenerse. La va-
riabilidad estd regida por muchas leyes desconocidas entre
las cuales el incremento correlativo es probablemente la
mds importante. Algo, aunque no sepamos cudnto hay que
atribuirles a las condiciones de vida. Algun efecto, quizd
grande puede atribuirse al uso o desuso de los 6rganos. El
resultado final es, pues, infinitamente complejo”.

(Charles Darwin. El Origen de las Especies [1809-1882])

La ecologia y la morfologia proveen expresiones alternativas, pero
mutuamente consistentes, como resultado de los ajustes evolutivos y ecol6-
gicos entre el fenotipo y el ambiente (Bock, 1994). El ambiente incluye nu-
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merosos factores que pueden influir en la morfologia a través de procesos
relacionados a factores fisicos (ej. clima), la ubicacién geografica (ej. nivel
de variabilidad ambiental), la estructura del habitat (que puede relacionarse
con las capacidades locomotoras), la amplitud de dieta y la reparticion de los
recursos (ej. alimentacion) e incluso las caracteristicas de historia de vida y
comportamiento de cada poblacion (ej. conductas de agresion entre machos)
(Ricklefs & Miles, 2004).

Este proceso puede estar mediado por la plasticidad fenotipica, la cual
puede definirse como la habilidad de un organismo para expresar diferentes
fenotipos, dependiendo de las caracteristicas ambientales (bidticas y abioti-
cas) a las que se ve sometido. Para esto, ciertos genotipos pueden cambiar su
quimica, fisiologia, desarrollo, morfologia o comportamiento en respuesta a
las condiciones del ambiente; con el fin de maximizar el desempefio de cada
estructura en ambientes variables (Agrawal, 2001, Garland & Kelly, 2006).
Sin embargo, los cambios inducidos ambientalmente pueden ser o no rever-
sibles, dependiendo del organismo, del rasgo, de la longitud del ciclo de vida
y del tiempo de exposicion al evento ambiental. A pesar de esto, algunas res-
puestas fenotipicas (especialmente las morfolégicas) son canalizadas y no
pueden ser revertidas al estado original, incluso cuando ya ha terminado el
factor ambiental o la interaccion que produjo el cambio (Agrawal, 2001; Gar-
land & Kelly, 2006).

Desde un punto de vista ecoldgico, las relaciones ecomorfoldgicas
permiten estimar las relaciones ecoldgicas de las especies, teniendo en cuenta
su posicion en el espacio morfolégico; asi como la funcionalidad de esta rela-
cion en términos del comportamiento y del disefio de los organismos. De esta
manera, la morfologia de las especies y sus caracteres estructurales, pueden
mostrar factores selectivos en el ambiente; asi como las limitaciones en la
respuesta del fenotipo a estos factores. De este modo, la distribucién ecolé-
gica y geografica de una poblacién y la coexistencia de poblaciones en una
comunidad local, también pueden estar limitadas por el rango ecolégico de un
fenotipo (Ricklefs & Miles, 2004).

En el craneo de mamiferos, el rostro (especialmente la maxila y el
yugal) logra su tamafio y forma adulta, después que la base y la caja craneal
lo han hecho; siguiendo el patrén del crecimiento somatico relacionado con
la insercion del musculo masticador, razén por la que el rostro estd muy in-
fluenciado por el ambiente durante la ontogenia. La caja craneal por su parte,
alcanza la forma y tamafio adulto relativamente rapido y acttia como estructu-
ra de soporte para el cerebro; pero crece por fuerzas mecanicas que regulan la
transcripcion de factores, en las suturas; por lo que también esté influenciada
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por el ambiente durante la ontogenia. La base craneal estd sujeta en menor
proporcién a la influencia ambiental, debido a que es la primera regién del cra-
neo en alcanzar su tamafio y forma adulta, y acttia como estructura de soporte
para el cerebro, y como sitio de paso para multiples vasos y nervios; por lo
que las diferencias que se puedan encontrar pueden ser respuesta mas a la se-
leccién direccional, que a la plasticidad fenotipica (Pérez & Monteiro, 2009).

Durante décadas se ha sugerido que la competencia entre las especies
es el principio fundamental en la organizacién ecolégica de las comunida-
des. Numerosos eco6logos consideran que las interacciones de competencia
resultan en la reparticion de los recursos, que busca disminuir la competencia
interespecifica y facilitar la coexistencia; sin embargo, dado que la competen-
cia ocurre en un amplio rango de habitats y zonas que son parcialmente com-
partidas por cada par de especies interactuantes; se deberia esperar encontrar
un espaciamiento morfolégico regular de tamafio o forma en una comunidad
local (Ricklefs & Miles, 2004).

Teniendo en cuenta entonces que la competencia ecoldgica puede in-
fluenciar la forma de las especies; el rango de un caracter morfol6gico en una
especie, puede estar limitado por la competencia de las especies vecinas, en
cuyo caso puede darse un desplazamiento de caracteres. Este desplazamien-
to ecologico de caracteres es considerado una fuerza dominante en ecologia
evolutiva, y describe el patrén en el que las diferencias morfolégicas entre las
especies simpdatricas son realzadas, a través de la competencia intraespecifica.
Este suceso puede darse cuando las dos especies tienen un sobrelapamiento
en sus rangos geograficos; de modo que los individuos de las dos especies,
difieren mas si son muestreados en los lugares donde ambas especies estan
presentes (simpatria), que los individuos que son muestreados en lugares don-
de solo se encuentra una de estas especies (alopatria) (Adams & Rohlf, 2000).

A pesar de esto, la respuesta fenotipica a la competencia de recursos por
dos especies (o poblaciones), depende del balance entre la especializacién por el
recurso (que asemeja los fenotipos de los organismos) y la seleccién para evitar la
competencia (que los hace diferenciarse entre ellos). Asi, bajo condiciones norma-
les, la competencia de dos especies por los mismos recursos, no necesariamente
conlleva a un desplazamiento de caracteres significativo (Stalkin, 1980).

Habitat, clima y geografia

Como se nombro previamente, el grupo de los mamiferos incluye es-
pecies que se han adaptado a vivir parte o sus ciclos de vida completos tanto
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en tierra, agua y aire. La mayoria de las especies son terrestres, por lo que su
morfologia craneal se ajusta a las descripciones previas; sin embargo, pueden
notarse diferencias anatémicas interesantes en las especies que se desenvuel-
ven en habitats diferentes.

Con respecto a los mamiferos marinos, la morfologia craneal de pin-
nipedos, nutrias y sirénidos, es muy similar a la de los mamiferos terrestres;
sin embargo, los cetaceos son un grupo caracteristico que exhibe modificacio-
nes significativas en la morfologia del craneo, para el desarrollo de la vida en
el ambiente acuatico. Ambos grupos de cetaceos (odontocetos y misticetos),
tienen un craneo telescépico, en el que algunos huesos estan comprimidos e
incluso se solapan. Tanto odontocetos (delfines y marsopas), como misticetos
(ballenas), muestran elongaciones en los huesos que forman el rostro (hoci-
co) y tienen la caja craneal reducida (Figura 14) (Kardong, 2001; Berta et al.
2006).

Figura 14. Esquema de la evolucién del craneo de los cetaceos

Fuente. Fordyce, 2001.

Una de las principales modificaciones de los cetaceos es la ubica-
cion de las narinas en la zona dorsal del craneo; como una adaptacién para la
respiracién de los organismos, sin tener que sacar la cabeza fuera del agua.
Los huesos faciales de los odontocetos se expanden en direccioén posterior;



JIMENA BOHORQUEZ HERRERA

mientras que en las ballenas, los huesos occipitales se expanden anteriormente
(Figura 14). Las ballenas adicionalmente tienen una maxila considerablemen-
te alongada de la cual cuelgan largas barbas que son especializaciones del
epitelio oral, que actian como un filtro que captura particulas de alimento,
cuando el flujo de agua pasa a través de ellas (Figura 14) (Kardong, 2001,
Berta et al. 2006).

Los cetaceos y sirénidos, son los dos tinicos grupos de mamiferos ma-
rinos completamente acuaticos (no pueden moverse, reproducirse o alimentar-
se en tierra) y gracias a esto, han desarrollado cuellos muy cortos, en respuesta
a una menor necesidad de musculatura “anti-gravitacional”, que soporte la
cabeza como pasa en los mamiferos terrestres (Ketten, 1992; Kardong, 2001).

Los cetaceos adicionalmente se caracterizan por tener el sistema auditivo
mejor adaptado entre los mamiferos marinos (Ketten, 1992). Este sistema emplea
sefiales acusticas para la navegacion y reconocimiento bajo el agua de las mas de
80 especies de este grupo, que habitan océanos, lagos y rios. A pesar de esto, hay
diferencias notables en los comportamientos de alimentacién y migraciones entre
odontocetos y misticetos; por lo que las frecuencias en las vocalizaciones que pro-
ducen, estan influenciadas por sus distintas historias de vida (Akamatsu, 2008).

