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Introduccioén

El estudio del craneo ha sido un tema recurrente dentro de la Antropologia Fisica, y
su imporancia radica en que ésta estructura alberga y protege el cerebro, participa
en diferentes funciones vitales y es la entrada de casi toda informacion sensorial
qgue percibimos del mundo. Reconocer la complejidad funcional del craneo de los

primates no humanos, fue el eje central de éste trabajo de investigacion.

La incorporacion de nuevos conocimientos, provenientes de disciplinas como la
Biologia, nos ha permitido comprender a los organismos desde una perspectiva
modular e integrada. Es decir, los organismos estan formados por unidades
discretas y parcialmente independientes denominados médulos. Mientras que la
integracion, se refiere a la coordinacion de dichos modulos dentro de un sistema.
Esta, se manifiesta desde el punto de vista funcional, cuando interactGan varios
elementos morfoldgicos sin comprometer su rendimiento combinado; y desde el
punto de vista del desarrollo, cuando los elementos morfolégicos interactdan
durante su formacion [Cheverud, 1982]. En otras palabras, la integracion se hace

evidente en las paredes y espacios compartidos dentro del craneo primate.

Por consiguiente, toda caracteristica indispensable para la supervivencia deberia
de ser invariable en su forma y funcién; y dado que los craneos realizan tareas
imprescindibles, cabria esperar que conserven formas constantes e inmutables.

Entonces, ¢como es posible que las estructuras 6seas que conforman el craneo
primate varien tan ampliamente? Existe una considerable diversidad de formas
craneales en las 500 especies de primates vivos [Rylands y Mittermeier, 2009]. Al
examinar los craneos del orden Primates, tanto en las especies vivientes, como en
las fosiles; se pueden cuantificar aspectos de su anatomia asi como de su alometria.
Si bien existen similitudes craneales comunes en todas las especies; las variaciones
en la forma probablemente reflejen directa o indirectamente el tamario y el tipo de

arreglo espacial [Ankel-Simons, 2007].
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Sabiendo que todas las paredes Oseas que conforman el craneo interactian con
mas de un tejido o espacio funcional, se tomaron las regiones visual y nasal, en las
normas frontal y basal para: 1) poner a prueba una hipétesis de modularidad e
integracion funcional en 10 subfamilias de monos, pertenecientes a los infraérdenes
Catarrhini y Platyrhrini. 2) Estudiar la variabilidad de forma de ambos maddulos
propuestos para cada norma e identificar las caracteristicas morfologicas
especificas de cada subfamilia. 3) Asociar cada modulo con diferentes

caracteristicas ecoldgicas y comporatmentales.

La modularidad e integracién suelen cuantificarse estadisticamente en términos de
patrones de correlacidon y covariacion. La metodologia empleada en éste trabajo,se
bas6 en analisis multivariados, mediante el uso de Morfometria geométrica. Este
meétodo permite el estudio de la covariacion de la forma con factores geométricos
subyacentes, y se utilizd para determinar la “forma pura” (Forma) de las estructuras
O0seas antes mencionadas, a partir de puntos de referencia (landmarks o LM)
[Zelditch et al., 2012]. Se posicionaron un total de 16 landmarks para la norma
frontal, subdivididos en dos conjuntos, correspondientes a un médulo visual y a un
maddulo nasal. Mientras que para la norma basal, se opt6 por 18 LM, subdivididos

dos conjuntos, correspondientes a un médulo visual y otro nasal.

Esta tesis se divide seis capitulos, el primero de ellos se trata de una descripcion
del Orden Primates, dividido en los infradrdenes Catarrhini y Platyrrhini, abarcando
sus aspectos caracteristicos, su origen y las relaciones filogenéticas de cada uno.
El segundo capitulo aborda las caracteristicas ecol6gico-comportamentales de los

primates vivos.

El tercer capitulo presenta una descripcidén del craneo primate, mencionando el
numero de huesos que lo conforman, y distinguiendo las relaciones que existen
entre ellos. En éste mismo apartado se abordan las bases teéricas para el estudio
del craneo, partiendo de la hipotesis de la Matriz funcional de van der Klaauw [Moss

e Young, 1960; Chevereud, 1982]; y la hipotesis de modularidad e integracion
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[Klingenberg, 2008, Klingerberg 2011]. Finalmente, en los ultimos capitulos se
presenta a profundidad la metodologia empleada, asi como los criterios de seleccion
de los ejemplares utilizados, los resultados obtenidos, la discusion sobre estos y las

conclusiones a las que se llegan.
Justificacion

Para la Antropologia Fisica es importante conocer como se diferencian
morfolégicamente las estructuras que conforman los craneos de los primates
humanos y no humanos. Para ello se debe considerar como funciona el craneo. El
craneo primate se conforma por estructuras que cambian en la manera en la que un
organo o region crece, lo que produce efectos en el cerebro como en otras
estructuras craneofaciales. Por ejemplo, el tamafio del cerebro altera el crecimiento
del neurocraneo y del esplacnocraneo. Los cerebros grandes influyen sobre el
equilibrio del craneo en su conjunto, afectan el rango de frecuencias de sonido que
un organismo escucha e influyen sobre la biomecanica de la masticacion y otras
caracteristicas funcionales.

Comprobar las hipotesis sobre tales transformaciones requiere saber si éstas varian
dentro del Orden Primates. Por lo tanto, el proposito de esta tesis es comparar
mediante un enfoque modular y de integracién, la region visual y nasal de las
subfamilias de monos; ecologia y el tipo de comportamientos de los especimenes
estudiados. Asi mismo, se analizaron las razones por las cuales los monos tienen

la diversidad y distribucién biol6gica mas amplia actualmente del orden Primates.

Preguntas de investigacion

¢ Existen diferencias morfolégicas en las estructuras 6seas que conforman la region
nasal y visual en los craneos de las subfamilias de primates no humanos?
¢, Cuales de estas caracteristicas se relacionan con el ambiente y el comportamiento

de las subfamilias primate?
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Hipotesis

1)

La forma de las estructuras de la region nasal y visual del craneo de las
subfamilias de primates no humanos, estan relacionadas con las
caracteristicas ecoldgicas y comportamentales de cada subfamilia, por lo que

se esperan cambios en su morfologia funcional.

Objetivo principal

Estudiar desde los conceptos de modularidad funcional e integracién craneal, la

variacion de forma en la regiébn nasal y visual del craneo primate entre las

subfamilias de monos: Cercopithecinae, Colobinae, Pitheciinae, Callicebinae,

Allouatinae, Atelinae, Cebinae, Saimirinae, Aotinae, Callithrichinae.

Objetivos especificos

1)

2)

3)

4)

Identificar en las subfamilias primate, las estructuras anatomicas que
conforman los médulos funcionales: nasal y visual, en el esplacnocraneo
(norma frontal) y en la base del craneo (norma basal).

Identificar la morfologia especifica de cada modulo funcional entre
subfamilias

Asociar cada médulo funcional con las siguientes covariables ecolégico-
comportamentales: patron de actividad, tipo de organizacion social, dieta,
tipo de habitat, tipo de locomocidn y tipo de visén.

Evaluar el nivel de covariacion de los médulos nasal y visual entre ambas

normas para conocer su nivel de integracion.
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1 Capitulo I. Orden Primates

La historia evolutiva del Orden Primates presenta aspectos poco caracteristicos en
cuanto a su origen y las relaciones filogenéticas de los grupos actuales. Ademas,
de que se tiene un registro fosil limitado. El orden, incluye dos subérdenes: Prosimii
y Anthropoidea. Anthropoidea (también conocidos como antropoides) incluye a los
monos, simios y humanos; y a su vez, se subdivide en los infradérdenes: Catarrhini
(Monos del Viejo Mundo o catarrinos) y Platyrrhini (Monos del Nuevo Mundo o

platirrinos) [Tejedor, 2013] (ver figuras 1y 2).
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Figura 1. Esquema evolutivo del Orden Primates. Fuente: Herbert-Mainero, 2018.
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Infraorder
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Figura 2. Filogenia molecular del Orden Primates. Fuente: Perelman et al., 2011.
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Todos los primates poseen una cavidad ocular rodeada por hueso. [Cartmill, 1992].
En el caso del suborden Prosimii, esta cavidad toma la forma de una barra post-
orbital abierta, mientras que en Anthropoidea se forma una barra post-orbital
cerrada. Estas caracteristicas 0seas funcionan como estabilizadores de los 0jos,
aislandolos de los movimientos masticatorios adyacentes a la orbita [Cartmill, 1992;
Heesy et al.,, 2005; Heesy, 2008 ].Los ojos de todas las especies primate, se
orientan hacia el frente, produciendo una vision binocular, desarrollada con la
finalidad de disponer de percepcién respecto a la profundidad ambiental
[Cartmill,1980]. Para Anthropoidea, esto le significé grandes areas en la corteza
cerebral para procesar informacion visual, privilegiando la vista sobre el oido y el
olfato [Allman, 1999; Kaas, 2008].

Otra caracteristica de los primates son sus manos y pies prensiles, cuyas falanges
son alargadas [Lemelin, 1995; Kirk, 2013].El area plantar y palmar carecen de
pelaje, permitiendo una mejor adeherencia a las superficies [Napier, 1980].Los
dedos poseen almohadillas apicales sin pelo que cuentan con crestas de friccion
inervadas con mecanorreceptores [Cartmill, 1974; Hoffmann et al., 2004]. Por su
parte, los dedos de las manos tienen ufias aplanadas en lugar de garras [Cartmill,
1974].

Los primates son animales sociales, cuyos cerebros grandes muestran un ritmo de
maduracion fisica y psicolégicamente tardio. Los periodos de gestacion son largos
y el nimero de crias por nacimiento se reduce a uno o dos; en comparacion con el
tiempo extendido de dependencia infantil, por lo que existe un extenso periodo entre

el nacimiento y la edad adulta [Barrickman et at., 2008].
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1.1 Historia natural del Infraorden Catarrhini

Las evidencias sitian el origen del suborden Anthropoidea en Africa y en Asia, por
lo que se afirma que éste constituye un grupo monofilético que incluye a Catarrinhi
y Platyrrihini. La divergencia entre Catarrhini y Platyrrhini se sitla durante el Eoceno
medio y el Eoceno tardio, aproximadamente hace 47 Ma [Tejedor, 2013]. Por
motivos de esta tesis, se excluira a los grandes simios y se enfocara exclusivamente

en los monos del Viejo y Nuevo mundo.

Los monos del Viejo Mundo tuvieron diferentes radiaciones adaptativas en Africa,
divergiendo de los hominidos aproximadamente hace 35-25 Ma. Actualmente,
Catarrhini esta constituido por las superfamilias Hominoidea y Cercopithecidae. La
superfamilia Cercopithecidae se divide en dos subfamilias: Cercopithecinae,
comunmente llamados cercopitécidos; y Colobinae, también conocidos como
colobinos. A su vez, Cercopithecinae y Colobinae, se dividen en dos tribus cada una
[Zinner et al., 2012; Frost, 2017].

Cercopithecinae se divide en la tribu Papionini y en la tribu Cercophitecini; mientras
gue Colobinae se divide en la tribu Colobini (colobinos o colobos africanos) y en la

tribu Presbytini (colobinos asiaticos o langures) [Zinner et al, 2013].

A pesar de la diversidad existente en la superfamilia Cercopithecidae, sus miembros
comparten caracteristicas y adaptaciones morfolégicas comunes, entre ellas se
encuentran [ Ankel-Simon, 2007; Zinner et al, 2013; Fleagle, 2013]:

1) Férmula dental: 12/2, C 1/1, P 2/2, M 3/3 (x2) = 32.

2) Caninos en forma de pala
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3) Molares cuyas dos cuspides anteriores y posteriores se alinean. Esta posicién
simétrica de las cuspides y su conexion a través del diente, forman un patrén
“pilofodonte”
4) Tanto los machos como en las hembras presentan caninos afilados.
5) Aberturas nasales estrechas; la mayoria carecen de senos maxilares.
6) En la superficie externa de la pared lateral del craneo, el hueso frontal entra en
contacto con el hueso esfenoides
7) En la region auditiva, el hueso timpanico se extiende lateralmente para formar
un meato auditivo tubular externo
8) Vision tricroméatica
9) Las extremidades anteriores se caracterizan por una articulaciéon del codo
estrecha, con un epicondilo medial reducido y una apofisis de olécranon
alargada en el cubito.
10) Presencia de tuberosidades isquiaticas expandidas

11) Presencia de extremidad caudal alargada y no prensil

Muchas de las diferencias entre las dos subfamilias se relacionan con el tipo de
dieta de cada una, teniendo Cercopithecinae una dieta especializada en frutas
(frugivora); mientras que la dieta de Colobinae se especializa en el consumo de

hojas (folivora) [Fleagle, 2013].

1.1.1 Subfamilia Cercopithecinae

Los miembros de la subfamilia Cercopithecinae exhiben las siguientes
caracteristicas: presencia abazones (bolsas en las mejillas), dientes incisivos
anchos, molares con coronas altas y cuspides bajas, pulgares largos y dedos mas
cortos en comparacion con los colobinos; las extremidades anteriores y posteriores
tienden a ser del mismo tamafio y poseen una intensa comunicacion vocal. Su
tamafio corporal varia desde el género Miopithecus, con un peso corporal promedio

de 1 kg, hasta el género Madrillus cuyos machos alcanzan un peso de 50 kg. Otras
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particularidades incluyen altas tasas de simpatria e hibridacion; gran diversidad
entre los patrones de pelaje, la mas amplia variabilidad genética en primates
respecto al numero de cromosomas; y una extensa variabilidad en lo que se refiere

organizacion social [Fleagle, 2013].

La subfamilia comprende 81 especies en 13 géneros, distribuidos principalmente en
Africa y algunos territorios asiaticos. Debido a la anatomia, morfologia,
comportamiento y genética, Cercopithecinae se divide en dos tribus: Papionini, y
Cercopithecini. La divergencia de estas tribus se sitia hace 10-12 millones de afios
[Zinner et al, 2013].

La tribu Papionini incluye a los géneros: Macaca (macacos), Cercocebus
(mangabeys de boina roja) Mandrillus (mandriles), Lophocebus (mangabeys de
cresta negra), Rungwecebus (kipunijis), Papio (babuinos) y Theropithecus (geladas),
(ver figuras 3 y 4). Mientras que la tribu Cercopithecini esta compuesta por los
géneros Allenopithecus (mono de Allen), Miopithecus (mono enano o talapoin),
Erythrocebus (mono patas), Chlorocebus (mono verde), Allochrocebus (guenon
terrestre) y Cercopithecus (guenon arboreo), (ver figuras 5y 6). [Zinner et al, 2013;
Fleagle, 2013].

El género Macaca, es el unico género Cercopithecinae que habita en el continente
asiatico, siendo de entre los primates no humanos, el de mayor distribucion

geografica.

La tribu Papionini tiende a ser mas terrestre y de constitucion mas robusta; con
rostro y pelaje menos coloridos, en comparacion a la tribu Cercophitecini; y poseen
una extremidad caudal variante en cuanto a tamafio. Genéticamente, su numero de
cromosomas diploides siempre es de 42. La organizacion social de Papionini tiende
a ser multi-macho, sin embargo, algunos géneros como Theropithecus, Mandrillus
y Papio forman grupos uni-macho, como unidades sociales basales. Estas unidades

estan asociadas a un sistema jerarquico de bandas y tropas temporales, que funge

10
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como estrategia para mantener flexibilidad frente a condiciones ecologicas
adversas; negociando de esta manera los recursos compartidos como abrevaderos
y sitios de descanso (acantilados). En el género Theropithecus, las asociaciones
temporales entre estos grupos alcanzan a ser hasta de 1200 inviduos. Otro ejemplo
es el género Mandrillus, que exhibe tipo de organizacién social Unico, denominado
“hordas”, estas carecen de machos adultos fuera de la temporada de reproduccion
y tienen en promedio 620 individuos. En contraste, los grupos de los géneros
Cercopithecus y Lophocebus (multi-macho o uni-macho) rara vez se fusionan en

"supergrupos.” [Abernethy et al. 2002; Swedell et al., 2011].

Figura 3. Ejemplo de la tribu Papionini,género, Figura 4. Ejemplo de la tribu
Mandrillus Papionini,género, Theropithecus

Fuente: http://www.mogenstrolle.com/primates.Consulta 16/06/2022.

Por su parte los miembros de la tribu Cercophitecini, tienden a ser esbeltos y

arboricolas (existen pocas especies terrestres), y presentan una extremidad caudal

11
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alargada y no prensil (ver figuras 5 y 6). Genéticamente, el nimero de cromosomas

diploides que poseen es mayor a 42 [Struhsaker 2010; Sineo 2012; Zinner et al,
2013].

La organizacion social de Cercopithecini tiende a ser uni-macho, durante la mayor
parte del afio; a excepcion de latemporada reproductiva en la que machos solitarios

amenazan la dominancia del macho del grupo [Lawrence y Cords, 2012]. .

En cuanto al ambito hogarefio, los miembros de la subfamilia Cercopithecinae viajan
grandes distancias debido a la escasez de alimento (frutas). Igualmente pasan
menos tiempo descansando y mas tiempo socializando, siendo el acicalamiento un
tipo de intercambio social. Es importante sefialar que las relaciones entre los
machos de la subfamilia son tipicamente agonisticas y el acicalamiento es poco
frecuente entre ellos. No obstante, los machos de algunos géneros forman
coaliciones para mejorar el éxito competitivo; y afianzan el vinculo mediante el
acicalamiento entre ellos. Al no existir un sesgo de parentesco, dado que los
machos son quienes migran del grupo, las coaliciones reflejan un intercambio
reciproco [Lawrence y Cords, 2012]. Por ende, son las hembras quienes
permanecen toda la vida en su grupo natal, formando jerarquias estables vy
semipermanentes, basadas en el parentesco. El género Erythrocebus es el Unico

que forma jerarquias temporales.

12
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Figura 5. Ejemplo de la tribu Cercopithecini, género Erytrhocebus.. Fuente:
https://inaturalist. nma.gob.cl/taxa/43462-Erythrocebus-patas. Consulta 16/06/2022.
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Figura 6. Ejemplo de la tribu Cercopithecini, género Cercocebus .Fuente:
https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/6479094. Consulta 16/06/2022.
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1.1.2 Subfamilia Colobinae

La subfamilia Colobinae se distribuye geograficamente en Africa y en Asia; teniendo
mayor diversidad en Asia; se diferencia de Cercopithecinae al tener una dieta
principalmente folivora y un modo de locomocién més arboricola (cuadrupedalismo,
alpinismo y saltos). Socialmente, los colobinos viven en grupos de un solo macho,
pero en algunas especies los grupos pueden ser muy grandes; respecto a los
infantes estos estan al cuidado de todas las hembras del grupo y cominmente la
coloraciéon de su pelaje difiere del de los adultos. Colobinae se distingue por tener
incisivos estrechos, molares con crestas afiladas y cuspides altas, rostro vertical y
por ende, tienen un hocico corto, no tienen abazones, sus aberturas nasales son
estrechas y el area interorbital es amplia (longitud entre glabela y prostion). Es
importante sefialar que la posicion de la fosa lagrimal dentro del hueso lagrimal
varia, siendo este un rasgo polimorfico (incluso en otros Catarrhini); mientras que el
margen inferior de la cavidad ocular se ubica por debajo de la abertura piriforme
nasal; en cuanto a las mandibulas, estas son profundas [Oates et al., 1990; Ankel-
Simon, 2007; Wang et al., 2012].

Una particularidad de la subfamilia es la presencia de un aparato digestivo en cuyo
tracto existe un tipo de micro-flora capaz de fermentar los materiales vegetales
indigeribles (parecido al aparato digestivo de los rumiantes) al mismo tiempo que
tienen un surco reticular; ambas caracteristicas son producto de adaptaciones para
una alta ingesta de hojas [Chivers y Hladik, 1980; Ting et al., 2008]. Otra
caracteristica es la presencia de un pulgar corto o inexistente, una extremidad
caudal larga y no prensil; y en todos los géneros se observan que las extremidades
posteriores son mas largas que las extremidades anteriores [Oates et al., 1990;
Fleagle, 2013].

Colobinae comprende 78 especies y nueve géneros divididos en dos tribus: la tribu

Colobini (ver figura 7 y 8) y la tribu Presbytini (ver figura 9 y 10), la divergencia entre
ambas tribus se ubica hace 10.6 Ma [Rauum et al. 2005; Wang et al. 2012]. La tribu

14
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Colobini (colobinos o colobos africanos) esta conformada por los géneros Colobus
(guereza abisinio o colobo oriental negro y blanco), Piliocolobus (colobo rojo) y
Procolobus (mono colobo verde oliva); y la tribu Presbytini (colobinos asiaticos o
langures) incluye a los géneros Presbytis (surili o langur de capuchoén), Pygathrix
(langur jaspeado, duc de canillas rojas, duc de botas rojas o mono disfrazado),
Rhinopithecus (langur de nariz chata), Nasalis (mono o langur narigudo), Simias
(langur cola de cerdo), Semnopithecus (langur indio) y Trachypithecus (lutung o
langur plateado) [Zinner et al, 2013; Wang et al. 2012]. En cuanto al tamafio
corporal, éste varia desde los 4 kg en el género Procolobus hasta 20 kg en los

machos adultos del género Nasalis [Oates et al., 1990].