En los odontocetos, dos canales de tejido blando conducen el sonido
hasta el oido; mientras que en misticetos, la conduccion se hace por medio de
tejido blando y hueso. El oido medio esta relleno de aire, pero tiene mucosa
extensible. Las estructuras cocleares se encuentran hipertréficas como una po-
sible adaptacion para los altos ruidos de fondo; mientras que los componentes
vestibulares son reducidos, lo cual es consistente con la fusién cervical. Hay
dos veces mayor densidad celular del ganglio auditivo (2000 — 4000 / mm) y
el rango de longitudes de las membranas también tiene un gradiente mucho
mayor (20 — 70 mm), que los mamiferos terrestres. Los odontocetos tienen
entre 20 y 60% de membrana dsea de soporte y radios basales mayores a
0.6, lo cual se relaciona con una audicion por encima de los 150 kHz. Los
misticetos tienen radios apicales menores a 0.002 y no tienen soporte late-
ral 6seo, implicando una audicién aguda infrasénica. Por dltimo, los conteos
excepcionalmente elevados de fibras auditivas, sugieren que tanto misticetos
como odontocetos, tienen oidos “cableados” como mecanismo para el proce-
samiento de sefiales complejas, que la mayoria de mamiferos terrestres no son
capaces de percibir (Ketten, 1997).

Los delfines y las marsopas, tienen un sonar a partir de trenes de pul-
sos ultrasénicos, llamados ecolocalizaciones. Como depredadores de alto ni-
vel trofico, los odontocetos requieren un sistema sensorial de gran exactitud
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para capturar sus presas. Los delfines adicionalmente, cuentan con otro tipo
de vocalizacién basada en silbidos con un ancho de banda pequefio y de larga
duracién, que se caracterizan por ser sefiales de baja frecuencia que viajan dis-
tancias mayores que el sonar. El papel de los silbidos es mantener el vinculo
entre la madre y su cria, o reconocerse entre si, en grupos de animales durante
los nacimientos o migraciones (Akamatsu, 2008). Por su parte, las ballenas
producen sonidos de muy baja frecuencia (hasta 17 Hz en las ballenas azu-
les), que aparentemente son empleados para un gran rango de comunicacio-
nes alcanzando decenas de kilémetros o mas, desde la fuente de sonido. Esta
herramienta de comunicacién de gran alcance, es una ventaja evolutiva para
estos organismos dadas sus grandes areas de apareamiento, reproduccion y
alimentacion; que se ajustan a las extensas migraciones que desarrollan (Aka-
matsu, 2008).

Aquellos mamiferos terrestres que eventualmente hacen uso de los
ecosistemas acuaticos, también pueden mostrar variaciones morfolégicas cra-
neales y mandibulares; como el caso de la zariglieya Neomys fodiens; cuyo
basicraneo y céndilo mandibular muestran variaciones morfolégicas signifi-
cativas. El basicraneo estd asociado con el crecimiento cerebral, la flexion
craneal y la postura; y su forma esta definida por especializaciones acuaticas
que permiten hacer mas eficientes la alimentacion bajo el agua (Rychlik et al.
2006).

Con respecto a las adaptaciones craneales de mamiferos que pasan
parte de su ciclo de vida en el aire; los murciélagos son el tinico grupo de ma-
miferos que pueden volar, y constituyen cerca de un cuarto de todos los mami-
feros existentes. La mayoria de adaptaciones para el vuelo en los murciélagos
estan dirigidas al esqueleto post-craneal, sin embargo, el craneo también ha
desarrollado una amplia gama de adaptaciones que tienen gran relacion con su
diversidad en la alimentacién (insectos, frutas, granos, vertebrados, néctar y
sangre) (Freeman, 1998, Dumont, 2007). Con respecto a las adaptaciones cra-
neales para el vuelo, parece que la presion de seleccién esta dirigida a poseer
la masa craneal minima requerida, que sea acorde con las demandas energéti-
cas del vuelo. De este modo, esta estructura craneal podria considerarse como
una “optimizacion anatémica” para alcanzar las demandas mecanicas; con
respecto a otros mamiferos. Por esta razdn, los murciélagos han sido propues-
tos como un sistema modelo tinico, para estudiar la evolucion de la diversidad
de la forma craneal y las implicaciones funcionales; enfocado a la evolucién
de las estrategias de alimentacién en los mamiferos (Dumont, 2007).

Por otra parte, el clima es otro factor que también juega un papel clave
en la definicion del fenotipo de las especies, gracias a las adaptaciones ecoti-
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picas de los organismos al medio donde se encuentren. Al revisar la evolucion
de las especies se hace evidente que la seleccién natural es particularmente
eficiente durante catastrofes y periodos de gran estrés ambiental (Mayr, 1956);
demostrando que las condiciones ambientales son un vector de gran fuerza en
la variabilidad morfol6gica de las estructuras anatémicas de las especies.

La regla de Bergmann (1847, en: Mayr, 1956) con su respectiva re-
formulacion realizada por Rensch (1938, en: Mayr, 1956), propone que las es-
pecies de vertebrados de sangre caliente que habitan climas maés frios tienden
a tener mayor tamaiio, que sus congéneres de ambientes mas calidos (Mayr,
1956). La explicacion de esta regla se basa en que el incremento en el tamafio
implica un aumento mas rapido en el volumen de un animal con respecto a su
area de superficie; haciendo que la pérdida de calor por superficie sea relati-
vamente menor (Meiri & Dayan, 2003). Meiri y Dayan (2003) evaluaron la
validez de esta regla en la actualidad, encontrando que, para los mamiferos, la
regla es una generalizacion ecoldgica valida en los niveles de clase, orden y
familia; excluyendo a los érdenes de insectivoros y roedores. A pesar de esto
Dayan y Simberloff (1994), al analizar las mandibulas de los roedores de la
familia Heteromyidae, comprobaron el desplazamiento de caracteres que pro-
puso Bergmann; sugiriendo que algunos caracteres estructurales de los orga-
nismos pueden ocultar los gradientes Bergmannianos (Meiri & Dayan, 2003).

Adicionalmente, numerosos estudios comparativos y experimentales
han mostrado una asociacion significativa entre la masa corporal, las propor-
ciones corporales, y las tasas metabdlicas basales (TMB), con la temperatura
media anual o la latitud. El clima frio juega un papel importante en la va-
riacién morfolégica y fisiolégica de los individuos expuestos, elevando su
TMB e incrementando su tamafio o masa corporal; lo cual a su vez involucra
diferencias pequefias, pero significativas en la forma craniofacial, que se aso-
cian con grandes cambios en tamafio (Pearson & Millones, 2005; Pérez &
Monteiro, 2009). Particularmente el estrés causado por bajas temperaturas,
genera una disminucion en el tamafio del cuerpo, una nariz mas angosta y un
neurocraneo mas redondeado (Pérez & Monteiro, 2009).

En las poblaciones humanas del sur de Suramérica se encontré que
la temperatura promedio anual se asocia con algunos rasgos de la variacién
morfoldgica de la caja y la base craneal; de modo que los grupos mas surefios
muestran cajas craneanas mas robustas y largas, con respecto a sus congéne-
res que habitan zonas mas nortefias (Pérez & Monteiro, 2009). Asi mismo, la
morfologia craneal, mandibular y dentaria de los soricidos acuaticos (musara-
flas), mostraron un gradiente de tamafio ajustandose a la regla de Bergmann,
cuando no estan en simpatria con sus congéneres (Rychlik et al. 2006).



COMPONENTES FILOGENETICOS Y ECOLOGICOS
DE LA VARIACION MORFOLOGICA DEL CRANEO DE MAMIFEROS

Con respecto a la posicién geografica de los organismos, puede con-
siderarse que la variacién morfolégica va a ser mayor cuando los individuos
viven en los limites de sus distribuciones geograficas, pues generalmente es-
tan sujetos a condiciones sub-éptimas, cercanas a su limite de tolerancia (Ya-
blokov, 1986). Algunos casos especificos donde se ha podido confirmar este
tipo de asociaciones entre el ambiente y la morfologia, incluyen el andlisis
de la variacién en la forma mandibular del roedor Thrichomys apereoides, la
cual se encontr6 fuertemente influenciada por la latitud en donde la poblacién
habitaba (Duarte et al. 2000). Un caso similar fue encontrado al revisar las
variaciones morfologicas craneales de los 1émures, quienes mostraron una es-
trecha relacion con su biogeografia; que a su vez se define por las condiciones
ambientales. Este grupo mostré que las caracteristicas de forma estan deter-
minadas en gran medida por las barreras ecoldgicas, a través de adaptaciones,
asi como de variaciones ecofenotipicas (Viguier, 2002).