El género Semnopithecus es el mas terrestre de todos los colobinos, éste habita en
Asia occidental, en bosques humedos, bosques de matorrales y bosques primarios,
jardines y templos. Los géneros Presbytis y Trachypithecus, también son
cuadrupedos terrestres y llegan habitar en plantaciones de caucho en Indonesia y
en Malasia. No obstante, Trachypithecus se extiende hasta China e India, viviendo
sobre piedras calizas, durmiendo en cuevas Yy trepando acantilados [Lawrence y
Cords, 2012].

Los tamafios de las é&reas de distribucion de muchos colobinos varian
estacionalmente, siguiendo la proporcién de los diferentes componentes de su
dieta. En general, el ambito hogarefio de Colobinae es pequefio (<1 km?); esto es
reflejo de la abundancia de alimento (hojas). Incluso aquellos géneros con un ambito
hogarefio de mayor tamafo solo viajan <1 km/dia [Lawrence y Cords, 2012].
Semnopithecus y Rhinopithecus habitan en grandes areas montafiosas, por lo que
su ambito hogarefio es de (>10 km?), viajando constantemente debido a la falta de
hojas en zonas elevadas [Kirkpatrick, 2010)].

15
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Figura 7. Ejemplo de la tribu Colobini, género Colobus. Fuente:
https://inaturalist. mma.gob.cl/observations/8655682. Consulta 16/06/2022.
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Figura 8. Ejemplo de la tribu Colobini, género Piliocolobus. Fuente: https://inaturalist. mma.gob.cl/taxa/502997-
Piliocolobutephrosceles/browse_photos. Consulta 16/06/2022.
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Figura 9. Ejemplo de la tribu Presbytini, género Pygathrix. Fuente:
http://www.mogenstrolle.com/primates.Consulta 16/06/2022.
Figura 10. Ejemplo de la tribu Presbytini, género Rhinopithecus..
http://www.mogenstrolle.com/primates.Consulta 16/06/2022.

Fuente:
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1.2 Historia natural del Infraorden Platyrrhini

El infraorden Platyrrihini, también conocido como platirrinos o primates
neotropicales, son un grupo monofilético. Se ha sugerido que las formas ancestrales
de Platyrrhini migraron de Africa a América de manera pasiva en balsas de
vegetacion o islas flotantes formadas en la desembocadura de rios o lagos hacia el
mar. Las balsas entraron en contacto con paleo-corrientes marinas, lo que las
transportdé entre cadenas de islas o directamente hacia Sudamérica [Tejedor y
Saba-Mufioz, 2013]

La historia evolutiva de Platyrrhini se remonta a hace 30 millones de afios,
evolucionando en América de manera aislada y en ausencia de otros primates
[Fleagle, 2013]. La llegada de los primeros Platyrrhini a Sudamérica se ve
oscurecida por la inexistencia de registros fésiles procedentes de sedimentos
asignables al limite entre el Eoceno y Oligoceno; no obstante; con el registro fosil
existente es complicado evaluar su radiacion inicial; los hallazgos se limitan a areas
actualmente inhabitadas por primates, desde la Patagonia, Chile y las Antillas
Mayores en el Caribe. En estas regiones se encuentran documentados 12 géneros
extintos cuyas afinidades con la fauna actual son inciertas. Aun asi, se infieren
algunas relaciones morfologicas con probables raices filogenéticas [Tejedor y Saba-
Mufoz, 2013].

Los platirrinos actuales exhiben una gran diversidad morfolégica, comportamental y
ecolégica; lo que los divide en tres superfamilias: Pitheciidae, Cebidae, y Atelidae.
A diferencia de Catarrhini, todos los platirrinos son arboricolas y diurnos, a
excepcion del género Aotus, que es el Unico género de primate americano nocturo
[Mittermeier et al. 2013; Fleagle, 2013].
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El tamafio corporal del infraorden varia desde los 100 g, hasta los 15 kg y se

distinguen anatdmicamente por poseer las siguientes caracteristicas [Fleagle,

2013]:
1)
2)
3)
4)

5)
6)
7)
8)

9)

Formula dental: 1 2/2, C 1/1, P 3/3, M 3/3 (x2)

Los primeros dos molares inferiores carecen de hipoconudilos

Anillo timpéanico fusionado lateralmente con la bulla auditiva

En la pared lateral del craneo (pterion) los huesos parietal y cigomético entran
en contacto y separan el hueso frontal del esfenoides

La capa meningea que separa el cerebelo del cerebro esta osificada

Las suturas craneales se fusionan tardiamente

Craneos largos y estrechos

Las proporciones de las extremidades son conservadoras, con indices
intermembrales entre 70 y 100. En general, los indices intermembrales son
bajos.

Ulna y radio cortos

10) Carencia de pulgar oponible

11)Todas las familias presentan extremidad caudal; sin embargo, Atelidae y

Cebidae, poseen una extremidad caudal prensil que funge como quinta

extremidad.

Rosenberger, interpreta la distribucion actual de Platyrrhini como una serie de

modalidades o patrones adaptativos, que evolucionaron dentro de areas

geograficas canalizadas de acuerdo con los linajes de los distintos taxa. Es decir

gue, en la medida en la que los diferentes taxa dividieron sus nichos ancestrales,

se desarrollaron nuevas formas de aprovechamiento de recursos para reducir la

competencia [Rosenberger,1992; Rosenberger y Tejedor, 2011].

Los nichos ecoldgicos que caracterizan los patrones adaptativos de cada familia

incluyen: el tamafio corporal, la dieta, el modo de locomocién y las estrategias de

forrajeo.
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Actualmente, el Infraorden se distribuye en tres comunidades biogeograficas [Alfaro
et al. 2012]:

1) El sur de México, América Central; y el centro y norte de Colombia y Venezuela.
2) La cuenca del Amazonas, incluyendo las Guayanas y las laderas orientales de
los Andes.

3) La sabana tropical no amazoénica (Cerrado), los bosques secos del nordeste del
Brasil (Catinga), el sur de Bolivia y el Paraguay; el Chaco y los bosques bajos,

montafiosos, del Atlantico en el Brasil, Paraguay y la Argentina.

1.2.1 Superfamilia Pitheciidae

La superfamilia Pitheciidae, también llamados pitécidos, son platirrinos que se
caracterizan por tener un tamafio corporal que varia de pequefio a mediano (750 a
3000 g); y por una dieta basada principalmente de frutos duros y semillas [Alfaro et
al. 2012]

Se dividen en dos subfamilias: Pitheciinae, compuesta por los géneros Pithecia,
Chiropotes y Cacajao; y la subfamilia Callicebinae, conformada por el género
Callicebus [Alfaro et al. 2012; Fleagle, 2013]

1.2.1.1Subfamilia Pitheciinae

La sufamilia Pitheciinae estd conformada por tres géneros de primates: Pithecia,
Chiropotes y Cacajao. Los Ultimos presentan un mayor parentesco entre si, en
comparacion con Pitheciia. En cuanto a las caracteristicas de la subfamilia se
encuentran las especializaciones dentales para la masticacion de frutas y semillas
blandas recubiertas por exteriores duros [Alfaro et al. 2012]. La dieta de Pitheciinae
es principalmente frugivora/semillera; se fundamenta en frutos duros e inmaduros,
y semillas de céscara dura, que abren con sus caninos; ocasionalmente se
alimentan de insectos como hormigas soldado, arafias y otros artropodos

[Buchanan et al. 1981; Marsh, 2014]. Pitheciinae presenta especialidades dentales
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qgue incluyen incisivos grandes y procumbentes, caninos robustos; premolares y
molares pequefios, cuadrados y de cuspides bajas. Otras caracteristicas faciales

son prognatismo, paladar en forma de “U” y huesos nasales grandes [Fleagle, 2013].

Los pitecinos habitan el bosque tropical y la sabana de montafia, los bosques
inundados y los bosques de lianas, extendiéndose por toda la Amazonia y partes de
las Guayanas [Fleagle, 2013]: todos los géneros son cuadrupedos-saltadores
arboricolas. Sin embargo, existen particularidades entre cada uno. Los géneros
Chiropotes y Cacajao habitan el dosel medio y superior del bosque Neotropical y su
principal modo de locomocion es el cuadrupedalismo arbéreo, combinado con saltos
en cuyos aterrizajes se utilizan las cuatro extremidades. Una particularidad de
ambos géneros, es la suspension con las extremidades posteriores para

alimentarse [Fleagle, 2013].

El género Chiropotes, también conocido como saki barbudo, tiene un peso corporal
que oscila entre 2 y 4 kg, y tiene una altura entre 32-51 cm, posee una extremidad
caudal alargada y cubierta de pelo; se distinguen por tener una pronunciada barba,
compuesta por un mechon de pelo que se extiende desde la mandibula hasta la
parte superior del pecho (en los machos es aun mas prominente), también poseen
un craneo y una mandibula robusta en comparacibn con Pithecia,y sus
extremidades tienen la misma longitud [Barnetti et al. 2012]. Existe poco dimorfismo
sexual, las hembras tienden a ser de menor tamafo [van Roosmalen et al, 2002].
El nimero de individuos por periodo gestante es uno, son primates diurnos y su

rango hogarefio es mayor a 200 ha [Gregory y Bowler, 2012; Fleagle, 2013].

Cacajao o uakaris (ver figura 12), son el género pitecino de mayor tamafio, tienen
una altura de 40-45 cm, y poseen una extremidad caudal corta. Sus cuerpos estan
cubiertos de pelo largo y suelto, pero sus cabezas son calvas, no tienen grasa
subcutanea. También poseen incisivos inferiores salientes. Estos monos tienen la

piel facial roja mas llamativa de todos los primates. Las hembras eligen a sus parejas
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basandose en la coloracion del rostro del macho, lo que sugiere que el color refleja
la salud del primate (ver figura 12) [Corso et al., 2016]. En cuanto a la organizacion
social, Chiropotes y Cacajao viven en grupos grandes, multi-macho-multi-hembra,
y las proporciones grupales entre machos y hembras adultos se acercan a la
paridad. Presentan un alto grado de dinamica de fisibn-fusion, cooperacion y
afiliacion, en particular entre los machos [Barnetti et al. 2012].
El género Pithecia, también conocido como mono saki, es el género pitecino de
menor tamafio, los adultos pesan entre 1.5y 4 kg, y poseen una altura entre 25-98
cm; la longitud de su extremidad caudal varia entre 25.5-54.5 cm, siendo del mismo
tamafo que el resto del cuerpo, tanto en machos como en hembras. Respecto al
dimorfismo sexual, las hembras tienden a ser de menor tamafio (ver figura 11)
[Mittermeier y van Roosmalen, 1981; Alfaro et al. 2012; Marsh, 2014]. Pithecia se
caracteriza por su pelaje largo, grueso y esponjoso, el cual se piloerecta facilmente,
lo que crea la ilusién de un mayor tamafio corporal. Por su parte, el pelaje coronal
se superpone en la region facial; algunos machos tienen una melena o pliegues de
alrededor del cuello; mientras otros sélo poseen piel desnuda [Setz y Gaspar, 1997;
Marsh, 2014]. Pithecia habita el dosel inferior del Neotropico y se diferencia por
utilizar el alpinismo y el salto vertical, aterrizando sobre sus extremidades
posteriores; habita en bosques primarios y secundarios [Alfaro et al. , 2012; Fleagle,
2013]. La estructura social de Pithecia son grupos familiares mondgamos, que

tienden a separarse mientras se alimentan [Norconk , 2011].
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Figura 11. Ejemplo del género . . .
Pithecia.Fuente:https://inaturalist. nma.gob.cl/taxa (FZES;ZO Fuenlti:htt S llij:trgﬁst mmadecl)b ol /tax%?gde,(rso
/846203Pitheciinae/browse_photos. Consulta J'h. Iy /5 ps: h : I.g '/ y
16/06/2022. 203Pitheciinae/browse_photos.Consulta 16/06/2022.

1.2.1.2 Subfamilia Callicebinae

La subfamilia Callicebinae esta representada por el género Callicebus (figura 13).
Los Callicebus o monos titi, son un diverso grupo de platirrinos que habitan los
bosques tropicales de las cuencas de los rios Amazonas y Orinoco, desde las
estribaciones de los Andes en Colombia, Ecuador y Perl; extendiéndose hasta la
region del bosque atlantico de Brasil, y los bosques secos del Paraguay y Bolivia,
pasando por los rios Pilcomayo y Paraguay [van Roosmalen et al., 2002; Fleagle,
2013].

Su tamafio corporal varia de pequefio a mediano, con un peso de 1 a 2 kg y una
altura de cabeza a cuerpo de 27 a 45 cm. Callicebus se caracteriza por tener hocicos
cortos, craneos alargados, y extremidades porsteriores y caudales largas. Respecto
a su denticién, en comparacion con otros platirrinos, poseen caninos cortos con
poco dimorfismo sexual; y molares simples [Hershkovitz, 1990]. Son saltadores
cuadrupedos diurnos, que habitan el sotobosque, cuya dieta es principalmente

frugivora y folivora; ocasionalmente se alimentan de insectos. En cuanto a su
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organizacion social, viven en grupos familiares mondgamos. Una peculiaridad de

los titis, son sus vocalizaciones a dueto al amanecer. Tienen partos Unicos, y las

crias son cargadas por el macho después de su primera semana de vida [Alfaro et
al., 2012; Fleagle, 2013].

La subfamilia se divide en 30 especies, clasificadas en cinco grupos. Los grupos se
dividen de acuerdo al numero de cromosomas, tipo de coloracion del pelaje y
tamafo corporal [van Roosmalen et al., 2002].Las especies dentro de estos grupos
son alopatricos, separados por rios; no obstante; los miembros de los diferentes
grupos de especies vivien en simpatria y entre los grupos se observa preferencia
de habitat [Fleagle, 2013].

%
.

§

Figura 13. Ejemplo del género Callicebinae .Fuente: https://inaturalist. nma.gob.cl/taxa/738189-Plecturocebus-
moloch Consulta: 16/06/2022.

1.2.2 Superfamilia Atelidae

La familia Atelidae, cominmente conocidos como atélidos, son los platirrinos mas
grandes del Nuevo Mundo, su peso socila entre 5y 15 kg, y son los primates no
humanos con mayor distribuicion en el continente. Su locomocion es cuadrupeda
arboricola o semi-braquiadora; tienen una dieta folivora-frugivora y cuentan con una

cola prensil que tiene un dermatoglifo en la superficie anterior de su ultimo tercio

24



Integracion morfolégica de la region facial (visual y olfativa) en el Orden Primates: Catarrhini y Platyrrhini
Salazar-Rodriguez A.
distal [Ankel-Simmons, 2007]. El rasgo morfolégico que define a la familia es la

utilizacion de su cola para apoyar el cuerpo durante la alimentacion y la locomocion.

Los atélidos se dividen en dos subfamilias, Alouattinae y Atelinae. Alouattinae,
comprende exclusivamente al género Alouatta, mientras que Atelinae incluye a los

géneros Ateles, Brachyteles y Lagothrix [Grooves, 2017].

1.2.2.1 Subfamilia Alouattine

La subfamilia Alouattinae, esta compuesta por el género Alouatta, comunmente
conocidos como monos aulladores; distribuyen desde el sureste de México hasta
el norte de Argentina (ver figura 14). Se caracterizan primeramente por un modo
locomocion cuadrupedo arboricola y una dieta principalmente folivora; minimizado
su gasto energético a través de una marcha lenta y deliberada sobre las ramas,
combinada con bajos niveles de actividad. Raramente saltan en la canopia o bajan
al suelo. Durante el forrajeo, emplean posturas sentadas y de suspension con la
cola, esta ultima funge como quinta extremidad [Youlatos, 2008; Youlatos et al.,
2015]. También durante la marcha, utilizan su cola para suspenderse de los
soportes.Su altura es de 95-145 cm; mientras que su peso oscila entre 6 y 10 kg.
Presentan altos niveles de dimorfismo sexual en cuanto al tamafio y denticion,

también existe dicromatismo sexual [ Fleagle, 2013; Dunn et al., 2015].

El craneo de Alouatta se distingue por una capacidad craneal pequefia y por la
falta de flexion en la base. Cuentan con una mandibula grande y profunda; y un
hueso hioides expandido, que forma una caja de resonancia que amplifica los

llamados territoriales [Mittermeier et al., 2013; Dunn et al., 2015].

Este género habita en bosques perenes humedos, bosques de galeria, bosques
deciduos secos, tanto continuos como fragmentados. Alouatta vive en grupos
pequefnos, con uno o pocos machos adultos, varias hembras adultas (multi macho-
multi hembra) y sus crias, pero la composicion normal del grupo parece variar

segun la especie, la riqueza del habitat y en funcidn de la edad de la tropa [Di
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Fiore y Campbell 2001]. No obstante, ninguno de los dos sexos permanece en su
tropa natal. Los aulladores tienen nacimientos Unicos y las crias son cuidados por
las hembras del grupo. Su ambito hogarefo varia alrededor de ocho a 60 ha, esto

debido a su habilidad de subsistir a base de hojas y lianas [Hershkovitz, 1977].

Aullador negro (A/oua.tga palliata)

© Mateo Ferpandez

Figura 14.Ejemplo del género Alouatta. Fuente: https://www.asoprimatologicacolombiana.org/aprendiendo-
sobre-primates/los-aulladores-menos-conocidos-de-colombia. Consulta 16/06/2022.

1.2.2.2 Subfamilia Atelinae

La subfamilia Atelinae es un grupo monofilético de primates neotropicales que
incluye tres géneros existentes: Ateles o monos arafia, Brachyteles o muriquis y

Lagothrix 0 monos lanudos.

El género Ateles se distribuye desde el sureste de México, a lo largo de Centro
América y hasta el norte de Bolivia (ver figura 15). Los machos y las hembras del
género tienen poco dimorfismo sexual en lo que respecta al tamafio, alcanzando
una altura aproximada de 50-60 cm, sin incluir la cola; pesan entre 8 y 10 kg [Aureli

et al., 2008]. Estos monos prefieren el bosque primario y el dosel superior de los
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arboles en bosques deciduos y humedos [Di Fiore y Campbell, 2001]. Se
caracterizan por un modo de locomocién cuadrupedo arboricola, combinado con
semi-braquiacion, alpinismo y saltos. Durante el forrajeo y la alimentacion, emplean
posturas de suspension con la cola, que funge como quinta extremidad [Milton,
1980]. Tienen la cola prensil mas desarrollada de cualquier primate, y tienen un
pulgar reducido. Estas adaptaciones mejoran el acrobatico y agil modo de

locomocion de los monos arafia [Aureli et al., 2008].

La denticion de los monos arafia se caracteriza por tener incisivos grandes y
anchos, y molares pequefios, con cuspides bajas y redondeadas. Cranealmente,
las orbitas oculares son de gran tamafio, y poseen una mandibula poco profunda.
[Fleagle, 2013].

Su dieta es principalmente frugivora, pero estacionalmente consumen grandes
cantidades de hojas. No obstante, su metabolismo es acelerado debido a la alta
ingesta de frutos maduros; por lo que su patrén de actividad que requiere de un alto
gasto calorico ya que su rango de territorio promedio es de 278 ha [Rosenberger y
Tejedor, 2011] La organizacion social de los monos arafia es fisidn-fusiéon. Los
machos generalmente permanecen en su grupo natal, mientras que las hembras
migran a otras tropas. Estos monos tienen partos Unicos y las crias son cuidadas
por la madre [Aureli et al., 2008; Fleagle, 2013].

Por su parte el género Brachyteles, también conocido como mono arafa lanudo o
muriqui, es el atélido mas grande, su peso oscila entre 9.6 y 15 kg, y posee una
altura promecio de 49 cm [Rosenberger y Strier, 1989; Cawthon-Lang, 2006; lurck
et al.,, 2013]. Su tamafio, junto con sus caracteristicas dentales y su sistema
digestivo, se han asociado con adaptaciones a una dieta predominantemente
folivora-frugivora, exhibiendo molares con crestas de esquila, similares a los de
Alouatta [Fleagle, 2013]. Actualmente son reconocidas dos especies: muriqui del
sur (Brachyteles arachnoides) y muriqui del norte (B. hypoxanthus). Ambas

especies, presentan poco dimorfismo sexual [Di Fiore y Campbell 2001]. Otra
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particularidad del género es un pelaje denso que oscila entre los colores gris,marrén

y amarillo; el cual cubre todo su cuerpos a excepcion del rostro [Cawthon-Lang,
2006 ]. .

Cabe mencionar que, Ateles y Brachyteles comparten las mayores adaptaciones
asociadas con el comportamiento suspensorio como la semi-braquiaciéon con ayuda
de la cola, columpiarse con extremidades anteriores, metacarpos largos y
curveados, y la presencia de un pulgar vestigial; el principal modo de locomocion de
los muriqui es el alpinismo suspensivo y semi-braquializacion [Rosenberger y Strier
1989; Cawthon-Lang, 2006 ]. Sin embargo, los muriqui presentan un patron de
actividad intermedio al resto de los atélidos, con un rango de territorio promedio de
154 ha [Di Fiore y Campbell, 2001].

Brachyteles habita los bosques primarios o secundarios del bosque Atlantico
brasilefio; y presentan una gran flexibilidad ecoldgica para sobrevivir en sitios
deforestados [Cawthon-Lang, 2006]. Su organizacién social se asemeja a la de los
monos arafia en la especie del sur, en contraste con una organizacién social mas
cohesiva en la especie del norte, en cuanto al apareamineto, las hembras copulan
con varios machos sucesivamente. Los machos tienen testiculos grandes, lo que
sugiere que la competencia entre los machos es en gran medida por la competencia
de esperma mas que por la agresion interpersonal. Los muriquis machos
permanecen en su grupo hatal, mientras que las hembras se dispersan [Cawthon-
Lang,2006; Fleagle, 2013].

Por su parte el género Lagothrix, comunmente conocido como mono lanudo debido
a su espeso pelaje; habitan las regiones occidentales de las cuencas de los rios
Amazonas y Orinoco, y en las zonas montafosas y submontafiosas de la cordillera
oriental de los Andes. Su habitat incluye bosques primarios y secundarios, bosques
de niebla y pantanales [Fleagle, 2013]. Cuenta con dos especies y cuatro
subespecies En general, las especies de monos lanudos se distinguen entre si por

la coloracion y el aspecto de su pelaje. Como género, les tienen una altura en
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promedio de 49,8 cm; en cuanto al peso, este oscila entre 7 y 9 kg [Gron, 2010;
Fleagle, 2013; Di Fiore et al., 2015]. Son principalmente cuadrupedos arboricolas;
sin embargo, presenta un pulgar pseudo-oponible y locomocion suspendida, pero
en menor frecuencia que Brachyteles y Ateles [Defler, 1999; Fleagle, 2013]. Existe
dimorfismo sexual en cuanto al peso, los machos son pesados [Gron, 2010].
Lagothrix, vive en grupos grandes cohesivos, de 20 a 50 individuos, dependiendo
de la rigueza del héabitat y la distribucion de los alimentos [Fleagle, 2013]. Al igual
que los monos arafa, son los atélidos mas frugivoros, ya que comen una amplia
gama de frutas maduras, complementando su dieta con flores, hojas e insectos. Por
lo que ocupan grandes extensiones de terreno, 358 ha [Rosenberger y Strier, 1989;
Di Fiore y Campbell, 2001].
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Figura 15. Ejemplo del género Ateles.Fuente: https://inaturalist. nma.gob.cl/taxa/846195-
Atelinae/browse_photos. Consulta 16/06/2022.

1.2.3 Superfamilia Cebidae

Cebidae es una familia heterogénea de monos de tamafio pequefio a mediano,
divididos en cuatro subfamilias distintas: Cebinae, formada por los monos
capuchinos, Saimiriinae o monos ardilla; Aotinae, formada por los micos nocturnos,
martejas, mucuares o mirikinaes; y Callitrichinae, que incluye a los tities, tamarinos

y Callimico [Fleagle y Seiffert, 2017]
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1.2.3.1 Subfamilia Cebinae

La subfamilia Cebinae se divide en dos géneros, Cebus, también conocidos como
capuchinos gréaciles, mono carablanca, maicero, cariblanco, tanque, machin,
caurara o carita blanca (figura 16); y el género Sapajus, comunmente conocidos
como monos capuchinos robustos o capuchinos copetudos, capuchino de cabeza
dura, mono silbador o mono cai [Lynch-Alfaro et al., 2012]. Ambos géneros son
cuadrupedos arboricolas-saltadores, que utilizan el bipedalismo facultativo a nivel
suelo. Son primates omnivoros, su dieta se fundamenta principalmente de frutas,
vertebrados, invertebrados; complementandola con hojas, flores, semillas, médula,
tejido lefioso, celulosa, cafia de azlcar, artrépodos, moluscos y otros primates.
Habitan los bosques neotropicales América Central y América del Sur hasta el norte
de la Argentina, viven en simpatria y ocupan principamente en el dosel superior,
pero descienden frecuentemente al sotobosque o al suelo durante sus viajes y

durante el forrajeo [ Fragaszy et al., 2004; Fleagle y Seiffert, 2017].

Cebinae forma un grupo monofilético, que se estima se separaré de los monos
ardilla (Saimiri) hace 15.5 millones de afios (Ma) [Lynch-Alfaro et al., 2012].
Morfologicamente la subfamilia se caracteriza por tener una cola semi-prensil, corta,
y cubierta de pelo, y extremidades con la misma misma longitud. Su altura oscila
entre 30 a 56 cm y pesan entre 1.4 y 4 kg. Poseen dedos cortos y pulgar oponible.
Posee una gama de coloracion de pelaje que incluye negros, grises, marrones y
blancos. [Fragaszy et al., 2004; Fleagle, 2013].

Cognitivamente Cebinae exhibe un alto coeficiente de encefalizacién, acompafado
por el desarrollo de destreza manual; lo que origind habilidades para procesamiento
de ciertos alimentos (nueces), una historia de vida retardada, con largos periodos
de lactancia, grandes intervalos entre nacimientos y una longevidad significativa,
viviendo mas de 40 afos en cautiverio y 25 afios en vida silvestre. [Fragaszy et al.,
2004; Fleagle, 2013].
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El género Sapajus se distingue por ser mas robusto en cuanto a sus caracteristicas
craneales y dentales, lo que le permite explotar alimentos duros y resistentes
[Wright et al., 2009]. El dimorfismo sexual en los caracteres craneales de Sapajus
es pronunciado, ya que los machos poseen una cresta sagital inexistente en Cebus
[Silva, 2001]. La cresta es una adaptacion que facilita la fijacion del musculo
temporalis para morder y masticar alimentos duros. Sapajus muestra un mayor
dimorfismo sexual en cuanto a tamafio, y una jerarquia de dominio mas obvia
[Fleagle,2013]. Los capuchinos robustos también presentan mandibulas cortas con
ramas amplias, un arco cigomatico grande, que proporciona una mayor area de
sujecion para el masculo masetero, lo que implica la capacidad de resistir una mayor
carga; y una fosa temporal significativamente pronunciada [Fragaszy et al., 2004;
Silva, 2001], En cuanto a la longitud de los caninos, Cebus posee caninos largos y
delgados, mientras Sapajus tiene caninos relativamente mas cortos Yy
robustos|[Silva, 2001].

Una diferencia comportamental entre ambos géneros se relaciona con el forrajeo, y
el uso de herramientas de piedra en la naturaleza. El cual estd presente en las
poblaciones de capuchinos robustos en habitats secos, y puede ocurrir incluso en
zonas boscosas, pero no se ha registrado en en condiciones de selva tropical, lo
que puede explicarse porque la llanura aluvial de inundacion de la Amazonia central
no tiene piedras disponibles para el uso de herramientas [Izawa, 1979; Ottoni e Izar,
2008].Sin embargo, nunca se ha reportado el uso de herramientas de piedra en la
naturaleza por parte de Cebus, incluso en hébitats de sdbana donde Cebus viaja a
nivel suelo y trata de abrir frutos, ignorando las piedras disponibles en su entorno
[Defler, 1979].

Todos los capuchinos viven en grupos de ocho a 30 individuos; en sociedades multi-
macho-multi-hembra. Las hembras permanecen en su grupo natal, mientras que los
machos se dispersan. Tienen nacimientos Unicos y son primates diurnos, con

grandes ambitos hogarefios [Fleagle,2013].
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Figura 16. Ejemplo del género Cebus. Fuente: https://inaturalist. nma.gob.cl/taxa/43429-Cebus/browse_photos
Consulta 16/06/2022.

1.2.3.2 Subfamilia Saimiriinae

La subfamilia Saimiriinae, estd conforma por el género Saimiri, comiunmente
conocido como mono ardilla (figura 17). Este género se distribuye en los bosques
neotrépicales de América del Sur (exceptuando los bosques costeros del sureste
brasilefio), asi como en parches de bosque en América Central. Habitan bosques
hamedos y secos; continuos, secundarios, y fragmentados (caracterizandose por
una gran flexibilidad para adaptarse a habitats perturbados). Son primates
omnivoros; se alimentan de insectos, frutas, flores, huevos y vertebrados pequefios.
Cabe sefar que la mayoria de las poblaciones Saimiri tienen ambitos hogarefios
parapatricos o alopatricos entre si 0 con el género Sapajus, el tamafio estimado del
ambito hogarefio es de 200 ha. Su principal modo de locomocion es el
cuadrupedalismo arboricola, acompafiado de saltos. Son animales diurnos y
exhiben un marcado dimorfismo sexual respecto a su tamafio y denticion
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[Thorington, 1985; Costello et al, 1993, Rhines 2000, Fleagle, 2013]. Saimiri tiene
una altura que oscila 25 y 35 centimetros, con una cola que mide entre 35 y 42
centimetros; su peso promedio varia de acuerdo al sexo, los machos pesan entre
750 y 1.100 gramos, mientras que las hembras pesan de 500 a 750 gramos
[Thorington, 1985; Defler, 2003].La morfologia craneal se caracteriza por tener una
regién occipital alargada y un foramen magnum ubicado debajo de la base del
craneo. Las orbitas oculares estan demasiado cercanas entre si, lo que origina una
perforacién en el tabique interorbital (fenestra). Dentalmente, cuentan con incisivos
espatulados, caninos grandes y premolares con cuspides afiladas [Maier,1983;
Berkovitz y Shellis, 2018]. El esqueleto postcraneal posee un tronco alargado, con
extremidades posteriores igualmente largas; una cola prensil Unicamente durante la
lactancia y manos con dedos cortos, y un pulgar corto, no oponible. Importante
sefalar que existe una fusién entre la tibia y el peroné, que restringe el movimiento

de la articulacion tibioastragalina [Costello et al, 1993; Fleagle, 2013].

Fisicamente se distinguen debido a las gama de colores que presenta su pelaje en
la region dorsal (de gris a amarillo, dependiendo de la especie), en contraste la
region ventral tiene pelaje blanco, mientras que el ultimo tercio de su cola
permanece desnudo [Rhines, 2000]. Respecto a su estructura social, se agrupan en
sociedades multi-macho/multi-hembra, de 20 a 50 individuos; llegando a ser hasta
de 300 individuos. Los grupos tienen una serie vocalizaciones, incluyendo sonidos
de advertencia para proteger al grupo depredadores.El tamafio del grupo depende
del tipo de habitat; sin embargo, esta sujeto a un modelo de segregacién sexual
estacional, en la que los machos del grupo permanecen en la periferia durante la
temporada no reproductiva. Por lo que, las interacciones sociales entre los sexos
suceden durante la temporada de copula, existiendo altos niveles de competencia
sexual entre machos. Por su parte,las hembras tienen nacimientos Unicos, siendo
el producto relativamente grande; los monos ardilla son precoces en cuanto a su

desarrollo, con un gran crecimiento cerebral prenatal y un desarrollo motor
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temprano. Las crias son cuidadas por las hembras del grupo [Thorington, 1985;
Hartwig, 1995; Williams y Glasgow 2000]

Figura 17. Ejemplo del género Saimiri. Fuente: https://inaturalist. nma.gob.cl/taxa/43423-Saimiri/browse_photos
Consulta 16/06/2022.

1.2.3.3 Subfamilia Aotinae

La subfamilia Aotinae, se compone Unicamente por el género Aotus, también
conocido como mono nocturno. EI nombre del género se deriva de la combinacién
de las palabras latinas a, que significa sin, y otis, que significa oreja, haciendo
referencia a los discretos I6bulos de sus orejas que suelen estar ocultos por un
denso pelaje. Son los Unicos antropoides que exhiben actividad nocturna, teniendo
picos de actividad al amanecer y al atardecer. Durante el dia, los monos nocturnos

duermen en los huecos “nidos”, en los arboles (ver figura 18) [Camargo-Acosta,
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2009; Fernandez-Duque, 2012]. Se distribuyen en gran parte de Sudamérica, desde
Panama hasta el norte de Argentina; sin embargo, estan ausentes en las Guyanas
y el sudeste de Brasil. Se encuentran en una variedad de habitats forestales, y no
hay indicios preferencia por un nivel del bosque en particular [Fernandez-Duque,
2012]. En ésta amplia gama de territorios, existen muchas especies alopatricas,
difiriéendose entre si por el tamafio de su dentadura, coloracién de pelaje en cuello
y cola, y a menudo, por su cariotipo. Todas poseen una altura promedio entre 24 y
47 cm, una cola con una longitud que varia entre 22 a 41.8 cm, y un peso entre 700
y 1100 g. No existe dimorfismo marcado [Defler 2003]. Son predominantemente
cuadrupedo-saltadores [Fleagle, 2013]. Su dieta es omnivora, alimentandose de
frutas, hojas, insectos, néctar, mamiferos y aves pequefas; las frutas que consumen
las obtienen de arboles uniformemente dispersos, que producen frutos de manera
regular [Fernandez-Duque, 2012]. El rasgo mas distintivo de su anatomia craneal,
es el tamafio de las 6Orbitas oculares; no obstante, la morfologia intrinseca del globo
ocular sugiere que su patrén de actividad nocturno deriva de un ancestro diurno, ya
gue no tienen tapetum lucidum, y en su lugar, tienen un tapetum fibrosum; mientras
gue en su retina cuentan con un solo tipo de cono, por lo que carecen de vision
cromatica. [Wright, 1989; Ankel-Simmons, 2007]. Dentalmente se distinguen por
poseer incisivos superiores grandes y molares pequefios [Fleagle, 2013]. Su tasa
metabdlica basal es inferior a la de otros platirrinos, una caracteristica comun entre
los mamiferos nocturnos [Wright, 1989]. Su cuerpo esté cubierto por un pelaje corto
y denso. El color varia de gris-plateado a gris-oscuro en la regién dorsal, en la region
anterior es color del pelo es marron. La cola también esta recubierta éste, no es
prensil. Las extremidades anteriores son cortas en relacion con las posteriores,
teniendo un indice intermembral en promedio de 74. También cuentan con
almohadillas digitales en manos y pies, para un mejor agarre; un pulgar ligeramente
oponible, y una ufia comprimida en forma de garra en el segundo digito de cada pie
[Ankel-Simmons, 2007; Fleagle, 2013]. Viven en grupos mondgamos, teniendo un
sola pareja a lo largo de su vida. Los grupos se integran por dos o cuatro individuos

(macho, hembra y crias.). Su ambito hogarefio es pequefio, de 6 a 10 ha, suelen
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tener partos Unicos; las crias son cuidadas por los machos del grupo; y el Gnico

contacto con la madre ocurre exclusivamente durante la alimentacion. Aunado a

ello, vocalizan utilizando una importante variedad de llamadas. La vocalizacion esta

correlacionada tanto con la territorialidad como con sus habitos nocturnos [Ankel-
Simmons, 2007].

Figura 18. Ejemplo del género Aotus. Fuente: https://inaturalist. nma.gob.cl/taxa/43412-Aotus/browse_photos
Consulta 16/06/2022.

1.2.3.4Subfamilia Callitrichinae

La subfamilia estd conformada por tres grupos de primates morfolégicamente
distintos entre si:

1) Tamarinos, compuesto por los géneros Saguinus y Leontopithecus.
2) Marmosetas, formado por los géneros Callithrix, Mico, Callibella y Cebuella
(ver figura 19).

3) Callimico o mono Goeldi

Los primates de la subfamilia Callitrichinae o callitrichidos, son los antropoides de
menor tamafio que existe; su peso varia entre 100 y 750 g, su pelaje presenta una
amplia gama de colores, a la vez que que muestran poco dimorfismo sexual; en

contraste con otras especies primate, las hembras son ligeramente mas pesadas
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que los machos [Fleagle, 2013]. Se distribuyen desde Panam4, el norte de
Colombia, este de la Amazonia, norte de Bolivia y Paraguay; hasta los bosques
costeros atlanticos de Brasil. Habitan una gran variedad de habitats, desde el
bosque primario, secundario, bosque de manglares, bosque de matorrales
xerofiticos y la sabana. Todos los miembros de la subfamilia son primates
arboricolas-saldores y alpinistas verticales. [Hershkovitz, 1977; Sussman y Kinzey,
1984; Garber, 1992; Rylands, 1989]. Su dienta se especializa en el consumo de
insectos, frutas, savia o goma de los arboles; ocasionalmente comen vertebrados
pequefios. Ecolégicamente se caracterizarn por la capacidad de explotar habitats
marginales [Garber, 1992]. Sin embargo, las marmosetas son considerados
principamente exudativoros; ya que tienen adapataciones dentales que les permite

roer agujeros en la corteza de los arboles. [Harrison y Tardif, 1994].

Existen ciertas caracteristicas morfologicas y comportamentales, comunes entre los
géneros tamarinos y marmosetas, no obstante estdn ausentes en Callimico, se

enlistan a continuacion [Garber, 1992]:

1) Formula dental 2.1.3.2

2) Tamafo corporal reducido

3) Pérdida o reduccién del tercer molar superior e inferior
4) Gestacion doble (gemelos)

5) Relacién entre el peso fetal y el peso de la madre

Por su parte, las marmosetas y el género Callimico poseen tégulas en todos los
dedos (ufias céncavas parecidas a garras), exceptuando el Hallux. Rosenberger
sugiere que esta adaptacion les permite aferrarse verticalmete a los troncos para
poder alimentarse de la goma, savia e insectos [Rosenberger y Strier, 1989]. Sin
embrago, Garber propone que la presencia de tégulas es una adaptacion que les
permite aprovechar los soportes verticales de mayor didmetro [Garber et al., 1996].
Respecto a la organizacion social de Callitrichinae, exhibe una amplia variedad de

sociedades y patrones de apareamiento. Estos incluyen la monogamia, la poligamia
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y la poliandria. En general, las agrupaciones tienden a ser de familias extendidas,

conformadas por la suma de una sola hembra reproductiva y varios machos adultos

reproductivos; o grupos conformados por varios machos adultos reproductivos y no

reproductivos, hembras adultas y crias de varias edades. Cualquiera que sea el

caso, ambos sexos se dispersan normalmente de su grupo natal, pero hay una

considerable variabilidad en el momento y la frecuencia de la dispersion [Garber et
al., 1996].

Callitrichinae se divide en dos grupos funcionales basados en la morfologia de los
incisivos inferiores y sus caninos: los incisivos de los tamarinos son de menor
tamafo que los caninos. Por su parte, las marmosetas poseen incisivos grandes,
similares en altura a sus caninos; los incisivos cuentan con una fina capa de esmalte
en la superficie lingual, que se desgasta rapidamente y hace que los dientes asuman
una forma de “cincel” similar a los incisivos de los roedores.Este “cincel” permite
roer agujeros en los arboles, para obtener un flujo de goma, savia y resina [Sussman
y Kinzey, 1984; Garber, 1992; Garber y Estrada, 2009].

El género Callimico o monos de Goeldi, son platirrinos pequefios ( 21 a 23 cemde
altura) que poseen un denso pelaje negro, tégulas y colas largas (25-32 cm)
[Fleagle, 2013]. Habitan en zonas de los bosques neotropicales de sur de Colombia,
el este de Ecuador y Peru, el oeste de Brasil y el norte de Bolivia. Habitan bosques
primarios y secundarios, bosuges de matorrales y el sotobosque del bosque de
bambu [Rylands et al., 2009].

Sus caracteristicas principales son [Porter, 2001; Porter et al., 2007; Rylands et al.,
2009]

1) Presencia de terceros molares
2) Tienen nacimientos Unicos
3) Los machos asumen un cuidado distante, respecto al cuidado de las crias

4) Poseen un ambito hogarefio grande, 30-80 ha
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5) Son los Unicos primates conocidos fundamentan su alimentacion en hongos

(estacionalmente). También consumen invertebrados y frutas; raramente se
alimentan de exudados.

6) Su organizacion social es poligamica

Su principal modo de locomocién es el alpinismo vertical, acompafiado de saltos

horizontales que alcazan una distancia de cuatro metros [Rylands et al., 2009].

Figura 19. Ejemplo del género Callithrix. Fuente: https://inaturalist. nma.gob.cl/taxa/43369-
Callithrix/browse_photos. Consulta 16/06/2022.
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2 Capitulo Il. Caracteristicas ecologico-comportamentales de
Anthropoidea

2.1 Habitat y uso de Habitat

En la actualidad, la distribucién geografica de los primates no humanos en vida
silvestre se localiza en Africa, Asia y América. La mayoria de los géneros habita el
bosque tropical, con la excepcion de las especies adaptadas de manera secundaria
a las grandes sabanas africanas y sudamericanas; o a territorios de clima frio como
Nepal y Japon. El infraorden Catarrhini habita en Africa y en Asia; mientras que
Platyrrhini habita en el sureste de México, Centro y Sudamérica (ver figura 20)
[Fleagle, 2013].