La dieta

La trofodindmica representa uno de los principales aspectos del fun-
cionamiento de los ecosistemas (Pauly et al. 1998, 2000), por lo que entender
los factores que determinan la dindmica tr6fica de los organismos y su rela-
cion con la morfologia, contribuye a la comprensién del papel ecolégico que
desempefian estos individuos en los sistemas en que se encuentran.

Numerosos factores interaccionan para determinar los patrones de uso
de presas por parte de los depredadores; sin embargo, hay dos aspectos pri-
mordiales que interactian y determinan lo que un depredador come. El prime-
ro es un factor ambiental definido por la presencia y disponibilidad de un tipo
de presa particular. El segundo se refiere a una propiedad intrinseca del disefio
del sistema de alimentacién del depredador, que definira su efectividad en la
localizacién, captura, manejo y digestion de cada tipo de presa. Entendiendo
entonces que la habilidad individual para explotar un recurso, tiene una fuerte
base en el disefio de los sistemas morfolégicos involucrados; la morfologia
funcional y la ecomorfologia son importantes fuentes de explicaciones meca-
nisticas de los patrones de uso de los recursos (Wainwright, 2004).

En mamiferos especificamente, la alimentacién determina en gran
medida el tamafio, forma y robustez del craneo, asi como la forma, tama-
fio y disposicion de los dientes (Goswami, 2006). En términos funcionales,
un craneo relativamente corto, confiere una distancia reducida entre la unién
temporo-mandibular y los puntos de mordida en la denticién, aumentando la
fuerza de mordida. De manera similar un craneo mas ancho, generalmente se
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correlaciona con mayores musculaturas abductoras mandibulares; permitien-
do generar mayores fuerzas de mordida y resistir el alto estrés generado en la
caza de sus grandes presas, o en la mordida de materiales duros como el hueso
(Goswami et al. 2010).

Dentro de los mamiferos, el orden Carnivora es reconocido ecoldgica-
mente como el mas diverso, incluyendo tamafios de cuerpo muy distintos que
van desde comadrejas de 30 g de peso corporal, hasta los 0sos polares y cafés
cuyos pesos alcanzan los 1000 kg. Esta diversidad de organismos deriva de la
gran variedad ecolégica, puesto que habitan desde desiertos hasta bosques tro-
picales; por lo que incluyen multiples espectros tréficos que van desde felinos
y algunos canidos y mustélidos hipercarnivoros, hasta especies casi exclusi-
vamente herbivoras como los pandas (Walker et al, 1975; Wozencraft, 1993;
Van Valkenburgh, 2007). Christiansen y Wroe (2007) analizaron las fuerzas
de mordida en relacién a la ecologia tréfica del orden carnivoro, encontrando
una tendencia evolutiva a incrementar la fuerza de mordida con la masa cor-
poral, caracterizandose tanto hacia carnivoros de presas grandes, como hacia
herbivoros cuya dieta se basa en material vegetal duro y fibroso. A pesar de
que la fuerza de mordida provee informacién valiosa, los autores reconocen
que deben ser considerados caracteres morfolégicos del craneo y la denticion;
puesto que especializaciones a presas de gran tamafio vienen acompaiiadas
con el desarrollo de dientes carniceros avanzados, mientras que las especies
cuya dieta se basa en plantas mecanicamente resistentes, tienen una denticién
altamente molarizada (Wroe et al. 2005; Christiansen & Wroe, 2007).

En algunos mamiferos carnivoros ha sido confirmada la correlacion
ecomorfoldgica, entre la longitud de la rama dentaria con la alimentacién; de
modo que aquellos individuos con rama dentaria corta (ej. mustélidos y féli-
dos), suelen matar a sus presas con un mordisco poderoso; mientras que los
que tienen la rama dentaria relativamente larga (ej. canidos), usan sacudidas y
pequeiios mordiscos (Radinsky, 1985; Wroe & Milne, 2007).

Otro ejemplo de esta relacién se muestra al comparar la morfologia de
mamiferos carnivoros euterios y metaterios, en la cual puede notarse un arco
cigomatico més largo y robusto en los marsupiales; permitiendo la fijacién
de musculos masetéricos mas poderosos, de gran importancia en la aduccién
mandibular y en la fuerza de mordida, ajustada al tamafio del cuerpo (Wroe
& Milne, 2007). El desarrollo de mayores miisculos mandibulares abductores
primarios, parece relacionarse con un menor tamafio cerebral al dar mayor
espacio para el desarrollo de estas musculaturas (y viceversa) (Wroe et al.
2005); por lo que los euterios carnivoros, pueden haber sacrificado la fuerza
mandibular, para lograr una mayor cefalizacién (Wroe et al. 2005). Un caso
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muy estudiado de este fendmeno, es la evolucién de los hominidos, en el cual
es evidente una reduccién significativa en las masas musculares masticatorias
y sus correspondientes incrementos en el tamafio cerebral. Este incremento
de cerebro ha sido correlacionado de manera directa, con el desarrollo de la
inteligencia (Ginsberg, 2000; Stedman et al. 2004).

En el caso de los humanos, también se ha comprobado que el incre-
mento en la proporcién de carbohidratos en la dieta, causa un decremento en
el tamafio del cuerpo y la mandibula, y por ende los cambios correspondientes
en sus dimensiones faciales (Stynder et al. 2007). Trabajos experimentales
y comparativos han mostrado que la desnutricién por proteinas y por calo-
rias proteinicas, generan diferencias en tamafio (con cuerpos mas pequefios
cuando menos proteina es consumida) y se asocia con cambios alométricos
en la forma (especialmente en la region facial) (Pérez & Monteiro, 2009). Es-
pecificamente las poblaciones de humanos modernos del sur de Suramérica,
mostraron una correlacién positiva entre el tamafio del centroide, la variacién
de la forma de la caja craneal y la variacién morfolégica facial, con la alimen-
tacion de las poblaciones. De este modo, los grupos de granjeros presentaron
los craneos mas pequefios y rostros mas cortos y menos robustos, reflejando
diferencias craneales y faciales significativas entre los agricultores y los ca-
zadores; como una expresion fenotipica dependiente del ambiente, durante la
ontogenia que se relaciona con la desnutricién debida a la falta de proteina
(Pérez & Monteiro, 2009).

De manera similar, esta relacién ha sido encontrada en otros grupos
de mamiferos como en los carnivoros actuales y extintos, donde la morfologia
craneal mostrd claros patrones generales desde la hipercarnivoria, hasta las
formas omnivoras e insectivoras; repitiéndose el mismo resultado al analizar
todo el conjunto de organismos o cada clado por separado (Goswami et al.
2010). Caumul y Polly (2005) por su parte, también encontraron una estrecha
relacién entre la dieta y la forma craneal de las marmotas, detallando que la
mayoria de sus estructuras se relacionan con la funcién masticatoria (posicién
de los dientes, la forma palatal y la posicién de los origenes zigomatico y pa-
latino de los musculos de masticacion).

Asi mismo, las respuestas ambientales de las variaciones ecofenoti-
picas de la zarigiieya Neomys anomalus, apuntaron a la longitud de la regién
entre la faringe y el basicraneo (craneo) y al angulo de la rama con respecto
al cuerpo (mandibula). Estas caracteristicas biomecanicamente se relacionan
con la fuerza mandibular, por lo que su variacién debe estar coordinada con
la seleccion de la dieta (Rychlik et al. 2006). La morfologia craneo-dental de
canidos, también permitié dividirlos segtin su alimentacién, de modo que los
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depredadores de grandes presas se caracterizaron por la reduccién de areas
moledoras en su denticion, grandes caninos e incisivos, dentaduras fuertes,
hocicos anchos y el incremento en la ventaja mecanica en los misculos ma-
seter y temporal. Por otra parte, los canidos con dietas mas omnivoras tienen
los caninos e incisivos reducidos, dentadura mas fragil, y premolares con es-
pacios mas abiertos (Van Valkenburgh & Koepfli, 1993).

Los ursidos por su parte también muestran diferenciacion ecomorfo-
logica entre grupos tréficos: (1) los carnivoros se distinguen por la reduccion
del tamafio de los molares, las mandibulas flexibles y dientes carniceros pe-
quefios; (2) los herbivoros se caracterizan por grandes areas moledoras en los
molares, mandibulas rigidas y dientes carniceros grandes; (3) los insectivoros
presentan una extrema reduccion en los dientes poscaninos y (4) los omnivo-
ros muestran una morfologia intermedia entre carnivoros y herbivoros (Sacco
& Van Valkenburgh, 2004).