Los primates no humanos deben desplazarse por su habitat en busca de alimento,
al tiempo que se reproducen y sobreviven al dia; igualmente, la posibilidad de ser
depredados compromete los tiempos y zonas de desplazamiento. La distancia
recorrida cada dia se mide en términos de rangos de dias o longitudes de rutas
diarias y el area total utilizada se denomina area de residencia. Tanto las longitudes
de las rutas diarias, como el tamafio de las areas de campeo, también se ven
afectados por la distribucion de los alimentos en el tiempo y el espacio [Strier, 2011].
En cuanto al uso del habitat, es méas variable en las subfamilias de primates
arboricolas, dependiendo del nivel y el tipo de vegetacién en el que pasan la mayor
parte del tiempo, por lo que el bosque tropical ofrece un mosaico tridimensional de

diferentes tipos de vegetacién [Strier, 2011].
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Hylobatidae
Cercopithecidae

Cebidae

Callithrichidae

Figura 20. Distribucion actual de los primates no humanos. Fuente: Ankel-Simmons, 2007

2.2 Bosque Tropical

El bosque tropical es el ecosistema terrestre con la mayor biodiversidad de plantas
y animales del planeta, cubriendo el 7% de la superficie de la Tierra (2,1 millones
de hectareas); se localiza geograficamente dentro del “cinturén ecuatorial” o “zona
ecuatorial”, entre el Tropico de Cancer a una latitud de 23° 26’ 14", al norte de la
linea del ecuador (paralelo 0°) y el Trépico de Capricornio situado a una latitud de
23° 26' 17"al sur del ecuador [Holzman 2008; Fleagle, 2013]. El area entre estas
latitudes recibe el nombre de “Tropico” y se ubica a una altura inferior a los 1000
msnm, las altas temperaturas causadas por la intensa radiacién solar y la gran
cantidad de lluvia son caracteristicas universales del area. Los bosques tropicales
se localizan en tres regiones: Centroamérica y Sudamérica también llamado
Neotropico (con 45 % de la superficie global de masa forestal total ); Africa
occidental, central también llamado Paleotropico; y la region nororiental de la isla de

Madagascar (con el 30% del bosque tropical); y en el Pacifico asiatico, Asia
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sudoriental, Nueva Guineay el noroeste de Australia (25% de la superficie forestal).

Aunado a estas cifras, el bosque tropical produce el 40% del oxigeno de la Tierra

[Michael, 2001]. La designacion de bosque tropical incluye dos tipos de biomas, de

acuerdo a su estacionalidad [Stralhler y Stralher, 1997]:

1)

2)

El Bosque Tropical de Hoja Perenne, también llamado Bosque Tropical
Humedo o Bosque Ecuatorial, se localiza en el area inmediata al “cinturon
ecuatorial”’.Su temperatura media anual oscila entre los 26 y 27°C. Las
temperaturas cambian 4,5° C en algunas zonas, dependiendo de la cobertura
de las nubes y la cantidad de precipitacion. [Koppen, 1900].

El Bosque Tropical Estacional, también conocido como Bosque Tropical
Monzédnico; se ubica al norte y al sur de la zona ecuatorial, en los margenes
del Tropico, son bosques de hoja caducifolia, se encuentran tanto en
regiones célidas durante todo el afio, como en regiones fuertemente limitadas

de agua durante varios meses. [Képpen, 1900].

Con lo anterior, el bosque tropical se divide en cuatro niveles de vegetacion (figura
21) [Michael, 2001]:

1)

Dosel de coronas emergentes: compuesto por arboles emergentes,
separados entre si, que miden entre 30 y 70 m de altura; sus copas tienden
a tener forma de “sombirilla “, la cual crece por encima del resto del bosque.
Debido a que los arboles emergentes estan expuestos a vientos secos, sus
hojas son pequefias y puntiagudas. En los bosques estacionales, algunas
especies pierden sus hojas durante la breve temporada de sequia. Estos
arboles gigantes tienen troncos rectos y lisos con un diametro de 4.8 m;
tienen poco ramaje; y tienen un sistema de raices poco profundo, por lo que

sostienen su tamafo por medio de contrafuertes que se extienden hasta 9 m.
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Dosel superior: compuesto por arboles que miden entre 18 a 40 m de alto, la
luz solar esté disponible a lo largo de este nivel, pero reduce la cantidad de
luz que entra a los niveles inferiores. Este nivel esta compuesto por soportes
horizontales, los cuales crean corredores de vegetacion continua,
aprovechada por la fauna; por lo que la mayoria de los animales viven y se
alimentan en este nivel. Las plantas poseen un sistema de escurrimiento que

evita la formacién de moho.

Sotobosque, dosel inferior, o capa de inclusion: consiste en arboles de 18 m
de alto. Esta capa esta formada por los troncos de los arboles del dosel
superior, arbustos, plantas y otros arboles pequefios. Hay poca circulacion

de aire, lo que origina la acumulacién de humedad. Siempre esta a la sombra.

Suelo del bosque: suele estar completamente a la sombra, excepto cuando
un arbol cae y crea una abertura. La mayoria de las areas del suelo reciben
luz, por lo que pocos arbustos o hierbas crecen en él; no obstante, recibe los
desechos de los niveles superiores. La materia organica es absorbida
rapidamente por las raices superficiales de los arboles. Los pocos soportes

gue aqui se encuentran son verticales. Abundan los depredadores.

44



Integracion morfolégica de la region facial (visual y olfativa) en el Orden Primates: Catarrhini y Platyrrhini
Salazar-Rodriguez A.

Dosel de coronas emergentes

Dosel infenor

£

[

X

10m

€ 10a
Nk DY

Sotobosque

Figura 21. Niveles del bosque tropical. Fuente: Imagen modificada de Penuela, 2010.

A su interior, el bosque tropical se divide en bosque primario, bosque secundario y
bosque de galeria [White, 1983, Fleagle, 2013]:

1) Bosques primarios: se caracterizan por tener arboles hasta de 80 m de alto,
también cuentan con un dosel continuo, lo que genera competencia entre las
especies de arboles por el acceso a la luz. Los oscuros sotobosques
primarios suelen ser abiertos y se conforman por troncos y enredaderas. Las
copas de estos bosques tropicales estan salpicadas de arboles emergentes

ocasionales que se alzan por encima del resto.

2) Bosques secundarios: se caracterizan por una vegetacion densa y continta
debido a la disponibilidad de luz. La estructura de las copas de los arboles
es menos distintiva y se caracteriza a menudo por la abundancia de
enredaderas y arboles cortos. Debido a los altos niveles de luz de los

bosques secundarios, las hojas y los frutos son abundantes.
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3) Bosque de galeria: formado por grandes concentraciones de masas
forestales alrededor de rios, contrastando con las areas adyacentes, en

cuanto a la fauna que en él habita.

Cabe sefialar que, dentro de las masas forestales existen micro-habitats,
dependiendo de la diversidad del parche forestal, entre estos estan: los bosques
lluviosos de tierras altas y los bosques lluviosos de tierras bajas, bosques
pantanosos, manglares, bosques de montafia y bosques de bambu. En cada uno
de estos micro-habitats, los primates no humanos deben enfrentarse a las retos que
presenta su parche de bosque, por lo que muchas de las diferencias
comportamentales entre las poblaciones, reflejan adaptaciones a esta diversidad
[White, 1983].

Las plantas del bioma no son elementos pasivos. La seleccidn natural en las plantas
ha llevado a la evolucidon de mecanismos para la obtencién de recursos tales como
la luz solar, nutrientes del suelo, la atraccién de polinizadores y dispersion de
semillas [Fleagle, 2013]. Las principales plantas del bosque tropical son los arboles
y bejucos (plantas trepadoras: lianas y enredaderas). La abundancia de los bejucos
en los bosques tropicales produjo presiones selectivas que derivaron en
adaptaciones como el planear o el desarrollo de la prensilidad [Emmons y Gentry,
1983]. Los mamiferos arboricolas del bosque tropical americano (Neotropico) son
generalmente de menor tamafio que los que se encuentran en Africa, por lo que se
propone que existe una relacion entre la estructura de la vegetacion y la evolucion
de los mamiferos arboricolas [Lambert y Halsey, 2015]. Las caracteristicas
geograficas y climaticas de los ecosistemas tropicales deben ser consideradas al
estudiar la evolucion del orden Primates, debido a que estos aspectos influyen en
los procesos de especiacion [Schneider et al., 2015]. Los primates no humanos se
especializan en diferentes tipos de arboles, estos pueden tener estructuras

caracteristicas o bien producen algun alimento en particular. Asi pues, las
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adaptaciones dietéticas y de busqueda de alimento han evolucionado de la mano
con las caracteristicas de la vegetacion. Si bien existe una amplia gama de nichos
ecologicos aprovechados por los primates, también existe competencia entre las
diferentes especies y poblaciones por el acceso a los alimentos del bosque [Fleagle,
2013]. En contraste, los primates son depredados por otros mamiferos, tales como
grandes félidos, aves de rapifia y serpientes [Isbell, 2009]. La presencia de
depredadores, también ha ejercido una influencia en la evolucién de la ecologia y
el comportamiento de los primates. Ante ello, las especies han desarrollado
estrategias para explotar la estructura del bosque. La captura de insectos voladores
requiere ojos agudos y manos rapidas, y la localizacién de insectos que viven bajo
la corteza de los arboles o en la hojarasca requiere un agudo sentido del olfato o
del oido. Algunas presas solo se alcanzan royendo la corteza con dientes y garras

especializadas [Fleagle, 2013].

Mencion aparte, merece el bosque africano, formado por arboles mas cortos de hoja
caducifolia. Entre los arboles hay crecimientos continuos de pastos, hierbas y
arbustos bajos. A medida que los arboles se vuelven mas escasos, los bosques dan
paso a los matorrales, matorrales xerdfilos y sabanas (figura 22) [White, 1983].

2.3 Sabana

Las sabanas son ecosistemas tropicales dominados por una cubierta herbacea
compuesta principalmente por gramineas y juncias de mas de 30 cm de altura en el
momento de maxima actividad; muestran una clara estacionalidad en su desarrollo,
con un periodo de baja actividad relacionado con el estrés hidrico. La sabana puede
incluir especies lefiosas (arbustos, arboles, palmeras), pero estos no forman una
cubierta continua, paralela a la herbacea [Sarmiento, 1984]. Las principales
caracteristicas del clima de la sabana son las diferencias de temperatura entre el

mes mas calido y el mas frio del afio, y la cantidad de precipitacién y la duracion de
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la estacion seca [Cole, 1986]. Estos ecosistemas se localizan en todos los

continentes; particularmente en América, Africa y Australia.

Las sabanas varian desde formaciones de pastizales abiertos, hasta regiones
boscosas conformadas por arboles de 10 a 20 m de altura. El estrato lefioso puede
estar formado por un dosel casi cerrado de arboles erguidos como en el “Miombo”
en Africa. Igualmente, se pueden encontrar pastizales casi puros en regiones con

un nivel de precipitacion alto y una elevada capa freatica [Solbring , 1993].

Las temperaturas dependen de la ubicacién latitudinal y de la altura sobre el nivel
del mar. En las sabanas localizadas en los margenes del Tropico, asi como en
algunas mas cercanas a la linea del Ecuador, pero situadas a mayores elevaciones,
las temperaturas extremadamente bajas pueden acercarse a la marca de
congelacion y las diferencias entre las temperaturas medias de enero y julio pueden
ser superiores a 10° C. La posicion latitudinal de la sabana también determina la
duracion del dia y la distribucion de la radiacion solar [Sarmiento 1984; Solbrig
1993]. En cuanto a las precipitaciones, varian entre 500 mm y mas de 1500 mm

cubicos al afio.

La composicion floristica, varia de acuerdo al continente; sin embargo, en el estrato
herbaceo dominan dos tipos de vegetacion: las gramineas y las ciperaceas. Los
géneros de pastos mas abundates son: Andropogoneae (regiones centrales),
Paniceae (ambientes en extremo secos) y Chlorideae [Johnson y Tothill 1985]. Las
leguminosas herbaceas son el tercer componente mas importante de la vegetacion
[Medina y Huber 1994].

Las sabanas se encuentran en superficies erosionadas, resultado de la historia
geoldgica. En las regiones con altas precipitaciones, el paisaje estad dominado por
planicies elevadas, extensas y uniformes, rodeadas de colinas residuales. Estas
planicies terminan en escarpaduras abruptas que a dan paso a planicies mas bajas.

En la zona de los escarpes es donde prevalece la mayor diversidad de formas
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geomorfolégicas y faunisticas, habitando Papio, Theropithecus, Chlorocebus y

Erythrocebus, gran parte de estos riscos en Africa [Cole,1986].

Los primates que habitan las sabanas africanas se mueven a través de pastizales,
matorrales de acacia y otras zonas abiertas; pero también lo hacen en bosques de
galeria y algunos entornos de selva tropical. Se alimentan y se desplazan
principalmente por el suelo, subiendo a los arboles o a los acantilados rocosos para

dormir o descansar [Fleagle, 2013; Turner, 2017].

Debido a la visibilidad de las poblaciones, los géneros Papio, Chlorocebus,
Erythrocebus y Theropithecus, tanto en la sabana como en los bosques fluviales en

los bordes de esta, han sido sumamente estudiados [Kummer,1971].

La distribucion Chlorocebus y Erythrocebus es paralela a la de Papio; al igual que
los ultimos, duermen principalmente en arboles cerca de masas de agua, pero se
diferencian en su tendencia a permanecer mas cerca de los arboles durante el dia,

sin adentrarse en terrenos de sabana abierta [Turner, 2017].

El género Theropithecus o geladas, habita en las tierras altas de Etiopia, en gran
parte desarboladas, donde forrajean en el suelo todo el dia y duermen en
acantilados rocosos por la noche. Son los primates ho humanos mas terrestres
[Fleagle, 2013].

Respecto al continente americano, so6lo algunas poblaciones de la familia Cebinae
habitan los margenes de la sabana y el bosque de galeria, utilizando el bipedalismo

facultativo a nivel del suelo [Fragaszy et al., 2004; Fleagle, 2013].
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Bosque primario

Bosque secundario

Bosque de
galeria

Sabana

Figura 22 Tipos de bosque tropital. Fuente: Imagen modificada de Fleagle, 2011.

2.4 Patrones de actividad

La rotacion de la Tierra juega un papel importante en la ecologia y el
comportamiento de los primates no humanos, ya que determina sus patrones de
actividad a lo largo de un ciclo de 24 horas. Por lo que, la vida hace frente a estos
cambios ciclicos mediante la particion y la explotacién del tiempo como un recurso
ecologico [Kronfeld-Schor y Dayan, 2003].

La mayoria de los mamiferos son nocturnos, y desarrollan patrones de actividad
durante la noche y duermen a lo largo del dia [Fleagle,2013]. Fuera de esta
dicotomia, los primates no humanos distribuyen su actividad en tres patrones:
diurno, nocturno y una minoria son considerados catemerales [Curtis y Rasmussen
2006]. La catemeralidad, indica un patrén flexible con brotes significativos de
actividad tanto en la fase diurna como en la nocturna [Tattersall 1987]. Este patron
puede variar a lo largo del afio y en diferentes lugares. En Anthropoidea, en un
género Platyrrhini (Aotus) [ Santini et. al, 2015].
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El patrén de actividad esté relacionado con la disponibilidad de recursos, la presion
de la depredacion, la estructura social, el sistema de apareamiento y la dieta. Los
primates nocturnos tienden a ser solitarios 0 viven en pequefios grupos
mondgamos, suelen ser insectivoros o frugivoros, y son arboricolas. En cambio, las
especies diurnas, suelen vivir en grupos mas grandes con sistemas sociales mas
complejos, son arboricolas y terrestres; con una dieta prominentemente frugivora
Heesy et al. 2005].
Al tratarse de entornos sensoriales opuestos, los primates han desarrollado
adaptaciones visuales especificas que se distinguen de las de otros mamiferos.
El grado de especializacidon del sistema visual les impide cambiar su actividad entre
la fase diurna y la fase nocturna [Heesy y Ross 2001]. Sin embargo, los ojos de las
especies catemerales muestran una mezcla de rasgos diurnos y nocturnos que les
permiten operar en las diferentes condiciones de luz. Por otra parte,
un sentido del olfato fino y una buena percepcién auditiva son caracteristicas de los
animales nocturnos [Kirk 2006].
Cada patrén de actividad tiene ventajas y desventajas. Las ventajas de las especies
diurnas son: mejor direccionalidad gracias a su vision y observacion detallada de la
disponibilidad de alimento, parejas potenciales, competidores y depredadores; entre

sus desventajas esta una mayor exposicion visual ante los depredadores.

En contraste, las ventajas de las especies nocturnas son: menor exposicion visual
ante depredadores (a excepciéon de los buhos), menor nimero de competidores
directos (primates o aves), no presentan estrés producido por la luz solary la
comunicacién vocal y olfativa mejora con el aire nocturno himedo. [Wright, 1989;
Fleagle, 2013].

Las especies catemerales quienes aprovechan las ventajas tanto de la diurnidad
como de la nocturnidad, en conjuncion con los cambios de temperatura y la

disponibilidad de alimentos [Fleagle, 2013].
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2.5 Locomocion y comportamiento posicional

El movimiento es un rasgo compartido entre todas las especies animales, incluye
actividades como la optimizacibn de rutas migratorias, el forrajeo, posturas
comportamentales, explotacién de parches de bosque, expansién de territorio, etc.
[Madden et al.,, 2015]. La especies animales poseen patrones de movimientos
voluntarios a través de la coordinacion de las diferentes partes de su cuerpo
(extremidades y el tronco) esto les permite trasnladarse de un punto a otro, este

patron de movimientos recibe el nombre de locomocién. [Hershkovitz, 1977].

Los patrones de locomocion observados en Antrhopoidea pueden dividirse
discretamente en seis categorias 0 modos de locomocién, cada una de ellas
caracterizada por diferentes patrones de uso de extremidades: cuadrupedalismo
arboreo, cuadrupedalismo terrestre, alpinismo, salto, braquiacién/semi-braquiacion
y bipedalismo. Estos movimientos facilitan el acceso y transito a las diferentes

estructuras forestales o terrestres [Fleagle, 2013].

Sin embargo, todos los primates no humanos caminan de forma cuadrupeda en una
progresion horizontal y lenta, ya sea en el suelo o en los arboles, aunque para varias
especies el caminar cuadrupedo es el modo de locomocién predominante, lo
combinan con otros [Bustillos-Garcia y Sanchez Simén, 2020]. Los modos de
locomocion especializados tienen un componente filogenético que se refleja en
adaptaciones morfolégicas de la anatomia de pies, mufiecas u hombros [Schmidt,
2011]. Se tomaron cinco de los seis modos de locomocién mencionados arriba, para
la categorizacion del tipo de desplazamiento de los primates no humanos, en el

presente trabajo:

1) Cuadrupedalismo arboricola: es un tipo de desplazamiento sobre las
extremidades anteriores y posteriores, se utilizan como soportes los
corredores del dosel; puede ser lento y deliberado; o rapido y acrobatico;

combinado con saltos y alpinismo (figura 23) [Schmidt, 2011]. El indice
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intermembral de las extremidades anteriores y posteriores es similar. En el
caso de los primates de mayor tamario, los principales problemas funcionales
gue plantea un entorno arboéreo son el equilibrio y el tamafio de los soportes.
Por consiguiente, guardan el equilibrio al bajar su centro de gravedad, el cual
permanece paralelo al estrato; las extremidades son flexionadas y
abducidas; mientras que la extremidad caudal sirve como contrapeso

[Fleagle y Lieberman, 2015].

Figura 23. Ejemplo de cuadrupedalismo arboricola, género Allouata.
Fuente:https://inaturalist. nma.gob.cl/taxa/43434Alouatta/browse_photos. Consulta 16/06/2022.

2) Cuadrupedismo terrestre: en los primates mas terrestres el problema del
equilibrio y la consiguiente necesidad de soporte no representan dificultades,
ya que el torso se mueve en paralelo al estrato, esto se refleja en algunos
aspectos de su anatomia como la reduccion o pérdida de la extremidad
cauda (figura 24). El indice intermembral permanece similar entre las
extremidades inferiores y superiores [Fleagle y Lieberman, 2015]. Algunas
especies cuadrupedas, ya sean arboricolas o cuadrupedas terrestres,
exhiben un fendmeno denominado bipedalismo facultativo, que es una
marcha temporal donde el tronco es sostenido por las extremidades
posteriores; mientras que las extremidades anteriores estan ocupadas

cargando alimento o a las crias. [Schmidt, 2011].
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Figura 24. Ejemplo de cuadrupedalismo terrestre, género Theropithecus.
Fuente:https://inaturalist. nma.gob.cl/taxa/43530-Theropithecus-gelada. Consulta 16/06/2022.

3) Braquiacion o semi-braquiacion :

Es una progresion bi-manual que involucra la rotacion extrema de brazos y tronco
acercandose a los 180° entre asideros. [Bustillos-Garcia y Sanchez Simén, 2020].
Las extremidades se mantienen extendidas y en constante tension, lo que permite
mantener una postura semi-erguida mientras se balancea a través del dosel. La
extension de las extremidades, reduce el esfuerzo muscular requerido durante la
flexion de las articulaciones. Las extremidades anteriores se extienden sobre la
cabeza. Se considerada un modo de locomocion y un comportamiento posicional
(dependiendo de la distancia recorrida) Se subdivide en [Schmidt, 2011; Fleagle,
2013]:

a) Pronograda: aquella que permite al cuerpo mantener una posicion semi-paralela
al soporte. Se trata de una caminata o carrera cuadripeda invertida con las
extremidades extendidas, acompafiada del uso de la cola prensil (ver figura 25).
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b) Ortograda: permite al cuerpo mantener una postura erguida, alternando
continuamente las extremidades anteriores; asistida por una extremidad caudal

prensil, en caso de existir.

Las adaptaciones anatémicas de los braquiadores son manos en forma de gancho
con un pulgar reducido o inexistente. En términos de proporciones corporales, los
braquiadores, tienen las extremidades anteriores mas largas, con un indice

intermembranal mayor a 100. [Fleagle, 2013].

Figura 25. Ejemplo de Semi-braquiacion,género Ateles.Fuente:https://inaturalist. nma.gob.cl/taxa/43405-
Ateles/browse_photos. Consulta 16/06/2022.

4) Salto: Se utiliza para cubrir discontinuidades forestales o para cambiar de
ubicacion en situaciones de peligro. Es una propulsion rapida de extension
de extremidades. El aterrizaje varia, algunas especies aterrizan utilizando las
cuatro extremidades, mientras que otros solo utilizan dos, ya sea las
extremidades anteriores o posteriores (figura 26) [Bustillos-Garcia y Sanchez
Simoén, 2020].

55



Integracion morfolégica de la region facial (visual y olfativa) en el Orden Primates: Catarrhini y Platyrrhini

Salazar-Rodriguez A.

Figura 26. Ejemplo de salto, género Trachypithecus. Fuente:https://inaturalist. mma.gob.cl/taxa/43489-
Trachypithecus/browse_photo. Consulta 16/06/2022.

5) Alpinismo: Permite a los individuos ascender y descender de las estructuras
forestales, incluso en ambientes discontinuos; requiere coordinacion ojo-
mano. Las extremidades proporcionan sujeciones estables tanto al subir
como al bajar del soporte vertical. Al ascender las extremidades anteriores
rodean el soporte, mientras que las extremidades posteriores se flexionan.
La extremidad caudal, si esta presente, se utiliza como un soporte prensil
adicional (figura 27) [Schmidt, 2011].
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Figura 27.Ejemplo de Alpinismo, género Callithrix. Fuente:https://inaturalist. nma.gob.cl/taxa/43369-
Callithrix/browse_photos. Consulta 16/06/2022.

Cabe sefialar que el aparato locomotor es también un aparato posicional, es decir
gue las posturas corporales con movimientos y desplazamientos minimos también
son importantes; ya que Anthropoidea responde a las diferencias locales, en cuanto
a la abundancia de recursos y a las caracteristicas estructurales del ecosistema; las
disparidades en €l suponen variantes tanto en su modo de locomocion como en su
comportamiento posicional. La estructura del ecosistema determina el tipo de

movimientos ejecutados por las especies [Prost,1965; Madden et al., 2015].

Por el contrario, algunos factores han permanecido constantes a lo largo de la
historia evolutiva del sistema de movimiento de Anthropoidea, entre ellos el estrecho
vinculo retenido con la vida arboricola. Incluso las especies terrestres pasan horas
sobre los &rboles, siendo Homo sapiens la Unica desvinculada por completo del
medio arbo6reo [Schmidt ,2011]. Igualmente, Anthropoidea ha mantenido una gran
flexibilidad y adaptabilidad en sus respuestas comportamentales bajo condiciones

ambientales cambiantes, ya que tienen un sistema musculo-esquelético poco
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especializado, es decir que ha retenido caracteristicas ancestrales presentes en

otros mamiferos. Lo anterior supone que su sistema de movimiento es producto de

sutiles cambios en la forma y proporcion de elementos homologos, en lugar de

ajustes particulares de adquisicion y pérdida de elementos corporales [Fleagle y
Mittermeier, 1980; Schmidt ,2011].

2.6 Sistemas de organizacion

De acuerdo con Silk y Kappeler (2017) los sistemas sociales de Antrhopoidea, se
definen y abarcan tres componentes interrelacionados, pero distintos entre si: 1)
organizacion social; 2) sistema de apareamiento; y 3) estructura social.

La organizacién social responde a la pregunta de quién vive con quién y se define
como el tamafio, compaosicién, cohesion y estructura genética de la unidad social.

Se pueden distinguir tres tipos fundamentales de organizacién social.

1) Solitaria: los primates adultos no coordinan sus actividades con sus
congéneres y pasan la mayor parte del tiempo solos (0 con crias
dependientes).

2) En pareja: Los adultos se asocian y coordinan sus actividades con un
miembro del sexo opuesto por largos periodos de tiempo.

3) Vida en grupo, no emparejado: Los adultos se asocian y coordinan sus
actividades con al menos otros dos congéneres y forman grupos que pueden
clasificarse en funcién de su tamafio y composicién (por ejemplo, grupos de

un solo macho o de varios machos).

El sistema de apareamiento se refiere a quién se aparea con quién y con queé
frecuencia. Dado que no existe una correspondencia estricta entre quién vive con
quién y quién se aparea con quién, los analisis genéticos desempefian un papel

importante en el analisis de los sistemas de apareamiento.
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Las principales categorias de los sistemas de apareamiento son: monogamia,
poliginia, poliandria, poliginandria. La terminologia de estos, no debe utilizarse para
caracterizar diferentes tipos de organizacion social ya que muchas veces no hay
congruencia entre ellos; por ejemplo, los individuos que viven en parejas (un tipo de
organizacion social) pueden tener un sistema de apareamiento monégamo o

participar en apareamientos fuera de la pareja,

La estructura social se define como el conjunto de todas las relaciones sociales
diadicas (excepto el apareamiento) entre los miembros del grupo, y constituye una
propiedad emergente del grupo. Hinde (1976), propone que las relaciones sociales
representan el resultado de una serie de interacciones sociales contingentes entre
dos individuos. El patrén y la frecuencia de las interacciones dentro de una diada
estaran influenciados por los rasgos de cada uno (edad, sexo y condicion fisica), y
por las propiedades de la diada, como el grado de parentesco. Por lo que, el patron

de relaciones entre todos los individuos del grupo conforma la estructura social.

El andlisis de redes sociales proporciona un conjunto de herramientas para
visualizar y cuantificar las propiedades de la estructura social a nivel de grupo
[Sueur, et al., 2011]. Por ejemplo, es posible evaluar la densidad de las conexiones
directas e indirectas entre individuos dentro de los grupos, asi como el grado grado

de subdivision.

Con lo anterior mencionado, utilizaré el componente organizacion social para hacer
la clasificacion de las familias que utilizaré en el estudio. A continuacién se

presentan las categorias.
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Tabla 1.Clasificacion de los principales tipos de organizacion social

Tipo de organizacion social Descripcion

1. Monogamia o sociedad en parejas

Consiste en una hembra y un macho adulto; mas su

descendencia.

T oo ‘,\.,.z""’"@?:, Sociedad formada por un macho adulto y mudultiples

C@@g? t. hembras; mas sus crias. Comunmente se basan en

g m m%", sistemas matrilineles. En algunas especies, los machos

ﬁg;;}_; ‘%%"“‘“--\;‘%im %K 5'/ adultos que no pertenecen a un grupo con hembras, se

‘;:,?"?f,{x"’ : unen y forman una sociedad conformado Unicamente por

mwm " @\@ machos. No obstante, hay especies en las que estos
C. =

machos viven en solitario.
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3. Multimacho-multihembra (también conocido como
poligiandria)
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Estas sociedades estan conformadas por varios machos y
hembras adultos; més sus crias. Es decir que, un grupo de
machos comparten sexualmente a un grupo de hembras.
Es un método cooperativo de crianza, por lo que ambos
sexos colaboran. Una ventaja para las hembras es la

proteccién que reciben.

\ i
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4. Hordas (o sociedades multi-nivel)
5.
Son sociedades que forrajean en pequefios grupos uni-
mﬁ@g machos, no obstante; cada noche, docenas de estos
e
Al %\%@ o, .: pequefios grupos se congregan en un unico acantilado
it _m <: para dormir, y a veces, viajan como una unidad de una zona
-,
ﬁ‘m\ e “t‘— a otra.
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6. Fusion-fision

Son comunidades con unidades sociales fluidas, ya que se
crean subgrupos cuyo tamafio y composicion varian de un
dia para otro, dependiendo de la disponibilidad de recursos
y de las relaciones individuales. Sin embargo, estos
subgrupos se unen con frecuencia para alimentarse de una
fuente de comida, pero son las hembras quienes cargan y

viajan con las crias, mientras que los machos viajan todos

juntos.

Realizado a partir de Fleagle, 2013; Grueter et al., 2012; Aureli et al., 2008; Anaya-Huertas, 2007. Las figuras negras

representan a los machos adultos.
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2.7 Dieta

Todos los primates consumen una gran variedad de alimentos para obtener los
carbohidratos, grasas y proteinas que necesitan. Las necesidades de energia y
nutrientes varian segun el tamafio del cuerpo y el metabolismo y; por tanto, difieren

entre especies e individuos [Sussman, 1978].

Por consiguiente, la alimentacion es un parametro que subyace a muchas de las
diferencias de Anthropoidea; es decir que desempefid un papel significativo en la
dispersién y radiacion adaptativa de Catarrhini y Platyrrhini; por lo que cada
infraorden muestra una amplia gama de adaptaciones morfolégicas (dentales y
Oseas) fisiologicas (sistema digestivo); ecolégicas (tipo de locomocion) y
comportamentales (tipo de organizacion social; tamafio, composicién y cohesion
de grupos; y las relaciones sociales al interior de los mismos). No obstante, el uso
de las manos es un factor unificador de los habitos alimenticios del orden [Fleagle,
1985; Strier, 2009; Fleagle, 2013].

Las dietas se clasifican en funcién de lo que las familias consumen con mayor
frecuencia; las que comen en su mayoria insectos se denominan insectivoros, los
gue consumen invertebrados no insectivoros se denominan faunivoros (huevos,
incluye ranas, lagartos pequefios, liebres, antilopes pequefios u otros primates) los
frugivoros se alimentan de frutas y los que dependen en gran medida de las partes
no reproductivas de las plantas, como hojas, tallos, brotes, médula y corteza se
denominan folivoros [Strier, 2009; Fleagle, 2013]. Sin embargo, las dietas de los
primates estan fuertemente influenciadas por las fluctuaciones estacionales

[Rosenberger y Strier, 1989].

En general, todos los primates consumen fruta como fuente primaria de energia;
mientras que las hojas y los insectos o vertebrados, representan la fuente proteinica.
Otros complementos de alimenticios son la goma que excretan algunas especies de

arboles, flores y productos florales como el polen y el néctar, corteza, bambu e
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incluso tierra. Algunos catarrinos cuadripedos terrestres, incluyen grandes

cantidades semillas de hierba o de vegetacion herbacea [Strier, 2009].

Para propdsitos de este trabajo, utilizara la clasificacion alimenticia propuesta por
Strier (2007), agregando omnivoro y herviboro, dados los datos recabados, por lo
lo que las covariables en la muestra seran: dieta frugivora, insectivora, folivora,

omnivora (comen huevo, carne, hojas, pasto, etc) y herbivora (pastos).

2.8 Vision Tricromatica

La retina del ojo de los vertebrados posee células sensibles a las diferencias en el
espectro luminosos ambiental, estas células se conocen como foto-receptores.
Existen dos tipos de foto-receptores, los conos y los bastones. Los conos son
células sensibles al color y se estimulan en entornos con mayor iluminacion;
mientras que los bastones se activan en condiciones de baja luminosidad. Dentro
de los foto-receptores hay moléculas foto-sensibles que absorben el espectro, éstas
reciben el nombre de foto-pigmentos. Un foto-pigmento esta formado por una
fraccion de la proteina opsina (proteinas sensibles a la luz ) y un cromoéforo ya sea
retinal 11-cis o 3,4- retinalll-cis (vitamina A1 o A2 aldehido, respectivamente).
[Nathans, 1987; Ankel-Simmons, 2007; Kawamura et al., 2012].

La vision a color se basa en la habilidad de los foto-pigmentos para discriminar la
luz a través de las diferencias de longitud de onda del espectro visible. Existen tres
tipos de longitud de onda: corta (S) mediana (M) y longitud de onda larga (L)
[Vorobyev et al., 2004; Yamashita et al., 2005]. Por su parte, las opsinas visuales

de los vertebrados se clasifican en cinco tipos filogenéticos [Yokoyama, 2000]:
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Tabla 2. Tipos de células en la retina

Rodopsinas u opsinas de baston

-RH1

Opsinas de cono

-RH2: similar a la rodopsina, o verde -SWS1: sensible a la longitud de onda
corta tipo 1, o azul ultravioleta.

M/LWS: sensible a la longitud de onda | -SWS2: sensible a la longitud de onda

media y larga, o rojo-verde. corta tipo 2, o azul.

Realizado a partir de Nathans, 1987; Ankel-Simmons, 2007; Kawamura et al., 2012

Estos cinco tipos de opsinas, estaban presentes en el ancestro comun de todos los
vertebrados, incluidos los peces sin mandibula [Yokoyama, 2000]. Por lo que los
primeros vertebrados podrian haber tenido una vision tetracromica. Actualmente,
muchas especies de aves y reptiles conservan uno de los cuatro tipos de opsinas
de cono (y una opsina de bastén), siendo tetracrométicos. En contraste los
mamiferos perdieron la opsina RH2 y el gen de la opsina SWS2, por lo que los
mamiferos placentarios actuales son dicromaticos con s6lo SWS1 y M/LWS como

opsinas de cono, mas de una opsina de baston [Kawamura et al., 2012].

Los mamiferos placentarios solo utilizan el retinal 11-cis como cromoforo, y todas
las variaciones espectrales de sus pigmentos visuales son causadas por las
opsinas. El orden Primate es la excepcion entre los mamiferos placentarios, al
poseer una vision tricromatica mediante la diversificacion del gen de la opsina
M/LWS,a través de dos estrategias evolutivas diferentes, la duplicacion del gen o la

diversificacién alélica [Jacobs, 1999].

La variacion en el numero y las propiedades espectrales de las opsinas M/LWS y
SWS1, origina una variaciéon en la vision del color. En el infraorden Catarrhini y en

el género Alouatta, la tricromia se origina a partir de una duplicacion del gen de la
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opsina M/LWS en el cromosoma X; y por la diferenciacion espectral de las opsinas
L y M. Esta estrategia evolutiva es conocida como “tricomia rutinaria”. [Jacobs,
1999; Kawamura et al., 2012]

En Platyrrhini, existe una vision tricromatica polimorfica, es decir que existen
poblaciones mixtas de dicromaticos y tricromaticos, producto de la variacion alélica
de las opsinas M/LWS ligadas al cromosoma X [Jacobs, 1999; Surridge et al., 2003].
Dado que la visién tricromética estd ligada al cromosoma X, las hembras
heterocigotas son tricromaticas; mientras que las hembras y los machos
homocigotos son dicromaticos (ciegos a los colores rojo y verde). Este tipo de
tricromia es denominada “tricromia alélica” [Regan, et al., 2001 y Surridge et al.,
2003].
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3 Capitulo Ill. Morfologia craneal

La importancia del craneo radica en que es una estructura que se encarga de cubrir
y proteger el encéfalo (el conjunto de 6rganos y estructuras que se incluyen en el
sistema nervioso, el cerebro, el cerebelo y el bulbo raquideo); no obstante, también
alberga y protege a los 6rganos del gusto, el olfato, la vista, el oido y el equilibrio; y
aunado a ello cuenta con inserciones musculares que facilitan la masticacion y el
movimiento mandibular, de cabeza y cuello [Frost, 2003; Lieberman, 2011]. Los
elementos 6seos que constituyen el craneo se funden en una sola unidad. En
contraste con el resto del craneo, la mandibula y los tres huesos del oido medio son

elementos movibles [Fleagle, 2013].

Existe una considerable diversidad de formas craneales en las 500 especies de
primates vivos [Rylands y Mittermeier, 2014]. Al examinar los crdneos del orden
Primates, tanto en las especies vivientes, como en las fosiles; se pueden cuantificar
aspectos de su anatomia asi como de su alometria. Si bien existen similitudes
craneales comunes en todas las especies; son las diferencias morfologicas
exhibidas las que permiten clasificar su afinidad filogenética, ecoldgica,
comportamental y el tipo de relaciones inter e intra-poblacionales existentes. Las
variaciones en la forma del craneo probablemente reflejen directa o indirectamente
el tamafo y el tipo de arreglo espacial de distintas adaptaciones mecanicas y
sensitivas, asi como los requerimientos dentro de la unidad morfologica craneal
[Ankel-Simons, 2007].

Anatomicamente el craneo Anthropoidea posee las siguientes caracteristicas (ver
figuras 28 y 29) [Ankel-Simons, 2007; Fleagle, 2013]:

1) Elfrontal, cigomatico y esfenoides forman una copa ésea que rodea el globo
ocular y lo separa de la fosa temporal por detras, esta condicion es

comunmente llamada “cierre” o “barra” post-orbital.
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Las orbitas de los antropoides estan orientadas hacia delante, lo que origina
una vision estereoscopica bien desarrollada,

Presencia de dos dientes incisivos en cada cuadrante. Aunque estos pueden
ser procumbentes como en los pitecinos.

El canino siempre es de mayor tamafo, suele ser mas alto que los incisivos
y si bien,existe una considerable diversidad en su forma (inter e intra-
especifica), nunca estd ausente, ni reducido, ni es marcadamente
procumbente.

Si bien Catarrhini tiene tres y Platyrrhini tiene dos premolares, la morfologia
del primer premolar suele ser simple, con una cara bucal ancha que afila el
canino superior, mientras que el dltimo premolar es semi-molariforme con un
trigbnido de dos cuspides sublinguales y un talénido, completamente
diferenciado.

Todas las especies Anthropoidea tienen tres molares, excepto los tities y los
tamarinos, que tienen dos. Los molares superiores suelen tener un hipocono
de tamafio moderado, formando un diente semi-cuadrado; mientras que, los
molares inferiores son anchos, con trigénidos reducidos (sin paracénido) y
con cuenca talonidea expandida.

Mandibula fusionada, esta condicion esta funcionalmente asociada al
desarrollo de los incisivos inferiores, orientados verticalmente. En la mayoria
de los mamiferos la mandibula est4 dividida en dos mitades, unidas
anteriormente por una sinfisis mévil que permite cierto grado de movimiento
independiente de las dos durante la masticacion.

Hocico corto

El lagrimal se encuentra dentro de la Orbita

10)El anillo timpanico esta fusionado con la pared lateral de la bulla auditiva

11)Alargamiento de la boveda craneal

12)Sutura metépica fusionada
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Frontal fusionado

Sinfisis mandibular fusionada

Barra postorbital cerrada

Cerebro alargado

Lagrimal al interior

de la 6rbita

Figura 28. Caracteristicas anatémicas del craneo de Anthropoidea. Fuente: Imagenes modificadas de
Fleagle, 2011.

Sutura metopica fusionada

Barra postorbital
cerrada

Pérdida de la arteria
estapedia

Neumatizacién del oido medio

Sinfisis mandibular fusionada
Morfologia
del premolar

Figura 29. Caracteristicas dentales y craneales de Anthropoidea. Fuente: Imagenes modificadas de Fleagle,
2011.
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Tradicionalmente para estudiar el craneo adulto de los antropoides, este se divide
en dos unidades primarias: el neurocraneo y el esplacnocraneo [Singh, 2009;
Fleagle, 2013].

El neurocraneo se compone por la béveda craneal y por la base del craneo; no
obstante la base del crdneo posee caracteristicas propias que merecen ser
estudiadas aparte. El neurocraneo se asemeja a un armazon osificado que protege
y sostiene el encéfalo. En su region superior y lateral, se compone de tres huesos
planos: frontal, parietal y temporal. Las superficies posterior e inferior estan
conformadas por el occipital, mientras que en la superficie anterior al encéfalo se
ubica el esfenoides, que articula con la regién facial y por tanto es uno de los huesos
que forman el esplacnocraneo [Whitehead et al., 2005; Fleagle, 2013].

La particularidad de la base del craneo radica en que actla fisicamente como un
elemento éseo integrador, ya que se encuentra en el centro de la cabeza, entre el
encéfalo y el esplacnocraneo. Tanto el encéfalo como el esplacnocraneo,
interactuan directamente con la base craneal, e indirectamente entre si a través de
ella. Arquitectonicamente, constituye la plataforma sobre la que crece el encéfalo y
alrededor de la cual se desarrolla el esplacnocraneo. Ademas, conecta el craneo
con el resto del cuerpo: se articula con la columna vertebral y la mandibula,
proporciona conductos para todas las conexiones neuronales y circulatorias vitales
entre el encéfalo, esplacnocraneo y cuello; alberga y conecta los érganos de los
sentidos y forma el techo de la nasofaringe. La forma de la base craneal es, por
tanto, un producto multifactorial de numerosas interacciones filogenéticas, de
desarrollo y funcionales. Los cuatro huesos que forman la base del craneo son: el
occipital, el temporal, el esfenoides y el etmoides. [Lieberman et al., 2000;
Lieberman, 2011].

El esplacnocraneo, esta compuesto por los huesos maxilares y pre-maxilares que

contienen los dientes superiores; el hueso cigomatico que forma la pared lateral de
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las orbitas oculares; los huesos nasales que forman el puente nasal; y los huesos
pequefios que componen la orbita y la region nasal interna; y por ultimo, la
mandibula que contiene los dientes inferiores [Lieberman et al., 2000; Fleagle et al.,
2010; Fleagle, 2013].

Si bien todos los craneos Anthropoidea estan formados por los mismos elementos
0seos, su apariencia difiere dependiendo del tamafio y la forma relativa de cada
hueso de manera individual. Gran parte de la diversidad de formas del craneo refleja
la necesidad de que la estructura, en conjunto, cumpla con las numerosas funciones

gue sus componentes ejecutan. [Leakey et al., 2011; Fleagle et al., 2016].