Aunque son escasos, algunos estudios no encuentran de manera clara esta
relacion entre la morfologia y la alimentacién. Goswami (2006) y Wroe y Milne
(2007) analizaron las variaciones morfoldgicas en algunos mamiferos carnivoros;
encontrando una influencia fuerte de la filogenia, pero la correlacion significativa
con la dieta se restringié a algunos conjuntos de taxa dentro del orden (Goswami,
2006; Wroe & Milne, 2007). Asi mismo, los disefios craneales no parecen ser
resultado de un ajuste ecomorfolégico a un nicho especifico en los miembros de
la familia Felidae (Lencastre & Oliveira, 2011); y en la familia Mustelidae se
encontrd una variacion intrafamiliar notable, en la morfologia craneal, con poca
correlacion entre la forma del craneo y la dieta (Radinsky, 1981).

Conductas de agresion

Las relaciones morfoldgicas entre especies simpatricas, pueden ser vistas
como evidencia indirecta de la competencia; e involucra patrones que general-
mente son interpretados como desplazamiento de caracteres. De esta manera,
la relacion entre la morfologia y la competencia puede ser crucial para enten-
der la evolucién morfolégica de los animales, asi como el papel de la compe-
tencia en la estructuracién de comunidades (Dayan & Simberloff, 1998). Las
conductas intraespecificas agonisticas o agresivas, son respuestas sociales que
incluyen entre otros, competencia intra e inter especifica por recursos, dispu-
tas entre machos en los limites territoriales, peleas entre hembras para prote-
ger a sus crias, acoso de hembras, copulaciones forzadas, y abuso y muerte de
infantes (Campagna, 2009).
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Una de las conductas que mas influyen en la morfologia craneal de los
mamiferos, es el comportamiento de agresion entre machos; con el fin de ac-
ceder a las hembras reproductivas (criterio determinante en la reproduccién
exitosa de estos organismos) (Jewell, 1976). Se ha probado que la compe-
tencia entre machos es una fuerza evolutiva selectiva, que ha derivado en un
marcado dimorfismo sexual en tamafio (mayores tamafios corporales de los
machos en relacién a las hembras), en el desarrollo o modificacién morfologi-
ca de sus estructuras (ej. colmillos, melenas, hocicos alargados, cuernos); asi
como en la variacion de las caracteristicas de comportamiento que confieran
el estatus dominante de un individuo, permitiéndole obtener y mantener un
territorio (Jewell, 1976; Campagna, 2009).

Las peleas entre los machos, han sido importantes en la evolucién de mu-
chas especies; definiendo a este sexo con caracteristicas como mayor tamafio,
fuerza, rapidez y agresividad, con respecto a las hembras. Esto ha generado
que el esqueleto de los machos, particularmente su zona facial, sea mas ro-
busto; mostrando un buen disefio para la competencia entre ellos (Puts, 2010).

A nivel ecoldgico, algunos aspectos también influencian el desarrollo de
las actividades reproductivas de los mamiferos, como son la competencia por
obtener recursos alimenticios, la disponibilidad de sitios adecuados en los que
puedan establecerse las crias, la organizacion social, que incluye el sistema
de apareamiento y el comportamiento asociado al grupo reproductivo (Jewell,
1976).

En algunos grupos de herbivoros que viven en manadas, los machos no
mantienen territorios y pueden vivir separados de las hembras la mayoria del
afio; sin embargo, se retinen ambos sexos en época reproductiva, formandose
jerarquias que distinguen papeles especificos para cada macho. En estos casos
los machos dominantes son los que tienen mayor éxito de apareamiento con
las hembras (Jewell, 1976). El estatus social o rango de un individuo, depende
en muchas especies de la morfologia craneal y del tamafio de sus estructuras
de defensa (ej. cuernos, astas y colmillos); asi como su edad, peso y compor-
tamiento (Shackleton & Shank, 1984). Estas estructuras son utilizadas para la
ofensa, la defensa y para sus exhibiciones ritualisticas frente al sexo opuesto.
En la ofensa son usadas para dar golpes fuertes, que generalmente involucran
todo el peso del cuerpo que lo impulsa; para maximizar la fuerza del golpe.
A nivel defensivo, estas mismas estructuras también ayudan a amortiguar y
resistir el golpe recibido, en conjunto con el craneo; para proteger el cerebro
de cualquier dafio (Shackleton & Shank, 1984; Spinage, 2010) (Figura 15).
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Figura 15. Esquema que muestra los encuentros agonisticos entre machos de
chivos y cabras.

Fuente. Shackleton & Shank, 1984.

Ademas de esto, una fuerte competencia interespecifica también pue-
de causar mayor variacién morfoldgica en la especie subordinada, en respues-
ta al estrés. Varios estudios con soricidos (musarafias) han corroborado que
el estrés es un factor que disminuye la estabilidad de desarrollo e incrementa
la varianza fenotipica por el ambiente (Zaharov et al. 1991; Pankakoski et al.
1992; Rychlik et al. 2006).

Tanto en otaridos como en fécidos, se han encontrado fuertes correla-
ciones entre la forma craneal, varios aspectos de su historia de vida y algunas
variables ambientales; sin embargo, los f6cidos, muestran mayor correlacion
con las variables de historia de vida, lo cual refleja el gran rango de las estra-
tegias reproductivas en este grupo (Jones & Goswami, 2010).
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Caso de estudio: Lobo marino de California (Zalophus californianus)

El lobo marino de California (Zalophus californianus) es una especie
ideal para estudiar patrones de divergencia fenotipica dadas las variaciones
en las caracteristicas del habitat terrestre que ocupa y los patrones de distri-
bucién de hembras en la colonia, los cuales parecen estar relacionados con el
comportamiento territorial de los machos reproductores. Esta especie exhibe
un sistema de apareamiento poliginico por defensa de recursos, aunque tam-
bién muestra algunas caracteristicas que se asemejan a un sistema lek (Heath,
1989; Boness, 1991). En este sistema, los machos compiten y se exhiben fren-
te a las hembras para aparearse, y los territorios son adquiridos a través de
agresiones fisicas (Robertson et al., 2008); sin embargo, observaciones empi-
ricas sugieren diferencias en el desarrollo de estas agresiones, en las distintas
colonias a lo largo de su distribucion.

La poblacién de Z. californianus en ambas costas de la Peninsula de
Baja California muestra una estructura por zonas definida por las distancias
geograficas entre las colonias reproductoras; en razén a la fuerte filopatria de
las hembras adultas que definen areas de alimentacion relativamente discretas
y por el largo periodo de lactancia de sus crias (Garcia-Rodriguez & Aurio-
les-Gamboa, 2004; Porras-Peters et al., 2008; Elorriaga-Verplancken, 2009;
Aurioles-Gamboa et al., 2009). Esta diversificacion se ha traducido en varia-
ciones intraespecificas de las secuencias de ADN, produciendo un aislamiento
relativo de las poblaciones en relacién a habitats muy variados ambiental y
topograficamente. Esta variabilidad de habitats, sumada al efecto de agrega-
cion natural de la especie durante las temporadas reproductivas (King, 1983),
asi como al efecto del espacio disponible en las islas; influyen en la forma en
que se llevan a cabo las agresiones territoriales entre machos adultos, en res-
puesta principalmente a las necesidades de termorregulacion de los individuos
(Bohorquez-Herrera et al., 2014).

La presencia de fuerzas ambientales que se contraponen, pueden llevar
a respuestas fenotipicas variadas (Kaliontzopoulou et al., 2012), sin embargo,
dado que diferentes demandas funcionales no siempre pueden ser optimizadas
por el mismo rasgo (Perrin & Travis, 1992; Walker, 2007); la respuesta depen-
dera de la seleccién natural y sexual, de los rasgos involucrados en los meca-
nismos de seleccién y de la fuerza de dependencia que exista entre los rasgos
fenotipicos (Kaliontzopoulou et al., 2012). Asi, las variaciones morfologicas
craneales permitirdn entender la interaccion de diferentes fuerzas ecoldgicas
y etoldgicas en la definicién de la forma del créaneo; y el papel que juega el
comportamiento dentro del proceso evolutivo.
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Estudios previos han demostrado que las variaciones morfoldgicas
craneales del lobo marino de California (Zalophus californianus) responden
a variaciones de sus conductas. Especificamente Bohérquez-Herrera et al.
(2014), desarrollaron un modelo logistico binomial que permitid la identifica-
cién de los factores que juegan un rol principal en la determinacién de la con-
ducta territorial de los machos adultos. Dicho estudio demostré que los facto-
res: temperatura ambiental, densidad de hembras y tipo de agresion (ritualisti-
ca o fisica) son decisivos al momento de determinar si dichos enfrentamientos
se desarrollan en tierra o en el agua; demostrando el papel fundamental que
juegan las condiciones ambientales sobre el comportamiento reproductivo de
esta especie.