3.1 Hipotesis de la Matriz Funcional

La teoria craneo-funcional proporciona el marco para estudiar las relaciones
funcionales y del desarrollo del craneo, esta retoma a van der Klaauw (1948-1952)
quien consideré al craneo como un complejo de componentes funcionales unidos
en un conjunto morfolégico, estos componentes poseen cierto grado de
independencia en cuanto a tamafio absoluto y relativo, posicion y agrupamiento.
Con ello, van der Klaaw distinguié componentes de forma y tamafo individual,
componentes cuyo tamafo y forma muestran el efecto del ambiente y componentes
desprovistos de cualquier tamafio y forma especificos. Por tanto, la forma del craneo
se relaciona con sus funciones primarias de sostén y proteccion del tejido blando,
cavidades y 6rganos, siendo el crecimiento 6seo resultado no exclusivamente de la
regulacion genética, sino que también una respuesta a las demandas epigenénicas
primarias de los tejidos blandos, 6rganos y espacios funcionales [Moss e Young,
1960; Chevereud, 1982].

Dentro del craneo cada funcién desde la respiracion, la visiéon, la masticacion, la
vocalizacion, la deglucion, hasta el almacenamiento y procesamiento de
informacion (sistema nervioso central); es llevado a cabo por un componente

funcional. Cada componente funcional se conforma por dos elementos: 1) la matriz
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funcional, que comprende los tejidos, 6rganos, glandulas y espacios que ejecutan
una funcion; y 2) la unidad esquelética, es decir, los tejidos que aseguran la
proteccion biomecanica y el soporte de la matriz funcional (huesos, tendones y
cartilago) [Moss, 1973; Chevereud, 1982; Sardi, 2008; Sardi, 2017].

Por lo que, la unidad esquelética que encierra cada matriz funcional deriva su forma
principalmente de la estructura y las funciones del tejido blando y los espacios que
encierra. En otras palabras, aunque los huesos sean rigidos y aparentemente
inmoaviles, sus formas y posiciones estan determinadas por tejidos blandos como el
cerebro y los globos oculares o por espacios como la faringe [Moss e Young, 1960;
Lieberman, 2011].

Siguiendo esta hipétesis, los huesos integran la cabeza acomodando las formas en
multiples unidades modulares o mdédulos. En consecuencia, para cambiar una
cabeza, ya sea durante la ontogenia o a lo largo del tiempo evolutivo, hay que alterar
principalmente los espacios y 6rganos alrededor de los cuales se forman los huesos,

y no a la inversa [Lieberman, 2011].

3.2 Integracion y Modularidad

Los organismos estan formados por estructuras reconocibles que son “coherentes”
con su ontogenia, anatomia y funcién. El reconocer estas estructuras como
unidades separadas, refleja su individualidad y cierto grado de independencia entre
ellas. No obstante, esta independencia dista de ser completa ya que las partes de
los organismos estan cohesionadas entre si, como resultado de las interacciones
entre los distintos procesos biolégicos que generan el fenotipo en estudio. Esta
tension entre cohesion e independencia delimita los conceptos de integracion y
modularidad [Klingerberg 2009].
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3.2.1 Integracion

La integracion o integracion morfologica, es la coordinacion entre los rasgos de los
procesos biolégicos (genéticos, funcionales, cascadas de desarrollo en comun,
funciones biomecanicas coordinadas, pleiotropias, etc) que producen las
estructuras fenotipicas (forma) [Klingenberg, 2008]. Cada nivel de integracion
morfoldgica hace referencia a la covariacion entre las partes o rasgos, pero el origen
de esta variacion, asi como el contexto tedrico y el enfoque de la investigacion

difieren de un nivel a otro [Klingenberg, 2009; Villalobos y Benitez, 2020].

La integracion se produce a nivel organismo de dos maneras: la integracion
funcional, que describe las interacciones entre los componentes que afectan al
rendimiento de un organismo; y la integracion del desarrollo, que describe las
interacciones entre los componentes durante el crecimiento y el desarrollo
[Cheverud, 1996].

La integracion del desarrollo se produce a través de dos mecanismos: el mecanismo
genético y el epigenético. La integracion genética ocurre a través de la Pleietropia,
es decir cuando un alelo o un gen unico, afectan o condicion a varios fenotipos
diferentes (tejidos); o a través de la vinculacion de un gen con otros, dentro de un
mismo cromosoma, lo que originard que, una vez seleccionado un gen se lleve

consigo los efectos del resto [Cheverud, 1982 y 1996; Klingenber, 2008].

Por su parte, la integracion epigenética es el resultado de las interacciones fisicas
mediadas por factores de crecimiento durante la ontogenia y a través de las
respuestas conjuntas hacia ambientes similares [Cheverud, 1982 y 1996; West-
Eberhard, 2003].

Cabe sefialar que los genes varian inter e intra poblacionalmente, por lo que la

integracion genética se evidencia en este nivel; lo que conduce a la integracion
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evolutiva, es decir, la evolucion coordinada de los rasgos morfolégicos [Cheverud,
1996].

La integracion morfolégica es estudiada estadisticamente y se manifiesta al
cuantificar patrones de correlacion, covariacion y escala. La fuerza de integracion
esta relacionada con la distribucion de la variacion en las dimensiones de la forma,
las dimensionas de la forma se delimitan mediante la utilizacion landmarks, los
cuales varian de acuerdo con la investigacion. Si toda la variacion se concentra en
una sola dimension, indica una correlacion perfecta de todas las medidas y significa
que la fuerza de integracién es fuerte. Por el contrario, si la variacion se distribuye
uniformemente en todas las dimensiones disponibles, no existe fuerza de
integracion. Siguiendo esta logica, se han desarrollado indices de integracion
aplicables a la Morfometria geométrica; éstos establecen patrones de integracion
en una estructura mediante el analisis de componentes principales (PCA), mientras
que la covariacion entre diferentes partes de una estructura suele estudiarse con
métodos como el analisis de minimos cuadrados parciales (PLS) [Klingenberg,
2008; Klingenberg, 2009 y Villalobos y Benitez, 2020].

3.2.2 Modularidad

La modularidad se refiere a los grados de conectividad de los sistemas y se
encuentra presente en todos los niveles jerarquicos de organizacion de las
especies, desde el genotipo (pares de bases, genes y cromososmas); hasta el
fenotipo (células, tejidos, sistemas, érganos y regiones) [Mitteroecker y Bookstein,
2008].

En otras palabras, la modularidad refleja las diferencias en el grado de integracion
de las partes dentro de los conjuntos de rasgos y entre ellos [Klingenberg, 2008;
Lieberman, 2011]. Por lo tanto, los moédulos son unidades discretas y autonomas

entre si que se coordinan e integran dando forma a los individuos. En consecuencia,
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un moédulo es una unidad estrechamente integrada internamente, pero
independiente de otros médulos similares. [Mitteroecker y Bookstein, 2008]. Y al
igual que la integracion, la modularidad es una propiedad y un proceso complejo,

divisible de manera experimental y tedrica

En el contexto de la biologia evolutiva, los médulos son interpretados como un
conjunto de caracteres morfolégicos que colectivamente desempefian un papel
funcional, estdn conformados por fuertes efectos pleitropicos de la variacion
genética y son relativamente independientes entre si [Mitteroecker y Bookstein,
2008].

Para poder aplicar la teoria modular a problemas biologicos, la modularidad requiere
un contexto que defina la naturaleza de las interacciones, a su vez, esta
especificidad impone condiciones o limitaciones a las partes que pertenecen a un
modulo [Klingenberg, 2008].

Dependiendo del contexto de estudio, las interacciones que establecen los médulos
se basan en diferentes mecanismos; en algunos contextos, la informacion sobre la
red de interacciones esta facilmente disponible, por lo que los analisis de
modularidad pueden utilizar directamente las conexiones entre las partes para
identificar a los modulos. En otros contextos, las interacciones entre las partes no
son faciles de identificar, sino que deben inferirse a partir de los patrones de
covariacion entre las variables medidas. En el caso de los datos morfoldgicos, las
interacciones evolutivas o de desarrollo deben inferirse a partir de la covariacion de
los rasgos morfologicos en los andlisis experimentales o comparativos [Klingenberg,
2008; Mitteroecker y Bookstein, 2008 ].

Los mddulos pueden relacionarse directamente con otros conceptos biolégicos
tradicionalmente utilizados; en este sentido los modulos morfolégicos suelen
corresponder a 6érganos reconocidos en la anatomia comparada. Igualmente, en el

caso de los datos morfolégicos, la modularidad puede estudiarse en una variedad
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de contextos y entornos experimentales. Los datos morfol6gicos han sido utilizados
para caracterizar los modulos del desarrollo, genéticos, funcionales y evolutivos.
Cabe sefalar que los médulos pueden o no ser congruentes en diferentes
contextos, por ejemplo, si los médulos genéticos o los modulos del desarrollo
coinciden con la subdivision de un organismo o estructura en modulos funcionales;
la coincidencia o la falta de esta, proporciona informacion respecto al origen de la
modularidad. A continuacion se resumen los modulos mencionados [Klingenberg,
2008]J:

l. Mddulos del desarrollo, se definen por las interacciones del desarrollo (o
interacciones epigenéticas) entre los precursores implicados en formar
las estructuras finales durante la ontogenia. Estas interacciones abarcan
una amplia gama de procesos, como los interruptores del desarrollo que
conducen a bifurcaciones de las vias de desarrollo o la sefializacion entre
tejidos a través de diversos mecanismos moleculares. Son el medio por
el que los procesos de desarrollo pueden influirse mutuamente; logrando
un desarrollo coordinado de tejidos, los 6érganos y el organismo como un
conjunto. Estas interacciones median en la expresion de la variacion
genética y ambiental transmitiendo sus efectos a través de diferentes

rasgos.

Il. Modulos genéticos, se refiere a los patrones de efectos conjuntos de los
genes sobre los rasgos, y pueden representarse como una red de
relaciones pleiotrépicas entre los mismos. Debido a que los procesos de
desarrollo median la expresion de la variacion genética en el fenotipo, la
modularidad del desarrollo y la modularidad genética estan intimamente
relacionadas; empero, dicha relacién no es una congruencia perfecta, ya
gue la expresion de la variacion genética, también esta influenciada por

el ambiente.
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I, Médulos funcionales, se refiere a las interacciones de los rasgos en la
realizacion de una o varias funciones; y esta influenciada por la
modularidad del desarrollo. En el craneo, estas interacciones incluyen las
fuerzas mecanicas directas producidas durante la masticacion y las
compensaciones de disefo entre contextos funcionales como la captura

y el procesamiento de presas, la respiracion y la vocalizacion.

V. Modularidad evolutiva, se refiere a las asociaciones estructuradas entre
la divergencia evolutiva de diferentes rasgos. Esta influenciada por la
modularidad genética, debido a que la variacion genética es factor
determinante para el cambio evolutivo ya sea por selecciéon y deriva; y la
modularidad funcional ya que proporciona un vinculo entre la estructura
modular de los rasgos morfolégicos y la seleccién del rendimiento en las

funciones del organismo.

Con lo anterior, se puede afirmar que el craneo es una estructura modular, divisible
en tres médulos primarios: el neurocraneo, esplacnoraneo y la base del craneo;
cada una de estas unidades puede subdividirse en otros modulos. Se sabe que las
primeras tres unidades son parcialmente independientes, debido a sus distintos
origenes embrionarios, a sus diferentes procesos de desarrollo y a sus papeles
funcionales. No obstante y a pesar de su independencia, estas tres regiones
interactian considerablemente durante el desarrollo a través de multiples procesos,
generando a lo largo del ciclo de vida, un conjunto anatémico, altamente integrado
[Lieberman, 2011].
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4 Capitulo IV. Materiales y Métodos

4.1 Morfometria geométrica

La Morfometria geométrica (Mg) es un método que permite el estudio de la
covariacion de la forma con factores geométricos subyacentes, y se utiliza para
determinar la “forma pura” (Forma) en un individuo o estructura, mediante puntos
de referencia (landmarks) [Zelditch et al., 2004]. Este tipo de analisis no se ve
afectado por el tamafio del individuo, asi como tampoco por su rotacién ni escala,
por lo que la forma del objeto en estudio no se describe en términos de sus
dimensiones, sino de la relacion espacial entre sus partes [Toro-lbacache et al.,
2010; Zelditch et al., 2012]. Por lo que la forma se define técnicamente como todas
las caracteristicas geométricas de un objeto, a excepcion de su tamafio, posicién y

orientacion [Klingenberg, 2013].

La Mg facilita la adquisicion, el procesamiento y el analisis de variables de forma de
cualquier organismo; esta informacidon es contenida en datos computacionales
basados en las coordenadas cartesianas de los distintos landmarks colocados a lo
largo de un espécimen a examinar [Slice, 2007]; lo que produce una descripcidon
precisa de las formas biologicas, ademas de permitir una adecuada visualizacion,
interpretacion y comunicacion de los resultados [Zelditch et al., 2012]; poniendo a
prueba diferentes hipétesis estadisticas sustentadas en una base matematica
[Benitez y Plischel, 2014].

La integracion morfologica se estudia estimando la covariacion de los rasgos,
pudiendo existir diferentes grados en la fuerza de covariacion entre caracteres. Lo
anterior indicaria el grado de vinculacién en que se encuentran los caracteres, el
uno con el otro, por lo que los patrones de covariacion se enfocarian en los como
cambios especificos de los caracteres ocurren coordinadamente [Benitez y Pischel,
2014]. En Mg, la fuerza de integracién de caracteres se basa en la distribucion o

variacion de estos cambios sobre las dimensiones en el espacio fenotipico
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[Chevreud, 1982; Klingenberg, 2009; Lieberman, 2011]. Por su parte, las
interacciones modulares se manifiestan como una fuerte covariacion de los
componentes dentro de un médulo, y una débil covariacion entre distintos médulos
[Klingenberg, 2009].

Para analizar la modularidad y la fuerza de integracion de los rasgos, la variacion
morfologica consistird en movimientos coordinados de las partes del craneo primate
en su totalidad. Este trabajo de investigacion analizé los patrones de coordinacion
gue existen al interior y entre los los infradrdenes Catarrhini y Platyrrhini, mediante

un estudio de Mg.

Tabla 3.Mddulos funcionales propuestos

Norma Frontal (figura 30)

Moédulo Funcidén Estructuras anatémicas

I Vision ® Frontal (arco superciliar

® Cigomatico derecho (proceso cigomatico, proceso
frontal del hueso cigomatico, sutura cigomatico-
maxilar)
Foramen infraorbitario

Maxilar derecho

Nasales

Apertura nasal anterior
Glabela

Proceso frontal del maxilar

Il Respiracion

Norma Basal

Moédulo Funcidén Estructura anatémica

i Vision Occipital

Foramen magnum
Agujeros yugulares
Agujeros carotideos
Porcion basilar del occipital

VI Respiracion Apertura nasal interna
Espina nasal interna
Fosa incisiva

Lamina horizonal

Vémer
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4.2 Descripcion de la Muestra

La muestra del estudio esta constituida por 175 craneos, de los cuales se utilizaron
175 esplacnocraneos y 171 bases craneales, pertenecientes a los infradrdenes
Catarrhini y Platyrrhini, por lo que en total se examinaron 10 subfamilias primate,
dos subfamilias Catarrhini y ocho subfamilias Platyrrhini, presentes en los
repositorios virtuales: Digital Morphology Museum (KUPRI) del Primate Research
Intitute, de la Universidad de Kyoto; Mammalian Crania Photograpgic Archive,
sefunda edicion, de Dokkyo Medical University (MCPA); y al Museo Nacional de
Historia Natural de EEUU, de la fundacion Smithsonian (USNM) (revisar anexos).
La disparidad en cuanto al nUmero de esplacnocraneos y bases craneales, se debe
a que algunas bases se encontraban dafiadas o les faltaban elementos 6seos.

El criterio de seleccion se establecio a través de la diversidad filogenética, ecoldgica
y morfolégica de los primates pertenecientes a ambos infradrdeness. Otro punto a
considerar fue que, debido a la naturaleza del estudio so6lo se utilizaran craneos
completos.

Respecto a la diversidad al interior de Catarrhini, existen varias irregularidades
dentro de la taxonomia original del grupo. Inicialmente este fue subdividido en dos
subfamilias. Las principales sinapomorfias que caracterizan a cada una ya fueron
mencionados. Aunado a esto, el extenso registro fésil, ha permitido el desarrollo de
una clasificacién taxonémica a nivel subfamilia [Gilbert et al., 2018]. No obstante,
ambas subfamilias estan divididas en dos tribus filogenéticas, esto debido a que el
estudio de la filogenia de este clado a nivel tanto de especie como de género
permanece aun incierto. Ante esto, en el presente trabajo, estas tribus fueron
utilizadas exclusivamente para la identificacion de los ejemplares de la muestra, ya

gue esta particularidad sélo ocurre en los primates del Viejo Mundo.
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Tabla 4. Colecciones Osteolégicas

Clave Nombre Institucion

KUPRI Digital Morphology Institute, Universidad de
Museum, KUPRI Kyoto

Mammalian Crania
MCPA

Photographic Archive .
Second Edition (MCPA2) | Dokkyo Medical
University
USNM Museo Nacional de Instituciéon Smithsoniana

Historia Natural EEUU
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4.3 Edady sexo

Todos los individuos estudiados en esta tesis fueron adultos y el grupo de edad se
determiné evaluando: 1) la erupcidn dental, erupcion de caninos y terceros molares,
y 2) la fusidn de las suturas craneales. Todos los especimenes pertenecen a
colecciones de distintas universidades y fundaciones, por lo que se desconoce su

procedencia.

El sexo de los craneos ya estaba determinado de acuerdo al repositorio virtual al
gue pertenecen. En todas las colecciones, la clasificacién esta dividida en las
siguientes categorias: macho, hembra e indeterminado. Por lo que sélo se utilizaron
aguellos individuos con sexo definido entre macho y hembra. Sin embargo, se
corroboré el sexo de acuerdo a la bibliografia, asi como a la observacion detallada
de las caracteristicas craneales tales como: torus supraorbital, tamafiano de la
apofisis mastoides, inserciones musculares, presencia de cresta sagital, etc.
[Buikstra y Ubelaker, 1994; White et al., 2012].

4.4 Digitalizacion

Las imagenes estudiadas fueron tomografias computarizadas, resonancias
magnéticas, fotografias y mallas tridimensionales. Las tomografias se renderizaron
en el programa para Mac®©, OsiriX© 10.0, mientras que las mallas tridimensionales
se renderizaron en el programa MeshLab© 2021.05. Por su parte, las fotografias
fueron descargadas en su tamafio original (3060x2036). Todas imagenes se
colocaron en plano alveolar, procurando una misma orientacion. Respecto a las
tomografias, se utilizo el porcentaje de densidad 6sea predeterminado, observando
la totalidad del hueso [Butillos-Garcia y Sanchez-Simoén, 2020]. Para evitar la
pérdida de informacién de volumen se hizo uso de los valores predeterminados del
threshold, el cual marca el valor de escala de grises. Sin embargo, en algunas

imagenes, también se realiz6 un ajuste de niveles de imagen, mediante las
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herramientas WL/WW (intensidad y contraste) y CLUT (tablas de busqueda y ajuste
de color), con el fin de obtener la mejor claridad de las estructuras anatémicas.
Respecto a la densidad Osea, se utilizé el porcentaje predeterminado, con el fin de
la visualizacion total del hueso. Una vez modificadas las imagenes, fueron

convertidas a formato JPG.

Posteriormente, mediante los programas tps Utility© y tps Digitizing© 2.30 [Rohlf
1996; Rohlf 1999; Rohlf 2017] fue posible compilar los archivos de imagen para
realizar la digitalizacion de landmarks (LM) en dos dimensiones. Se opt6 por utilizar
landmarks de tipo | [Bookstein,1991].

El criterio de seleccion de LM utilizado en este trabajo cumpli6 con las
caracteristicas propuestas por Zetditch (2004) : Los LM deben de ubicarse en 1)
lugares anatomicos homologos, que 2) no alteraron su posicion topoldgica con
respecto a otros LM (consistencia en la posicion relativa), 3) proporcionando una
cobertura adecuada de la morfologia, 4) encontrandose de manera repetida y fiable
en toda la muestra (repetibilidad), y 5) localizandose dentro del mismo plano

(coplanaridad)

Algunos LM correspondientes al modulo nasal tanto del esplacnocraneo como de la
base craneal, fueron basados en el estudio previo realizado por Noback et al.(2011),
quienes estudiaron los craneos de diferentes poblaciones indigenas de Homo
sapiens, expuestas a diferentes tipos de estrés climatico. Mientras que los LM
correspondientes al médulo visual de ambas normas, se basaron en los puntos
craneométicos expuestos en Human Osteology [White et al., 2012]. Se posicionaron
un total de 16 Landmarks para la norma frontal, subdivididos en dos conjuntos,
correspondientes a los modulos propuestos. Mientras que para la norma basal, se
opté por 18 LM, subdivididos dos conjuntos, correspondientes a los modulos
propuestos. Los LM del moédulo visual del esplachocraneo, fueron colocados en las

esctructuras 6seas del lado derecho del viscerocraneo.

83



Integracion morfolégica de la region facial (visual y olfativa) en el Orden Primates: Catarrhini y Platyrrhini

Salazar-Rodriguez A.

Las seleccién de los landmarks correspondientes al modulo visual de la base del
craneo, se baso en los agujeros carotideos donde comienza el triangulo carétido-
oftalmico, que es un espacio a través del cual discurre la arteria oftalmica desde la
arteria carétida interna hasta el puntal optico. El techo del triangulo es el nervio
optico, la pared medial es el cuerpo del hueso esfenoides, la pared lateral es el
proceso clinoide antero-proximal, mientras que el piso es la arteria car6tida interna
junto con el anillo dural distal. De igual manera es el origen del nervio oculomotor,
encargado de inervar a los musculos que mueven el ojo o sus componentes.
[Bugge, 1980; Fleagle, 2013]. Por lo que la zona se asocia con los centros de
procesamiento del sistema visual de la percepcion.