Asi, las poblaciones de lobos marinos de California que habitan pobla-
ciones con menores temperaturas (costa pacifica de la Peninsula de California
— Isla Santa Margarita) (Figura 16), mantienen las conductas de agresividad
descritas ancestralmente para dicha especie, desarrollando los enfrentamien-
tos entre machos adultos sobre las playas (Figura 17) en presencia de las hem-
bras, (“Lek Like System”); como una estrategia de exponer sus rasgos fisicos
y habilidades para los procesos de seleccién sexual (Bohérquez-Herrera et al.
2014) (Figura 18).




COMPONENTES FILOGENETICOS Y ECOLOGICOS
DE LA VARIACION MORFOLOGICA DEL CRANEO DE MAMIFEROS

Figura 16. Variaciones de la temperatura en cada una de las islas mues-
treadas durante el dia. Se muestran las temperaturas ambientales promedio
(°C+EE) tomadas durante los dias de muestreo (intervalos de dos horas).
Lineas circulares corresponden a las temperaturas. Cada barra corresponde a
un intervalo de hora.

A. Isla Santa Margarita 12:00 AM B.Isla San Esteban 12:00 AM

6:00 PM

6:00 AM

12:00 PM 12:00 PM
Fuente: elaboracion propia

Figura 17. Porcentajes de interacciones ritualisticas y fisicas en cada Isla,
segtin el lugar donde se desarrollaron.
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Figura 18. Fotografia de un encuentro agonistico sobre tierra, de dos ma-
chos adultos en la Isla Santa Margarita, ubicada al sur de la costa pacifica de
la Peninsula de California.

Fuente: Tomada por Bohérquez Herrera, Jimena (2015)

Sin embargo, Bohoérquez- Herrera y colaboradores (2014) también
identificaron que las poblaciones que se enfrentan a climas mas hostiles con
mayores temperaturas (Golfo de California — Isla San Esteban) (Figura 16),
han modificado significativamente esta conducta en funcion de la temperatu-
ra, disminuyendo significativamente los enfrentamientos sobre la playa, y de-
sarrollandolos mientras se encuentran sumergidos en el mar (Figura 17). Esta
ultima estrategia representa un cambio drastico en el comportamiento repro-
ductivo dado que la exhibicién ante las hembras se reduce significativamente
y los mecanismos de seleccién sexual variaran en funcién principalmente del
territorio (acceso a lugares frescos y en la orilla del agua para termorregular)
(Figura 19).
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Figura 19. Fotografia de un encuentro agonistico de dos machos adultos,
sumergidos en el agua en la Isla San Esteban, ubicada al norte del Golfo de
California.

Fuente: Tomada por Bohérquez Herrera, Jimena (2015)

Un estudio posterior, analiza la variabilidad morfol6gica craneales en-
tre las poblaciones del lobo marino de California y con la poblacién del lobo
marino de Galdpagos, mostrando que las variaciones en la forma se concen-
traron principalmente en la zona dorsal de la maxila superior, la zona frontal
del craneo, los arcos cigomaticos, los procesos mastoides y la cresta sagital
(Bohorquez-Herrera et al., 2017).

El crdneo es una estructura compuesta por numerosas partes fuerte-
mente integradas entre si, dado su desarrollo, funcionamiento y evolucién
conjunta (Webster & Webster, 1974; Kardong, 2001, Chai & Maxson, 2006,
Klingenberg, 2013a); sin embargo, la integracién de estas partes no es total,
por lo que el craneo se compone por distintos médulos que son relativamente
independientes (Klingenberg 2008, 2010, 2013a).

Asi, el craneo, la mandibula y los dientes, son estructuras que res-
ponden de manera distinta al ambiente y a la seleccién natural; puesto que
estan controladas por distintos controles genéticos, de desarrollo y funciona-
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les (Caumul & Polly, 2005; Rychlik et al., 2006, Hallgrimsson et al., 2007a,
b). La duracién del desarrollo ontogénico de cada una de estas estructuras,
es una diferencia importante en la determinaciéon morfolégica de las mismas
(Hillson, 1986; Kardong, 2001, Hallgrimsson et al., 2007 a, b); raz6n por la
cual el craneo ha sido dividido en tres unidades parcialmente independientes
y embriolégicamente distintas: 1. La base del craneo que se deriva del con-
drocraneo; 2. El neurocraneo que se refiere a los huesos dermatocraneales de
la caja craneal, y 3. El rostro, que se deriva inicialmente del esplacnocraneo,
con un posterior desarrollo de elementos dermatocraneales (Hallgrimsson et
al., 2007a, b) (Figura 20).

La base craneal es considerada por varios estudios como la estructura
integradora central del craneo (Lieberman et al., 2000, Hallgrimsson et al.,
2007a, b), ya que esta localizada en el centro de toda la estructura craneal, por
debajo del cerebro y del neurocraneo, asi como por debajo y detras del rostro.
Por esta razon, la base craneal actia indirectamente como transmisor de las
variaciones morfologicas entre el rostro y el neurocraneo (Hallgrimsson et
al., 2007a, b). Asi mismo, la base craneal es la primera zona del craneo que
alcanza su forma y tamafio adulto, y crece principalmente por medio de la
osificacién endocondral, la cual produce tejido éseo a partir de tejido cartila-
ginoso. Después de la base craneal, prosigue el desarrollo del neurocraneo y
posteriormente la zona del rostro, los cuales, a diferencia de la base del cra-
neo, se desarrollan a través de la osificacién intramembranosa en las suturas,
en donde a partir de una membrana permite la formacién de hueso (periostio).
Ese hueso puede formar y reabsorber el tejido 6seo, permitiendo remodelacio-
nes al mismo (Hallgrimsson et al., 2007a, b).

Los resultados obtenidos por Bohérquez-Herrera et al. (2017) son
asociados con los médulos de desarrollo craneal (Figura 20), en donde la se-
paracién entre las dos especies tiene evidentes diferencias en los tres médulos
de desarrollo craneal; permitiendo observar la sefial filogenética en las varia-
ciones de la base del craneo (apdfisis cigomaticas del hueso temporal, fosas
mandibulares, los procesos mastoides y céndilos occipitales) (primer eje de
variacién en Figura 21).
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Figura 20. Modulos de desarrollo craneal en mamiferos, ejemplificados en
las vistas (a) dorsal, (b) ventral y (c) lateral de un craneo de Zalophus cali-
fornianus. En azul se resalta la zona del rostro, en verde la zona del neuro-
craneo (caja craneal) y en rojo la base craneal.

© Jimena Bohorquez Herrera

Fuente: Bohorquez-Herrera et al. 2017
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Adicionalmente la separacion morfolégica entre las poblaciones del
lobo marino de California consiste en la variabilidad en la forma de las ap6-
fisis mastoides, la zona anterior del rostro, los arcos cigomaticos y las crestas
sagitales. Tomando en cuenta el desarrollo y establecimiento temprano de la
base craneal, podria considerarse que las variaciones morfolégicas en este
modulo del craneo en las poblaciones de Zalophus californianus en el Golfo
de California; pueden estar reflejando procesos de seleccion direccional. Por
otra parte, la poca variabilidad morfolégica en la base craneal de machos adul-
tos, de las poblaciones del lobo marino de California en la costa occidental de
la Peninsula de Baja California, permite inferir que estan operando procesos
de seleccién normalizadora en esta zona (segundo eje de variacion, Figura 21)
(Bohérquez-Herrera et al. 2017).

Figura 21. Analisis de componentes principales y placas finas de deforma-
ciones maximas y minimas de cada componente, en la vista ventral del cra-
neo de los individuos promedio de cada region.
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Por su parte, la vista lateral del craneo, al estar compuesta principal-
mente por los dos médulos de craneo de desarrollo tardio, refleja mayor in-
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fluencia de la variabilidad ambiental sobre la morfologia craneal de Zalophus
californianus, donde las poblaciones del Pacifico centro y sur, reflejaron las
menores variaciones, y las poblaciones COP-Norte, GC-Norte y GC-Sur, fue-
ron las responsables de la mayor variabilidad.