Tabla 5.Total de landmarks en ambas normas

Norma frontal: Esplacnocraneo Norma basal: Base craneal (figura
(figura 30) 33)
1. Orbital derecho 1. Basion
2. Ectoconchion derecho 2. Opistion
3. Sutura orbital derecho 3. Foramen yugular anterior
4. Orbital lateral derecho derecho
5. Agujero supraorbital derecho 4. Foramen yugular posterior
6. Jugale derecho derecho
7. Sutura cigomatico-maxilar 5. Foramen yugular anterior
derechoz izquierdo
8. Glabela 6. Foramen yugular posterior
9. Dacryon derecho izquierdo
10.Dacryon izquierdo 7. Canal carotideo derecho
11.Nasion 8. Canal carotideo izquierdo
12.Rhinion 9. Sincondrosis esfeno-occipital
13.Nasoespinal, 10. Tubérculo faringeo
14.Alare plere_cho 11. Alveolon
15. Alare izquierdo 12. Staphylion
13.Oral

14.Esquina superior-lateral de la
concha nasal derecha

15. Esquina superior-lateral de la
concha izquierda
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16.Regiodninferiorde la concha
nasal derecha

17.Region inferior de la concha
nasal izquierda

18.Horminion

Tabla 6. Total de landmarks de acuerdo a los moédulos funcionales propuestos

Norma Frontal o esplachocraneo

Médulo Funcién Landmarks

I Vision (figura 31) Orbital

Orbital inferro-lateral
Sutura orbital

Orbital lateral

Agujero supraorbital
Jugale

Sutura cigomatico-maxilar

NogakwNE

Supraorbital: sobre el agujero supraorbital

Il Respiracion (figura 8. Glabela
32) 9. Dacryon derecho
10.Dacryon izquierdo

11.Nasion

12.Rhinion

13.Nasoespinal,
14.Alare derecho
15. Alare izquierdo

Norma Basal o Base craneal

Moédulo Funcién Landmarks

1] Vision (figura 34) 1. Basion

2. Opistion

3. Foramen yugular anterior derecho
Foramen yugular posterior derecho
Foramen yugular anterior izquierdo
Foramen yugular posterior izquierdo
Canal carotideo derecho

Canal carotideo izquierdo
Sincondrosis esfeno-occipital

0. Tubérculo faringeo

HOX®NOOA
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Vi Respiracion (figura 11.Alveolon
35) 12. Staphylion
13.0Oral

14.Esquina superior-lateral de la concha nasal
derecha

15. Esquina superior-lateral de la concha
izquierda

16. Esquina inferior-lateral de la concha nasal
derecha

17.Esquina inferior-lateral de la concha nasal
izquierda

18.Horminion
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Figura 30. Configuracion total de landmarks colocados en el esplacnocraneo. Fuente: Coleccion USNM,

Infraorden Catarrhini, superfamilia Cercopithecidea, subfamilia Cercopithecinae, Tribu Cercopithecini.
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Figura 31 Ejemplo de landmarks del médulo visual del esplacnocraneo. Fuente: Coleccion USNM, Infraorden
Catarrhini, superfamilia Cercopithecidea, subfamilia Cercopithecinae, Tribu Papionini

Figura 32. Ejemplo de landmarks del médulo nasal del esplacnocrdneo. Fuente: Coleccion USNM, Infraorden
Catarrhini, superfamilia Cercopithecidea, subfamilia Colobinae, Tribu Colobini.
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Figura 33. Configuracion total de landmarks colocados en la norma basal. Fuente: Coleccién USNM, Infraorden
Catarrhini, superfamilia Cercopithecidea, subfamilia Cercopithecinae, Tribu Papionini

‘HlIIHI I

Figura 34. Ejemplo de landmarks colocados en el modulo visual, norma basal. Fuente: Coleccion USNM,
Infraorden Catarrhini, superfamilia Cercopithecidea, subfamilia Cercopithecinae, Tribu Papionini.
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Figura 35. Ejemplo de landmarks colocados en el moédulo nasal, norma basal.Fuente: Coleccién USNM,
Infraorden Catarrhini, superfamilia Cercopithecidea, subfamilia Cercopithecinae, Tribu Papionini.
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5 Capitulo V.Resultados

5.1 Superimposicion Procrustes

Para el analisis de los datos computacionales se utiliz6 el software MorphoJ (version
1.07a), una vez importados los datos y con el propdsito de obtener la maxima
informacion de la forma, se realizé un analisis de superposicion de Procrustes para
cada una de las normas de la muestra, previo a comprobar la hipotesis de

modularidad previamente mencionadas.

MorphoJ implementa un analisis de superimposicion Procrustes completo, en
conjunto con una proyeccién en el espacio tangente al espacio de forma lo que
produce un nuevo conjunto de variables de forma que fueron utilizados en analisis
posteriores. La informacion sobre el tamafio de la configuracion de los landmarks

de cada norma se conservo en el conjunto de datos [Klingenberg, 2009].

5.2 Valores atipicos

Después de extraer la informacién sobre la forma y con el fin de corregir los errores
asociados a la digitalizacion y edicion de landmarks (localizacién u omision), se
realiz6 un analisis para encontrar los valores atipicos de la muestra (aquellos
individuos que se ubican fuera del rango de la distribucién normal muestral), para
ello MorphoJ dispone de una interfaz especifica que calcula la distancia de la forma
a la media de cada uno de los individuos. Igualmente el programa calculé la
Distancia al cuadrado Malahanobis, esta describe la distancia entre cada individuo
y el centro de la muestra. Cuando un individuo se encuentra en el centro de la
muestra, la distancia de Mahalanobis es cero y cuando un individuo se encuentra
distante del centro muestral la distancia es mayor a cero. Por lo tanto, los datos que
se encuentran lejos del centro muestral se consideran valores atipicos o outliers
[Mufioz-Garcia y Amon-Uribe, 2013]. Los valores atipicos se calcularon para cada

una de las dos normas (ver graficos 1y 2). La distancia Malahanobis es un indicador
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que identifica que tan inusual es un individuo respecto al resto de la muestra
[Klingenberg, 2009].

Cumulative frequency

Mahalanobis distance (squared)

Gréfico 1. Distancias Malahanobis de la norma frontal. Eje X: “Distancia Mahalanobis (al cuadrado)’, eje Y
“Frecuencia acumulativa.” La curva roja se desplaza hacia la region superior derecha del diagrama indicando
gue hay pocos casos atipicos.
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Cumulative frequency

Mahalanobis distance (squared)

Gréfico 2. Distancias Malahanobis de la norma basal. . Eje X: “Distancia Mahalanobis (al cuadrado)”, eje Y
“Frecuencia acumulativa.” La curva roja se desplaza hacia la region superior derecha del diagrama indicando
gue hay pocos casos atipicos.

5.3 Hipodtesis de modularidad y Coeficiente RV

Una vez realizado el andlisis Procrustes, se obtuvo la matriz de covariancion, para
evaluar la hipoétesis de modularidad funcional, se especificd la particion de la
configuracion de los landmarks en dos sub-conjuntos que correspondieron a los
modulos hipotéticos de cada norma craneal: frontal (figura 36) y basal (figura 37).
Posteriormente se comparoé la fuerza de la covariacion entre los médulos contra un
numero de posibles particiones alternativas con igual numero de landmarks que los
modulos hipotéticos, mediante el calculo del coeficiente RV [Klingenberg, 2009].
Este coeficiente fue calculado entre los dos modulos hipotéticos, y entre el conjunto

de particiones alternativas generando una distribucion de sus valores.

En los siguientes histogramas, se describe la distribucidon de los coeficientes RV.
La flecha indica el valor del coeficiente RV calculado para cada médulo propuesto.

La hipdtesis modular se encuentra en el extremo izquierdo de la distribucion. Por lo
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que se acepta la hipotesis, encontrandose dos modulos funcionales en cada norma:
el modulo de la vision y el modulo de la respiracion.

El primer histograma describe la distribucién de los 6435 coeficientes RV calculados
a partir de modulos generados aleatoriamente y con igual numero de landmarks que
los modulos hipotetizados para la norma frontal. La configuracion modular
propuesta, al compararla con la configuracion al azar presenta un coficiente
RV=0.793121.

Por su parte, el coeficiente calculado para la norma basal es el que menor fuerza
de covariacidén presenta, siendo un RV=0.640324; por lo que la base del craneo

guarda el sentido de modularidad mas alto del presente trabajo.

Con lo anterior, estadisticamente se cumple con la hipétesis modular; no obstante
se debe tomar en cuenta que la integracién craneal en primates no humanos adultos
es alta, al contrario de los primates humanos que guardamos el sentido de
modularidad, la modularidad en nuestro estado adulto sigue guardandose en el
crdneo, pero en otros animales la modularidad es mayor en etapas previas del

desarrollo. Con lo anterior se acepta con cautela el coeficiente RV.
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Figura 36. Hipotesis de modularidad propuesta para la norma frontal. Los landmarks rojos representan al

madulo visual, mientras que los landmarks azules representan el médulo nasal.
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Figura 37. Hipo6tesis de modularidad propuesta para la norma basal. Los landmarks rojos representan al médulo

visual, mientras que los landmarks azules representan el médulo nasal.

5.4 Analisis de Componentes principales

Una vez identificados los valares atipicos para cada norma y tras haber extraido la
informacion de la forma mediante un ajuste Procrustes, junto con una matriz de
covarianza se realiz6 un andlisis de componentes principales (PCA) para cada

maodulo.

5.4.1 PCA del modulo visual de la norma frontal

El analisis de componentes principales del médulo visual de la norma frontal, indico
un total de 10 componentes principales. Los primeros dos PC de este mddulo
explican el 71.898% de la varianza total acumulada.
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Tabla 7. Valor acumulado de la varianza de los dos primeros PC, del médulo visual de la norma frontal.

Componente Eigenvalue % de Varianza %Varianza
acumulada

1 0.01117650 45.835 45.835

2 0.00635526 26.063 71.898

% Variance

Histograma 3. Acumulacioén de los 10 componentes principales.

i
Principal components
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Figura 38. Gradilla de deformacion del componente principal 1 para el médulo visual de la norma frontal:
"Posicion de la sutura cigomatico-maxilar y la regién inferior de la 6rbita ”

El primer componente principal explica 45.835% de la varianza total de la muestra.
Este componente agrupa cambios relacionados con la region inferior de la 6rbita y
parte de la orbita lateral del crAneo primate; es preciso sefialar que existe un
movimiento generalizado en la gradilla, sin ningun landmark estatico. Los puntos
con mayor variacién son el numero 1 que corresponde a Orbital, el nimero 7 que
corresponde a la sutura cigomatico-maxilar, el numero 2 identificado como

Ectoconchion y el nUmero 5 que corresponde al agujero supraorbital.

En el espacio existente entre las figuras 1, 2, 6 y 7, se observa la mayor distorcion

de la gradilla. Si bien el landmark 6 (Jugale) presenta un desplazamiento minimo,
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se encuentra en la zona de mayor cambio. El landmark 1 (Orbital) se desplaza hacia
la region media-distal del esplachocraneo, mientras que el landmark nimero 2
(Ectoconchion) se deplaza en direccion distal. Los landmarks 7 (sutura cigomatico-

maxilar) y 6 (Jugale) se desplazan hacia la regién superior del craneo.

Por su parte el landmark namero 5, el agujero supraorbital, se desplaza hacia la
zona medio-superior del grafico. Mientras que las figuras nimero 3 (sutura orbital)
y 4 (orbital superior) que corresponden al margen lateral de la 6rbital y presentan un

desplazamiento minimo en este componente.

&

Figura 39 .Gradilla de deformacion del componente principal 2, para el mddulo visual de la norma frontal:
“Margen lateral del esplacnocraneo”

El segundo componente principal, explica 26.063% de la variacién total de la
muestra. Los cambios relacionados con este componente se pueden observar en
los LM (Orbital), 3 (sutura orbital), 2 (Ectoconchion), y 4 (orbital superior), donde

observa la mayor variacion de la forma, estas variaciones se concentran en la
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porcion lateral de la orbita y corresponden al area donde hay mayor variacion en
cuanto grosor del margen. Al mismo tiempo es el punto de articulacion entre el
frontal y el cigomatico; esta zona esta rodeada de los musculos orbiculares de los
parpados que circundan los ojos y estan localizados justo debajo de la piel. Partes
de estos musculos actuan para abrir y cerrar los parpados y son musculos que

interfieren en la expresion facial.

No obstante, el landmark numero 6, Jugale, presenté la mayor variabilidad del
segundo componente; desplazandose en direccion medial de la gradilla, Jugale al
ser el punto de mayor profundidad de la escotadura entre las apdfisis temporal y el
proceso frontal del cigomatico, esta profundamente relacionada con el aparato

masticatorio.

Por su parte los landmark 7 (sutura cigomatico-maxilar) y el landmark nimero 5

(agujero supraorbital) presentan la menor movilidad del componente.

100



Integracion morfolégica de la region facial (visual y olfativa) en el Orden Primates: Catarrhini y Platyrrhini

Salazar-Rodriguez A.

01
0.301

08
09

10

0.101

0.001

Principal component 2

-0.101

01 -0.30 -0.'30 -0.|10 -0.00 0.10
Principal component 1

Gréfico 3. Morfoespacio por Infraorden de los CP1 "Posicién de la sutura cigomatico-maxilar y la region inferior de la orbita ” vs. CP2 “Margen lateral del
esplacnocraneo.” En éste grafico Se utilizo como clasificador la subfamilia a la que pertencen los ejemplares de la muestra, las categorias utilizadas son: 01
Cercopithecinae, 02 Colobinae, 03, Pitheciinae, 04 Callicebinae, 05. Allouatinae, 06 Atelinae, 07 Cebinae, 08 Saimirinae, 09 Aotinae, 10 Callithrichinae.
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En el morfoespacio que comprende al CP1 vs. CP2 (grafico 3), se puede observar
que los individuos de la subfamilia Cercopithecinae (01) se distribuyen
principalmente en la regién negativa del CP2, que corresponde al margen lateral de
la cavidad orbitaria. No obstante, algunos individuos se superimponen al centro del
grafico, con las elipses correspondientes a las subfamilias Colobinae (02) y
Allouatinae (05). Cabe destacar que todas las elipses se superimponen en los ejes

centrales Xy Y, con la excepcidn de Callicebinae (04) y Aotinae (09).

Por su parte Colobinae (02), a pesar de superimponerse al centro del grafico,
teniendo mayor proximidad con Cercopithecinae (01) y Allouatinae (05); difiere de
ambas debido a que se distribuye en el CP1. En contraste, Allouatinae (05) tiene el

mayor nimero de individuos localizados en el centro de ambos ejes.

En el caso de la subfamilia Cebinae (07), también superimpone con Alloautinae (05),
sobre los dos ejes centrales; pero con la mayor concentracion de puntos ubicados
en la zonas positivas de ambos componentes. No obstante, también superimpone
su elipse con las subfamilias Callithrichinae (10) y Atelinae (06) que se ubican en el
CP1. Pitheciinae (03) por su parte, se mantiene en el eje central, con sus individuos

localizados en ambas regiones positivas de ambos componentes.

Las subfamilias Callicebinae (04) y Aotinae (09) se encuentran fuera de todas las
elipses; sin embargo, la primera tiene mayor proximidad con Pitheciinae (03) y
Cebinae (07); y se ubica en el CP2. Mientras que Aotinae (09) se distribuye en el

CP1, préxima a las elipses pertenecientes a Atelinae (06) y Callitrhichinae (10).

5.4.2 PCA del modulo nasal de la norma frontal

El analisis de componentes principales del modulo visual de la norma frontal, indico
un total de 12 componentes principales. Los primeros dos PC de este mddulo

explican el 68.735% de la varianza total acumulada.
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Tabla 8. Valor acumulado de la varianza de los dos primeros PC, del médulo nasal de la norma frontal.

Componente Eigenvalue % de Varianza %Varianza
acumulada

1 0.01320136 54.488 54.488

2 0.00345180 14.247 68.735

60

40

% Variance

5
Principal components

Histograma 4. Acumulacion de los 12 componentes principales.
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Figura 40. Gradilla de deformacion de componente principal 1 para el médulo nasal de la norma frontal:
“Amplitud de de regién superior de la nariz primate”

El primer componente principal explica el 54.488% de la varianza total presente en
el médulo nasal de la norma frontal. La gradilla representa la region media del
esplacraneo y la mayor parte de la variabilidad se concentra en las estructuras
Oseas superiores de la nariz. En la figura nimero 5 (Rhinion) es donde se aprecia
la mayor distorsion de la rejilla, este se ubica en la region inferior de la linea media
de la sutura nasal anterior, y es el punto central de la gradilla, experimentando un
desplazamiento hacia las region superior del esplacnocraneo. Otra zona donde se
experimenta un marcado cambio, es el espacio entre los landmarks 1 (Dacryon
derecho) y 2 (Dacryon izquierdo) que representan la amplitud que existe entre cada
una de las suturas maxilo-lacrimales; cuya variacion ocurre en direccion media-

lateral.

Por su parte la apertura nasal anterior esta conformada por los landmarks 5

(Rhinion), 6 (Nasoespinal), 7 (Alare derecho) y 8 (Alare izquierdo). Los ultimos tres
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puntos experimentan una variacion minima, a la par que el landmark ndmero 4
(Nasion); en contraste con el punto niumero 3 (Glabella), que no sufre ningun tipo

de desplazamiento.

é:
'4

Figura 41.Gradilla de deformacién de componente principal 2 para el médulo nasal de la norma frontal: “Amplitud
de la apertura nasal anterior”

El segundo componente principal, explica 14.247% de la variaciéon total de la
muestra.Los cambios relacionados con este componente se pueden observar en las
figuras 5 (Rhinion), 6 (Nasoespinal), 7 (Alare derecho) y 8 (Alare izquierdo), estas
variaciones se concentran en la apertura nasal anterior. Los landmarks 5 (Rhinion)
y 6 (Nasoespinal) se sitian sobre el eje sagital del esplacnocraneo, dividiendo la
apertura nasal en dos conductos (localizados a ambos lados del vomer), que
conectan los espacios entre la apertura nasal externa y la apertura nasal interna.

Nuevamente Rhinion sufre el mayor desplazamiento sobre la gradilla, pero esta vez
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lo hace en direccion superior. Rhinion representa la linea media en el extremo
inferior de los huesos nasales, por lo que el landmark se asocia a las diferentes

longitudes de los mismos.

En contraste Nasoespinal, experimenta una deformacion infero-superior. Mientras
que las figuras 7 (Alare derecho) y 8 (Alare izquierdo) que representan el punto mas
amplio del margen lateral nasal, se desplazan hacia la region interna de la rejilla. Lo

que implica que la modificacién se centra en la forma y tamafio de la apertura nasal.

Por su parte, el set de landmarks localizados en la region superior de la rejilla, sufren
un desplazamiento minimo, siendo Nasion (4) el presenta que mayor movimiento
presenta. Minetras que, diferencia del primer componente, Glabella (3) sufre un

ligero desplazamiento.
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Gréafico 4. Morfoespacio por Infraorden de los CP1 “Amplitud de de regidn superior de la nariz primate” vs. CP2 “Amplitud de la apertura nasal anterior.” En éste
gréfico Se utilizé6 como clasificador la subfamilia a la que pertencen los ejemplares de la muestra, las categorias utilizadas son: 01 Cercopithecinae, 02 Colobinae,
03 Pitheciinae, 04 Callicebinae, 05 Allouatinae,06 Atelinae, 07 Cebinae, 08 Saimirinae, 09 Aotinae, 10 Callithrichine.
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En el morfoespacio que comprende al CP1 vs. CP2 (grafico 4), se puede observar
que la en subfamilia Cercopithecinae (01) la mayoria de los individuos distribuidos
en la region negativa del CP2, que corresponde a la amplitud de la apertura nasal
anterior. No obstante, algunos individuos se superimponen al centro de ambos ejes
del grafico, con las elipses correspondientes a las subfamilias Colobinae (02) y
Cebinae (07), esta ultima tiene el mayor numero de individuos superimpuestos con
Cercopithecinae (01) en el CP2. Cabe destacar que existen dos casos atipicos
Cercopithecinae (02), ambos en la region positiva del CP2.Por su parte Colobinae
(02), a pesar de superimponerse al centro del grafico, teniendo mayor proximidad
con Cercopithecinae (01) y Cebinae (07); difiere de ambas debido ya que se
distribuye en el CP1.

En el caso de la subfamilia Atelinae (06), también superimpone con Cebinae (07),
sobre los dos ejes centrales; pero con la mayor variabilidad exbihida en el CP1. En
esta elipse se agrupan los individuos pertenecientes a las subfamilias Saimirinae
(08) y Aoctinae (09). No obstante, también superimponen sus elipses con las
subfamilias Pitheciinae (03), Allouatinae (05) y Callitrhichinae (10) que se ubican en
el CP1. La subfamilia Callicebinae se encuentra en la elipse de la subfamilia
Callitrhichinae (10).

5.4.3 PCA del modulo visual de la norma basal

El andlisis de componentes principales del médulo nasal de la norma basal, indicé
un total de 16 componentes principales. Los primeros dos PC de éste mdédulo
explican el 50.888% de la varianza total acumulada.