Figura 22. Andlisis de componentes principales y placas finas de deforma-
ciones maximas y minimas de cada componente, en la vista lateral del cra-
neo de los individuos promedio de cada region.
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El andlisis conjunto de las variaciones comportamentales y morfolo-
gicas de la especie, estableci6 una asociacién clara entre la variabilidad mor-
folégica y el comportamiento de agresion diferencial de las distintas poblacio-
nes de lobo marino de California, en donde los organismos cuyas agresiones se
desarrollan en el agua, tienen ap6fisis mastoides mas largas, arcos cigomaticos
ensanchados, crestas sagitales mas altas, rostros mas cortos y dientes caninos
mas anchos; que les permiten tener una mayor fuerza muscular en la mordida
y en la capacidad de maniobrar el cuello y cabeza, en el medio acuético, donde
existe una mayor resistencia fisica (Bohorquez-Herrera, 2014).
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Epilogo

El craneo de los mamiferos es una estructura de naturaleza compleja
que acarrea excelente informacion sobre la filogenia y la ecologia de las es-
pecies; proporcionando un excelente sistema para realizar estudios que invo-
lucren la integracién morfolégica a escalas macro evolutivas. Por esta razon,
este libro busca exponer las relaciones que tiene tanto la historia evolutiva
representada en la filogenia de las especies; como los aspectos ecolégicos en
la forma del craneo de los mamiferos.

La determinacién certera de las relaciones filogenéticas de los mami-
feros ha mostrado grandes discrepancias entre la informacion genética y mor-
fologica; sin embargo, informacion reciente provee informacién que permite
sugerir dos momentos de diversificacion de especies: el primero se dio en la
barrera Cretacico/Triasico (K/T) después del evento de extinciéon masiva; se-
guido por un segundo momento de diversificacién, hace aproximadamente 33
Ma, como una probable respuesta al inicio de la glaciacion en la Antartica y a
la expansién de praderas.

La evolucion de los mamiferos ha estado caracterizada por la modifi-
cacién de sus estructuras anatémicas, para el desarrollo de complejas estruc-
turas. Durante este proceso, los mamiferos desarrollaron multiples modifica-
ciones craneales destacandose el desarrollo del oido medio, el cierre mandi-
bular y la evolucién de los molares tribosfénicos. A pesar de la complejidad
de algunos arreglos ecomorfologicos craneales y mandibulares; la historia
evolutiva de este grupo muestra convergencias iterativas a lo largo del tiem-
po, demostrando que algunos fendmenos evolutivos surgen como respuesta a
condiciones similares.

Desde el punto de vista filogenético, se ha demostrado que existe una
relacién compleja entre la cercania filogenética, la integracion y la funcién;
sobre la definicion de las formas del craneo de los mamiferos a lo largo de la
evolucién. La probabilidad de comprobar la influencia de la historia evolutiva
en la morfologia craneal de los organismos, se incrementa cuando se analizan
niveles taxonémicos bajos o cuyas secuencias de divergencia moleculares son
pequeiias; contrario a cuando se analizan grupos mas lejanos con divergencias
mayores.

El craneo de los mamiferos es una estructura cuya morfologia puede
verse influenciada por factores externos durante la ontogenia de los indivi-
duos; como resultado de los ajustes evolutivos y ecoldgicos entre el fenotipo



COMPONENTES FILOGENETICOS Y ECOLOGICOS
DE LA VARIACION MORFOLOGICA DEL CRANEO DE MAMIFEROS

y el ambiente. Evolutivamente en los mamiferos el habitat ha sido una de
las principales fuentes de variaciéon morfolégica, mostrando especializaciones
complejas para especies que viven o pasan partes de sus ciclos de vida en am-
bientes acuaticos, terrestres y aéreos.

La dieta es sin duda otro de los factores que ha determinado la evo-
lucién del tamafio, forma y robustez del craneo y mandibula, al igual que la
forma, el tamafio y la disposicion de los dientes; proporcionando especiali-
zaciones especificas para cada tipo de dieta. La morfologia craneal también
parece estar respondiendo a las conductas de agresion entre machos, como un
mecanismo de ofensa, defensa, y para sus exhibiciones ritualisticas frente a
las hembras.

El estudio de caso del lobo marino de California es un claro ejemplo
de como el ambiente influye sobre la forma del craneo. Especificamente, la
plasticidad fenotipica de esta estructura 6sea en esta especie permite identifi-
car una asociacion clara entre la variabilidad morfoldgica y el comportamien-
to de agresién diferencial de las distintas poblaciones de lobo marino de Ca-
lifornia, en donde los organismos cuyas agresiones se desarrollan en el agua,
tienen apofisis mastoides mas largas, arcos cigomaticos ensanchados, crestas
sagitales mas altas, rostros mas cortos y dientes caninos mas anchos; que les
permiten tener una mayor fuerza muscular en la mordida y en la capacidad de
maniobrar el cuello y cabeza, en el medio acuatico, donde existe una mayor
resistencia fisica.

Glosario

Adaptacién. Cualquier caracteristica heredable de un organismo que mejora
su habilidad para sobrevivir y reproducirse en su ambiente. También es usado
para describir el proceso de cambio genético en una poblacion, al estar in-
fluenciado por la seleccién natural (PBS, 2001).

ADN. Acido desoxirribonucléico. Se refiere a la molécula que controla la he-
rencia (PBS, 2001).

Analisis Procrustes Ordinario (APO). Andlisis de las coordenadas de la for-
ma generado por superposicion de minimos cuadrados de las configuraciones
de los puntos homologos para dos objetos.
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Analisis Procrustes Generalizado (APG). Andlisis de las coordenadas de la
forma generado por superposicién de minimos cuadrados de las configuracio-
nes de los puntos homoélogos para mas de dos objetos.

Centroide. Concepto que se refiere al centro geométrico de un objeto (lineal,
plano o sélido), que no responde a propiedades fisicas del material si no solo a
la forma, por lo que el centroide nunca cambiara. En caso que el cuerpo tenga
un eje de simetria, el centroide generalmente estard ubicado sobre este eje y
coincidira con el centro de gravedad de la forma (Zelditch et al., 2004).

Configuracion Consenso. Corresponde a un grupo de puntos homélogos
(coordenadas) que representan la tendencia central de una muestra para el
proceso de superposicion, la matriz de peso o cualquier otro prop6sito morfo-
métrico. Generalmente es computada para optimizar alguna medida de ajuste
a la muestra completa (Slice et al., 1998).

Deriva Genética. Se refiere a los cambios en las frecuencias alélicas en una
poblacién por procesos aleatorios, y no por seleccion natural (UCMP, 2006).

Diseiio Externo (Form). Siguiendo la propuesta de Castro (1998), este tér-
mino serd considerado como la configuracion externa de cualquier objeto u
estructura.

Distancia Procrustes. Es considerada la medida que define la medicion en el
espacio de forma de Kendall. Corresponde a la raiz cuadrada de la suma de
las diferencias al cuadrado entre las posiciones de los puntos homologos en
dos configuraciones 6ptimamente super-impuestas (por minimos cuadrados),
al tamafio del centroide.

Diversidad genética. En sentido amplio, se refiere al componente mas basico
de la biodiversidad y se define como las variaciones heredables que ocurren en
cada organismo, entre los individuos de una poblacién y entre las poblaciones
dentro de una especie (Pifiero et al., 2008).

Diversidad nucleétida. Representa una medida del grado de polimorfismo
de una poblacién. Es la fraccién promedio de las diferencias nucledtidas entre
dos alelos escogidos aleatoriamente de una poblacién. Puede ser calculado por
la proporcién de nucleétidos diferentes entre secuencias de ADN, multiplica-
do por sus frecuencias relativas.

Ecomorfologia. Corresponde al estudio que analiza la relacion entre la forma
y el papel de las especies en su comunidad (Motta et al., 1995 a, b).
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Efecto Fundador (Founder Effect). Se refiere a la pérdida de variacién ge-
nética cuando una nueva colonia es formada por un nimero muy pequefio de
individuos de una poblacién mas grande (PBS, 2001).

Energia de Torsion (Bending Energy). Es un término prestado metaférica-
mente de la mecanica de placas finas de metal, para la morfometria. Se con-
sidera como la forma cuadratica de una noci6n metaféricamente razonable de
“distancia” en el espacio de ordenacién y es minimizada en la construccion
de las placas finas de deformacién para medir el grado de torsién o hundi-
miento en el espacio interpolado entre los puntos homélogos. En fisica este
término se refiere a una cantidad real ((g*cm?2) / seg2), y su férmula alterna
en morfometria sigue siendo significativa, y considera a la energia de torsién
proporcional a la integral de la suma de cuadrados de la segunda derivada del
desplazamiento “vertical” (Bookstein, 1991; Slice et al., 1998; Slice, 2007).

Espacio de Forma. Es un espacio en el cual la forma de una figura es repre-
sentada por un punto sencillo. Con datos colectados en bi-dimensional, este
espacio presenta 2p-4 dimensiones, y en un espacio tri-dimensional considera
3p-7 dimensiones (Slice et al., 1998).

Espacio de Forma de Kendall. Es la construccién geométrica fundamental
que basa la morfometria geométrica (dada por David Kendall). El espacio de
forma de Kendall aporta un juego completo de variables geométricas para
andlisis de distancias de Procrustes entre grupos arbitrarios de puntos homo-
logos. Cada punto en este espacio representa la forma de una configuraciéon de
puntos en el espacio euclidiano, después de haberse extraido la informacién
de tamafio, posicién y orientacion (Slice et al., 1998).

Especiacion. Cambios en organismos relacionados al punto donde hay una
suficiente diferenciacién para ser considerados especies distintas (PBS, 2001).

Especiacion alopatrica. Se refiere a los procesos de especiacién por aisla-
miento geografico, en la cual factores externos a los organismos dificultan que
dos o mas grupos se apareen entre si regularmente; causando eventualmente
especiacion en el linaje. En este tipo de especiacion, la barrera fisica puede
ser “permeable”, de modo que algunos individuos pueden cruzarla y aparearse
con los miembros del otro grupo. Asi, el flujo genético entre los grupos se vera
significativamente reducido, pero no necesariamente debe ser completamente
ausente (UCMP, 2006).

Especiacion parapatrica. Se refiere a los procesos de especiacion en donde
no hay una barrera externa al flujo genético. En este caso, la poblacién es
continua, sin embargo, sus individuos no se aparean aleatoriamente; sino que



JIMENA BOHORQUEZ HERRERA

prefieren aparearse con vecinos geograficos, que con individuos en otras par-
tes del rango poblacional. En la especiacién parapatrica, la divergencia puede
ocurrir por la reduccién del flujo genético entre la poblacién, asi como pre-
siones de seleccion variadas a lo largo del rango poblacional (UCMP, 2006).

Especiacion simpatrica. Se refiere a los procesos de especiacion en donde
individuos se separan de una poblacién por la explotaciéon de un nuevo nicho;
de modo que se reduce el flujo genético con los individuos explotando el otro
nicho ecolégico (UCMP, 2006).

Estrategia adaptativa. Se refiere a un modo de enfrentar la competencia o
las condiciones ambientales en una escala de tiempo evolutivo. Las especies
se adaptan cuando las siguientes generaciones destacan las caracteristicas be-
néficas (PBS, 2001).

Evolucién. Se refiere al cambio en un linaje de poblaciones entre generacio-
nes. La evolucion bioldgica, considera el proceso de cambio en el cual una
nueva especie se desarrolla en el tiempo, de una especie pre-existente. En
términos genéticos, la evolucion es definida como el cambio en la frecuencia
de alelos en poblaciones de organismos de generacién en generacién (PBS,
2001).

Fenotipo. Caracteristicas observables de un organismo que resultan de las
interacciones entre el genotipo y el ambiente (PBS, 2001).

Filogenia. Se refiere al estudio de las relaciones ancestrales entre las especies
(PBS, 2001).

Forma (Shape). Para efectos del presente trabajo, se considera como aquellas
propiedades geométricas de un objeto que no varian por diferencias en posicion,
orientacién, ni escala (Slice, 2007). Esta palabra se ajusta al término de la pala-
bra inglesa “shape”, de la cual no se tiene un término equivalente en el espafiol.

Gen. Secuencia de nucleétidos que codifican una proteina o parte de ella. Es
la unidad de la herencia (PBS, 2001).

Haplotipo. Es un conjunto de variaciones de ADN o polimorfismos, que tien-
den a ser heredados en conjunto. Un haplotipo puede referirse a la combina-
cion de alelos o a un conjunto de polimorfismos nucleétidos simples encontra-
dos en el mismo cromosoma (U.S. NLM, 2014).

Heredable. Caracteristica o rasgo parcial o completamente determinado por
genes, que es heredable de un individuo a su descendencia (PBS, 2001).
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Homologia. Es considerada como un atributo o caracteristica derivada que
comparten dos o mas especies, que puede o no haberse modificado y que tiene
un ancestro comun. En la aplicacién de la morfometria geométrica, las variables
basadas en homologia son las que estan asociadas directamente con estructuras
particulares que son bioldgicamente homoélogas (Futuyma, 1986; Polly, 2008).

Integracion de una Estructura Morfolégica. Corresponde al nivel de cova-
riacion entre diferentes partes de dicha estructura. Si todos los componentes
estan perfectamente correlacionados, entonces la variacién de las posiciones
relativas de las marcas homologas en una pequefia region, sera suficiente para
predecir perfectamente la variacion de las posiciones relativas del resto de
marcas homélogas (Klingenberg, 2013a).

Interacciones Epigenéticas. Interacciones entre las células y el ambiente, in-
cluyendo otras células que influencian las mismas actividades celulares (Ha-
ligrimsson et al., 2007a).

Lek. Se refiere a un 4rea o campo dividido en territorios que es defendido por
machos, con el fin de exhibirse ante parejas potenciales durante la temporada
reproductiva. En este sistema, los machos dominantes ocupan los territorios
en la zona central del lek, en donde tienen mayor probabilidad de atraer y
copular con las hembras. Los territorios en los extremos son ocupados por los
machos subordinados, quienes tienen menor probabilidad de reproducirse. En
el sistema lek los territorios no contienen recursos de valor para las hembras,
como comida o zonas especiales para sus crias (PBS, 2001).

Marcas Homélogas (Landmarks). En espafiol hay registrada una variada
gama de traducciones a la palabra inglesa “landmarks”, dentro de las que
podrian destacarse, puntos anatémicos de referencia, hitos morfométricos,
marcas, cotas morfométricas, puntos homélogos, entre otros. Para efectos del
presente trabajo se utilizara esta ultima propuesta, con la precaucion de que tal
como se explica posteriormente, los puntos homdlogos de tipo III, no tienen
implicito el criterio de homologia, pero se agrupan bajo el mismo nombre con
el fin de distinguirlo de los semi-puntos deslizantes. L.os puntos homélogos
son marcas especificas en una forma bioldgica o imagen de una forma, ubica-
dos de acuerdo a una escala (Slice et al., 1998). Estos pueden ser de tres tipos
de acuerdo a la clasificacion de Bookstein (1991):

Tipo 1. También llamados tradicionales o anatémicos; son puntos matematicos
cuya homologia de un caso a otro esta soportada por evidencia robusta o signi-
ficacion biologica (e.g. parches de histologia inusual, patrones de yuxtaposicion
de un tipo de tejido, interseccion de suturas craneanas insercién de aletas).
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Tipo II. Son puntos matematicos cuya homologia de un caso a otro esta so-
portada Ginicamente por evidencia geométrica y no anatémica (e.g. ctispide de
un diente, centroide o 4pice de una estructura).

Tipo III. También son llamados puntos construidos o pseudolandmaks. Son
puntos que caracterizan una region del disefio corporal o la forma general,
pues tienen por lo menos una coordenada deficiente (e.g. puntos extremos
del didmetro méximo del ojo, la zona méas profunda de una concavidad). La
estructura matematica de los analisis morfométricos, permiten la inclusién
de estos puntos, pero la interpretacién geométrica o biolégica de los mismos
debe hacerse con precaucién.

Matriz de Peso. Es una matriz con los valores de las torsiones parciales, con los
componentes uniformes, para una muestra de formas; y es computada como la
rotacion de las coordenadas de forma residuales del Procrustes (Slice et al., 1998).

Método de Procrustes. Es un término para los métodos de minimos cua-
drados para estimar la varianza en los parametros de las transformaciones
de la similitud Euclidiana. Este método ha tenido muchas transformaciones,
siendo el andlisis Procrustes ordinario el que actualmente es mas utilizado y
perfeccionado (Slice et al., 1998). El nombre Procrustes o en su traduccion
al espafiol “estirador” se refiere a un bandido de la mitologia griega que daba
posada en su casa a viajeros y los acostaba en camas mas grandes o mas pe-
quefias que su tamaiio, segun era el caso; para después matarlos ajustandolos
al tamafio de la cama ya fuera alargandolos a martillazos o cortandolos (San-
chez, 2005).

Minimoes Cuadrados Parciales. Es un método estadistico multivariado utili-
zado para determinar las relaciones entre dos 0 mas grupos de variables me-
didas en las mismas entidades. En estos se analizan las covarianzas entre los
grupos de variables mas que optimizar las combinaciones lineales de las va-
riables en varios grupos. Su computo generalmente no incorpora la inversién
de las matrices (Slice et al., 1998).

Morfoespacio (Morphospace). Los espacios morfométricos son construccio-
nes matematicas para el arreglo adecuado de los fenotipos, usando una o mas
variables como criterio de ordenacién. Los morfoespacios son utilizados para
visualizar de manera multivariada, similitudes o diferencias del fenotipo, para
analisis estadisticos, comparando entre si los fenotipos, o con variables exter-
nas como el ambiente, sexo, edad o geografia, y para generar modelos teéricos
fenotipicos (Bookstein, 1991; Polly, 2008).

Morfologia. En biologia, constituye el estudio de las formas de los seres organi-
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cos y de las modificaciones o transformaciones que experimentan (PBS, 2004).

Morfologia Funcional. Es el estudio que relaciona la forma de las estructuras
de los organismos con sus funciones (Alexander, 1988).

Morfometria. Es el estudio cuantitativo de las formas de los 6rganos y de las
partes del cuerpo, y examina la tendencia central, variaciones, diferencias y
asociaciones de la forma, con factores extrinsecos. Esto lo hace estudiando
la variacion de la forma y su covariacion con otras variables; es decir que
su objeto no es la forma en si misma, sino sus asociaciones, causas y efectos
(Bookstein, 1991; Castro, 1998; Slice, 2007).

Morfometria Geométrica (MG). Técnica morfométrica que analiza la in-
formacion morfolégica basandose en coordenadas correspondientes a puntos
homologos, ubicados sobre las estructuras anatomicas; después de que las di-
ferencias en tamafio, posicién y orientacién han sido matematicamente remo-
vidas. Esta técnica posee mayores ventajas que las otras metodologias mor-
fomeétricas, pues a través del andlisis se preservan las relaciones geométricas,
permitiendo ademas realizar comparaciones estadisticas de la forma y generar
representaciones graficas de la misma (Rohlf & Slice, 1990; Bookstein, 1991;
Rohlf & Marcus, 1993; Adams & Funk, 1997).

Morfometria Tradicional. Técnica morfométrica que considera la aplicacion
de anélisis estadisticos multivariados a variables cuantitativas que general-
mente corresponden a medidas lineales (e.g. longitud, ancho, altura), aunque
también incluye conteos, radios y angulos. Dado que las distancias lineales es-
tan muy correlacionadas con el tamafio de los individuos, esta técnica requiere
un elevado esfuerzo matematico para hacer las correcciones de escala y poder
analizar por si solas las variables de forma y asi elucidar las variaciones en los
disefios corporales (Adams et al., 2004).

Nucleédtido. Un nucleétido consiste en una molécula de aziicar (ya sea ribosa
en el ARN o desoxirribosa en el ADN), adherida a un grupo fosfato y a una
base nitrogenada. Las bases usadas en el ADN son la adenina (A), citosina
(C), guanina (G) y timina (T); mientras que en el ARN la base uracilo (U)
reemplaza la timina. Los nucledtidos son entonces los bloques basicos que
sustentan los acidos nucleicos. E1 ARN y el ADN son polimeros hechos de
largas cadenas de nucleétidos (U.S. NLM, 2014)

Placa Fina de Deformacion (Thin Plate Spline). También conocida como
polinomios de placas delgadas o de torsién, es una herramienta grafica de
visualizacién de los cambios en la configuracién de los puntos homologos que
pueden ser imaginados como deformaciones en un tejido en el cual los puntos
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homologos estan embebidos. Este tejido, en mecénica se refiere a una placa
metdlica infinitamente delgada que puede ser estirada o contraida con el fin
de minimizar la energia de torsién que se va a relejar biolégicamente en las
variaciones de forma (Bookstein, 1991; Slice et al., 1998; Slice, 2007).

Poliginia. Estrategia reproductiva en la cual un macho se aparea con varias
hembras (PBS, 2001).

Presiones de Seleccion. Fuerzas ambientales como la escases de comida o
temperaturas extremas que conllevan a la sobrevivencia de solo un grupo de
organismos con caracteristicas que les proporcionan resistencia (PBS, 2001).

Seleccion Natural. Constituye uno de mecanismos basicos de la evolucion
y se refiere a los procesos que ocurren en los seres vivos, en donde los indi-
viduos de acuerdo al ambiente que habitan, desarrollan un sistema de adap-
tacion al mismo segtn sus capacidades. Esto con el fin de adaptarse a la va-
riabilidad climatica, defenderse exitosamente de los depredadores y obtener
su alimento de manera efectiva. De esta manera, la seleccién natural incluye
un diferencial en la sobrevivencia y reproduccién de distintas clases de orga-
nismos que difieren uno del otro en una o mds caracteristicas heredables. A
través de este proceso, las formas de los organismos en una poblacion, que
estan mejor adaptados a su ambiente local, incrementan su frecuencia relativa,
en relacién a las formas menos adaptadas a lo largo de un ntimero de genera-
ciones. Esta diferencia en sobrevivencia y reproduccién no se da de manera
aleatoria (PBS, 2001).

Tipos de seleccion:

Seleccion Direccional. Tipo de selecciéon que causa un cambio consistente
y direccional en la forma de una poblacioén a través del tiempo (PBS, 2001).

Seleccion Disruptiva. Tipo de seleccién que favorece las formas que se des-
vian en cualquier direccién del promedio de la poblacién. Esta seleccion favo-
rece entonces formas mas grandes o mas pequefias que los promedios, desfa-
voreciendo las formas promedio entre los extremos (PBS, 2001).

Seleccion estabilizadora (normalizadora). Es una forma de selecciéon que
tiende a mantener la forma de la poblacién constante, de modo que los valores
promedio de un carécter tienen un alto desempefio; mientras que los valores
extremos tienen bajo desempefio (PBS, 2001).

Seleccién Sexual. Se refiere a la seleccién en el comportamiento de aparea-
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miento, ya sea a través de competencia entre miembros del mismo sexo (usual-
mente machos) para tener acceso a los miembros del sexo opuesto; o a través
de la seleccion de miembros de uno de los sexos (generalmente hembras)
hacia ciertos miembros del otro sexo. En la seleccion sexual los individuos
son favorecidos por su desempefio, en relacién a otros miembros del mismo
sexo; a diferencia de la seleccion natural, que trabaja sobre el desempefio del
genotipo en relacion a la poblacién entera (PBS, 2001).

Semi-marcas Deslizantes (Sliding Semi-landmarks). Las semi-marcas des-
lizantes son definidas por estructuras biolégicas para describir una curva que
bordee la forma analizada. Este tipo de marcas fueron desarrolladas después
de la categorizacién de Bookstein de los puntos homdlogos, por lo que en rea-
lidad su concepto no estd incluido en ninguna de las tres categorias (Adams
et al., 2004). Estos puntos son analizados bajo el mismo procedimiento mate-
matico de Procrustes que los puntos homélogos, con la diferencia que pueden
cambiar su posicién en el espacio sobre las curvas con el fin de minimizar
su energia y de esta manera aportan informacién tinicamente en la direccién
perpendicular de la curva (Pérez et al., 2006).

Tamaiio del Centroide. Es una medida de tamafio usada para escalar una
configuraciéon de puntos homélogos, de modo que puedan ser graficados en
un punto de espacio de forma de Kendall. Se usa en MG porque es poco co-
rrelacionado con cada variable de forma cuando los puntos homélogos estan
distribuidos alrededor de las posiciones medias por error independiente de la
misma pequefla varianza hacia cada punto y en cada direccién. Es calculado
como la raiz cuadrada de la suma de las distancias al cuadrado de un grupo de
puntos homologos a su centroide.

Torsiones Parciales (Partial Warps). Son estructuras auxiliares para la inter-
pretacion de los cambios de forma y de la variacion de la forma en grupos de
puntos homologos. Las torsiones parciales son consideradas como proyeccio-
nes o sombras de las torsiones principales (Slice et al., 1998)

Torsiones Principales (Principal Warps). Son funciones exigen de la matriz
de energia de torsién interpretada como superficies con torsién (placa fina de
deformacién) sobre la fotografia de la configuracién original de puntos ho-
mologos. Este método expresa las diferencias entre puntos homélogos como
la energia necesaria para deformar una lamina metélica infinitamente delgada
(ver energia de torsion) (Castro, 1998; Slice et al., 1998).

Torsiones Relativas (Relative Warps). Las torsiones relativas (TR) corres-
ponden a los ejes de los componentes principales (CP) en un espacio multiva-
riado y se refieren a las variaciones principales ponderadas inversamente de la
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matriz de la energia de torsion, definida por una configuracion de puntos ho-
mologos de referencia. Estos son equivalentes a la rotacién de los residuales
del andlisis Procrustes alrededor de la configuracién media. Para las torsiones
relativas no uniformes, los coeficientes para la rotacién son las torsiones prin-
cipales, aplicadas primero a las coordenadas X de los residuales del analisis
Procrustes, y después de las coordenadas Y Z (en caso de datos en tres dimen-
siones) (Slice et al., 1998).

Variables de Forma. Se refiere a cualquier medida de la geometria de una
forma biolégica o de la imagen de una forma, que no varia bajo condiciones
similares como traslacién, rotaciéon o cambios geométricos de escala (Slice et
al., 1998).
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