Tabla 9. Valor acumulado de la varianza de los dos primeros PC, del médulo nasal de la norma basal.

Componente Eigenvalue % de Varianza %Varianza
acumulada

1 0.00418173 34.271 34.271

2 0.00202765 16.617 50.888
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Histograma 5. Acumulacion de los 16 componentes principales.

PSL
* L5
?’ 1 L 3
o * e
-

Figura 42. Gradilla de deformacién del componente principal 1 para el médulo visual de la norma basal: “Posicion
del foramen magnum y de los 6seos de region media-posterior”
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El primer componente principal explica el 34.271% de la varianza total presente en
el modulo visual de la norma basal. EI componente agrupa cambios en la region
media-posterior de la base del craneo; mientras que los landmarks que mayor
variacion presentan son el landmark nimero 9 que corresponde a la sincondrosis
esfeno-occipital y el landmark nimero 2 que corresponde a Opistion. Ambos
landmarks muestran distorsion en direccion postero-anterior de la forma de la base
del craneo y se ubican en el eje medial de la base. No obstante, es el landmark
numero 9 (sincondrosis esfeno-occipital) en el que se observa que la distorsion mas
marcada de la forma se concentra en en el extremo anterior de la regién media de
la base del craneo Por su parte Opistion es el punto medio en el margen posterior
del foramen magnum. En Anthropoidea el foramen magnum se ubica en direccion

antero-medial, no obstante aqui existe una distorcion en esta zona.

Los LM 3 y 4 corresponden a los apices del foramen yugular derecho (anterior y
posterior respectivamente). De igual manera los landmarks 5 y 6 representan los
apices del foramen yugular izquierdo (anterior y posterior respectivamente). Todos
estos landmarks presentan una alteracién hacia la region media-posterior de la

gradilla.

Si bien existe un movimiento generalizado en la gradilla, el LM nimero 1 (Basion)
presenta un desplazamiento minimo; mientras que el LM nimero 10 ubicada en el
tubérculo faringeo, no presenta distorsiones de ningun tipo, lo que indica que cuenta
con una sefal filogenética fuerte. Este punto craneométrico es la insercién basal del
musculo constrictor superior de la faringe que marca la regién posterior a la cavidad

nasal basal.

Esta zona del médulo visual se encuentra cercana al sistema respiratorio superior,
en su region posterior. La posicion del sistema respiratorio, también restringe la

porcion supralaringea de la faringe, encargada de modificar el sonido.
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Figura 43. Gradilla de deformacion del componente principal 2 para el médulo visual de la norma basal:
"Posicién de los foramenes carotideo y yugular’

El segundo componente principal explica el 16.617% de la varianza total presente
en el modulo visual de la norma basal. Los cambios relacionados con este
componente se concentran en la region media de la base del craneo, donde hay
mayor presencia de orificios y canales para la insercion de venas, nervios y arterias.
La mayor alteracion de la forma se nota en los landmarks 7 (canal carotideo
derecho), 8 (canal carotideo izquierdo), estos se desplazan de manera latero-
posterior. Ambos representan el principal suministro de sangre en el craneo primate
que procede de la rama interna de la arteria carétida que irriga el cerebro y el 0jo, y

tiene un curso postero-anterior [Acosta-lzquierdo et al. 2016].

No obstante, los LM 2 (Opistion) y 9 (sincondrosis esfeno-occipital) vuelven a
presentar una variacion en direccion postero-anterior en el eje medial de la base
craneal. En este componente hay movilidad en todas las direcciones de la gradilla,
excepto en los landmarks numero 1 (Basion) y numero 5 (foramen yugular anterior
izquierdo) que no presenta desplazamiento, mientras que la figura numero 10
(tubérculo faringeo) presenta un desplazamiento minimo, en contraste con su

posicion en el CP1.
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Gréfico 5. Morfoespacio del CP1 “Posicién del foramen magnum y de los elementos 6seos de region media-posterior” vs. CP2 “Posicién de los foramenes carotideo
y yugular.” En este grafico Se utiliz6 como clasificador la subfamilia a la que pertencen los ejemplares de la muestra, las categorias utilizadas son: 01
Cercopithecinae, 02 Colobinae, 03 Pitheciinae, 04 Callicebinae, 05 Allouatinae,06 Atelinae, 07. Cebinae, 08 Saimirinae, 09 Aotinae, 10 Callithrichinae.
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En el morfoespacio de los CP1 vs. CP2 (gréfico 5), respecto al mddulo visual de la
norma basal, se observa que el menor numero de puntos se agrupa en la region
positiva del grafico. Las subfamilias Cercopithecinae (01) y Colobinae (02) tienden
a agruparse en los centros de ambos ejes, con una predominancia numérica en los
valores negativos del CP2. Sin embargo, las elipses de ambas subfamlias se
superimponen y se diferencian del resto. Adicionalmente Aotinae (09) también se
encuentra agrupado en las elipses correspondientes a las subfamilias ya
mencionadas. Los cambios relacionados con este componente se concentran en la
region media de la base del craneo, donde se encuentran los orificios craneales
correspondientes a los foramenes carotideos y yugulares. Por su parte,

Cercopithecinae (01) cuenta con dos casos atipico sobre el eje Y.

Respecto a las subfamilias que presentan mayor variablidad respecto la posicion
del foramen magnum y de los elementos 6seos de la regibn media-posterior,
tenemos a Atelinae (06) que exhibe una marcada variabilidad distribuida en ambos
centros del eje con un rango de dispersion de sus puntos principalmente en la regién
positiva del eje X. Esta subfamilia presenta un caso atipico. Mientras que en
Callitrichinae (10) se observa una conglomeracién en la region positiva del CP1, con
una amplia distribucion sobre el mismo, con un caso atipico al centro de ambos
componentes. Los individuos pertencientes a la subfamilia Callicibinae (04) y
Saimirinae (08) se agrupan en las elipses pertenecientes a la subfamilia Cebinae
(07) en la region positiva de ambos componentes, distribuyéndose igualmente sobre
el CP1. Esto resulta importante ya que en el PC2 del moédulo nasal, las tres

subfamilias presentan superimposiciones similares.

Por su parte Pitheciinae (03), se distribuye en el primer componente. Mientras que
Alouattinae (05) se distribuye en la region positiva de ambos componentes,
esparciendose de manera general en el CP1, contando incluso con un caso atipico.
Cabe sefalar que en la subfamilia Alouattinae (05), el foramen magnum se localiza
en direccion postero-medial, en contraste con el resto de las subfamilias en el

presente estudio donde el foramen magnum se localiza en posicion antero-medial.
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El andlisis de componentes principales del médulo nasal de la norma basal, indico

un total de 12 componentes principales. Los primeros dos PC de éste mddulo

explican el 73.253% de la varianza total acumulada.

Tabla 10. Valor acumulado de la varianza de los dos primeros PC, del médulo nasal de la norma basal.

Componente Eigenvalue % de Varianza %Varianza
acumulada

1 0.00626589 52.824 52.824

2 0.00242319 20.429 73.253

% Variance

5 10
Principal components

Histograma 6. Acumulacioén de los 12 componentes principales.
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Figura 44. Gradilla de deformacién de componente principal 1 para el médulo nasal de la norma basal: “ Tamario
y forma de la apertura nasal interna”

El primer componente principal explica el 52.824% de la varianza total presente en
el mdédulo nasal de la norma basal. La gradilla representa la region anterio-medial
de la base del craneo y la mayor parte de la variabilidad se concentra en la apertura
nasal interna. La apertura esta conformada por los landmarks 1 (Alveolon), el
landmark 4 ( esquina superior-lateral de la concha nasal derecha), 5 (esquina
superior-lateral de la concha izquierda), 6 (esquina inferior-lateral de la concha nasal
derecha), 7 (esquina inferior-lateral de la concha nasal izquierda) y 8 (Horminion).
Estos landmarks representan los conductos localizados a ambos lados del vomer,
siendo el landmark nimero 8 (Horminion) el punto medio-posterior del mismo; y en
Su conjunto, éstos conductos conectan los espacios entre la apertura nasal externa
y la apertura nasal interna (nasofaringe), terminando en la laringofaringe.

Ell landmark nimero 3 (Orale), , continla desplazandose hacia la region anterior de
la rejilla. Este landamark es una interseccion sobre la linea media del paladar duro;
se trata del cruce de una linea perpendicular a los margenes posteriores de los

alvéolos de los incisivos centrales, anterior al vomer y esta relacionado con la
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longitud del paladar y su variabilidad en todas las subfamilias. Por su parte,
Staphylion (2) es el que menos variabilidad presenta de todo el médulo.

Figura 45. Gradilla de deformacion de componente principal 2 para el médulo nasal de la norma

basal:"Deformacion posterior de la apertura nasal interna”

El segundo componente principal explica el 20.429% de la varianza total presente
en el médulo nasal de la norma basal. La gradilla representa la region antero-medial
de la base del craneo y la mayor parte de la variabilidad se concentra en la regién
posterior de la apertura nasal interna. Los landmarks que mas desplazamiento
sufrieron son los landmarks Horminion (8) cuyo movimiento se direcciona hacia la
region anterior de la apertura nasal interna; mientras que los landmark 6 (esquina
inferior-lateral de la concha nasal derecha y 7 (esquina inferior-lateral de la concha

nasal izquierda) se desplazan hacia la region posterior de la misma. Alveolon (1),
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Staphylion (2) y Orale (3) no presentan desplazamiento alguno. El segundo
componente, también muestra alteraciones en la linea media de la base del craneo
y su proximidad con la sincondrosis esfeno-occipital (la deformacion observada en
los landmarks 6, 7 y 8) es decir que existe una modificacion en la forma de la region

posterior de la apertura nasal interna.
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Gréfico 6. Morfoespacio por subfamilia de los CP1: “Tamafrio y forma de la apertura nasal interna”contra componente principal dos CP2:’Deformacién posterior de
la apertura nasal inferna” del médulo nasal de la norma basal. En éste gréfico se utiliz6 como clasificador la subfamilia de los ejemplares de la muestra, las categorias

utilizadas son: 01 Cercopithecinae, 02 Colobinae, 03 Pitheciinae, 04 Callicebinae, 05 Allouatinae,06 Atelinae, 07 Cebinae, 08 Saimirinae, 09 Aotinae,10
Callithrichinae.
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Al analizar el morfoespacio de los CP1 vs. CP2 (gréafico 6), se observa que la mayor
concentracion de puntos se agrupa en la region positiva del grafico, que
corresponden a las subfamilias Cercopithecinae (1) y Colobinae (02). El
morfoespacio también muestra que la elipse de la subfamilia Alouattinae (05) se
superimpone a las elipses de Cercopithecinae (01) y Colobinae (02), a pesar de que
se distribuye sobre el eje central de ambos componentes, con un mayor nimero de
puntos concentrados predominantemente en la regién positiva del CP1, lo que
indica que la mayor diferencia de las tres subfamilias, radica en el tamafio y forma

de la apertura nasal interna.

La subfamilia Pitheciinae (03) se agrupa en el CP1, lo que indica que su variablidad
también recae sobre el tamafo y forma de la apertura nasal interna, sin embargo su
rango de distribucion es acotado, a diferencia de las subfamilias antes

mencionadas.

En contraste, la subfamilia Atelinae (06) presenta el mayor numero de individuos
concentrados en la region negativa del CP2. Por su parte, las subfamilias
Callithrichinae (10) y Cebinae (07) se superimponen, cabe sefalar que la subfamilia
Saimirinae (08) se agrupa con la subfamilia Callithricinae (10); no obstante, las tres
se localizan predominantemente en la region positiva del CP2, lo que supone que
su mayor variabilidad recae sobre la deformacion posterior de la apertura nasal

interna.

En cuanto a los casos atipicos, tenemos dos outliers sobre el eje Y, pertenecientes
a las subfamilias Callicebinae (04) y Aotinae (09), ambas evidenciando variabiliadad

en la region posterior de la apertura nasal interna.
Por otro lado, existen dos outliers pertenecientes a las subfamilias Cercopithecinae

(1) y Colobinae (2), estos muestran variabilidad en cuanto al “Tamafo y forma de la

apertura nasal interna.”
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5.5 Minimos cuadrados parciales, PLS

El método de minimos cuadrados parciales o PLS, por sus siglas en inglés; se utiliza
para estudiar los patrones de covariacién entre dos o mas conjuntos de variables.
Su utilidad en morfometria geométrica radica en que al menos uno de estos dos o
mas conjuntos de variables contienen componentes de la forma [Klingenberg,
2011].

El analisis de PLS de dos bloques se basa en el método de descomposicion del
valor unico de la matriz de covarianza entre los dos sets de variables (SVD). El
analisis encontrara pares correlacionados de combinaciones lineales (vectores
singulares) entre dos sets (bloques) buscando la maxima covariacion posible entre
los bloques de variables originales [Rohlf y Corti, 2000]. Para este trabajo se aplico
un analisis de dos bloques (2B-PLS) con el fin de explorar el patrén de covariacion
entre dos conjuntos de variables: un bloque de variables morfoldgicas (coordenadas
Procrustes de cada moédulo) y un segundo bloque con las siguientes variables

ecolégicas-comportamentales del orden Primates:

1) Patron de actividad: diurno o nocturno

2) Tipo de dieta: frugivoro, insectivoro, folivoro, omnivoro, herbivoro

3) Tipo de habitat: bosque tropical, sabana, bosque de galeria

4) Tipo de locomocién: cuadrupedalismo arboricola, cuadrupedalismo terrestre,
saltos, alpinismo, semibraquiador

5) Tipo de vision: tricromia rutinaria, tricromia alélica, monocromatica

6) Tipo de organizacion social: Parejas, unimacho, multimacho-multihembra,

hordas, fusidon-fision

5.5.1 PLS del moédulo visual de la norma frontal

Una vez establecidos los bloques de varianza (el primer bloque corresponde a las

de variables morfolégicas o coordenadas Procrustes del médulo visual de la norma
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frontal;, y un segundo blogue correspondiente a la variables ecologicas-
comportamentales, antes mencionadas ; se calcul6 la covarianza en el interfaz de
MorphoJ, ésta agrupo6 el 100% de la covarianza del modulo visual en seis ejes
singulares.

El analisis se realizé utilizando la categoria subfamilia y el primer par de ejes
singulares explico el 77.826% de la covarianza acumulada y evidencia una
correlacion significativa de 0.65899 unidades entre los dos bloques de variables. La
mayor covariacion entre el bloque de forma del médulo visual y el bloque ecolégico-

comportamental, se encuentra en las covariables: tipo habitat y tipo de locomocién.

% total squared covariance

PLS axis

Histograma 7. Acumulacion de de la covarianza acumulada del médulo visual de la norma frontal.
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Tabla 11. Valores singulares y correlaciones pareadas para los dos primeros puntajes PLS entre la forma del
madulo visual de la norma frontal y las covariables ecolégico-comportamentales.*Valores significativos (<.0001),
tras 1000 rondas de permutacion.

PLS Valor singular % de Correlacion
Covariacién
acumulativo
1 *0.07971973 77.826 0.65899
2 *0.03844385 18.099 0.45448

Tabla 12. Coeficientes del segundo bloque PLS (Covariables ecoldgicas-comportamenles).

Covariable PLS1

Patron de actividad 0.01539585

Tido de dieta -0.40911606

Tipo de habitat -0.60381750

Tipo de locomocion 0.46973817

Tipo de vision 0.30664509

Tipo de organizacion -0.39128798
social

El PLS1 muestra que las covariables ecolégicas que mas se correlacionan con la
forma del modulo visual son: tipo de locomocion y el tipo de habitat. Con un
porcentaje de covariacion acumulado de 77.826% % y una correlacion significativa
del 0.65899 unidades.

La figura 45, indica que la mayor covariacion entre la formay las variables ecolégico-
comportamentales, la encontramos en la superficie 6sea conformada porlos 1, 2, 6
y 7. El landmark 1 (Orbital) se desplaza hacia la region media-distal del
esplacnocraneo, mientras que el landmark niamero 2 (Ectoconchion) se deplaza en
direccién distal. Los landmarks 7 (sutura cigomatico-maxilar) y 6 (Jugale) se

desplazan hacia la regién superior del craneo.
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El gréfico indica que Aotinae (09) es un caso extremo en la region superior del
grafico. En la region positiva sobre el eje X. Esta subfamilia habita el bosque tropical,
y no hay indicios de preferencia por un nivel del bosque en particular [Fernandez-
Duque, 2012]. En esta amplia gama de territorios, existen muchas especies
alopatridas, mientras que su tipo de locomocion es predominantemente cuadrupedo

arboricola.

El grafico 7, indica que los patrones de la covariacion de la subfamilia
Cercopithecinae (01) presentan un caso extremo en la linea inferior. La base de
datos arroja que esta linea pertenece a la tribu Papionini, cuyo tipo de locomocién
es el cuadrupedalismo terrestre, mientras que su constitucién mas robusta. Por su
parte el habitat estd conformado por la sabana africana (incluyendo los acantilados
etiopes) y el bosque de galeria. En la zona de los escarpes es donde prevalece la
mayor diversidad de la tribu, quienes se mueven a través de pastizales, matorrales

y otras zonas abiertas.

Las orbitas del orden Primates estan completamente separadas de la fenestra
temporal, estdn rodeadas por hueso, son convergentes y estan frontalizadas
[Joosten et al., 2018]. Trabajos anteriores han correlacionado las caracteristicas
anteriores con el tipo de patrén de actividad, no obstante, los resultados aqui
presentados evidencian que son el tipo de habitat, tipo de locomocion, y el tipo de
dienta, las covariables que mas se relacionan con la forma de la region visual en el
orden Primates [Ravosa et al., 2000; Ross, 1995]. Los resultados también sugieren
gue las hipotesis existentes sobre la evolucion de la forma de la regién orbital en los
primates, debe contemplar la importancia de otras variables ecolégicas distintas del
patréon de actividad como principal modificador de la region.

Ahora bien, las orbitas son estructuras 6seas compuestas por siete huesos y son el

resultado de la evolucion, el desarrollo y las reacomodaciones estructurales de las
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matrices funcionales del craneo y esplacnocraneo. En el caso de Papionini, los
resultados arrojan que las oOrbitas son mas pequefas, estan mas proximas entre si
y si bien, se orientan verticalmente, no es tan evidente como en Aotinae, igualmente
poseen menor grado de convergencia. Aotinae tiene una orientacion
completamente vertical, mientras que su apertura orbital es mas amplia y su
convergencia es mayor. Respecto al espacio inferior a la oOrbita, se trata la region
supero-lateral del maxilar. Funcionalmente esta zona sostiene el suelo orbital, por
lo que las Orbitas de mayor tamafio, aumentan el tamafo del maxilar. Papionini
muestra un suelo orbital reducido, que se puede asociar al prognatismo exhibido en
el maxilar superior de la tribu; en contraste con Aotinae, cuyo suelo orbital se amplia

considerablemente, contando con un maxilar superior amplio.
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Gréfico 7. Puntajes PLS1 de los 175 individuos analizados para el primer par de ejes singulares: forma del médulo visual de la norma frontal y las covariables
ecologico-comportamentales: patron de actividad, tipo de dieta, tipo de habitat, tipo de locomocion,tipo de visidn y tipo de organizacion social.
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Figura 46. Covariacion del primer bloque del PLS1: forma del médulo visual de la norma frontal de los 175
individuos analizados para el primer par de ejes singulares.

5.5.2 PLS del mdédulo nasal de la norma frontal

Una vez establecidos los bloques: un bloque de variables morfoldgicas
(coordenadas Procrustes del médulo nasal) y un segundo bloque con las siguientes
variables ecoldgicas-comportamentales; se calculd la covarianza en el interfaz de
MorphoJ, ésta agrup6 el 100% de la covarianza del modulo nasal en seis ejes
singulares.

El andlisis se realiz6 utilizando la categoria subfamilia y el primer par de ejes
singulares explic6 el 78.102% de la covarianza acumulada y evidencia una

correlacion significativa de 0.62153 entre los dos bloques de variables. La mayor
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covariacion entre el bloque de forma del mdédulo nasal y el bloque ecoldgico-
comportamental, se encuentra en las covariables: tipo habitat y tipo de organizacion

social.

% total squared covariance

PLS axis

Histograma 8. Acumulacion de de la covarianza acumulada del médulo nasal de la norma frontal.
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Tabla 13.Valores singulares y correlaciones pareadas para los dos primero puntajes PLS entre la forma del
maodulo nasal de la norma frontal y las covariables ecoldgico-comportamentales.*Valores significativos (<.0001),
tras 1000 rondas de permutacion.

PLS Valor singular % de | Correlacién
Covariacion
acumulativo

1 *0.07672878 78.102 0.62153

2 *0.03307300 14.511 0.54050

Tabla 14. Coeficientes del segundo bloque PLS (Covariables ecoldgicas-comportamenles).

Covariable PLS1
Patron de actividad | 0.01007011
Tido de dieta | -0.17925772
Tipo de habitat | -0.78122522
Tipo de locomocion | 0.28862247
Tipo de vision | 0.22648446
Tipo de organizacion | -0.47207444

social
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Gréfico 8. Puntajes PLS1 de los 175 individuos analizados para el primer par de ejes singulares: forma del médulo nasal de la norma frontal y las covariables
ecologico-comportamentales: patron de actividad, tipo de dieta, tipo de habitat, tipo de locomocion,tipo de visién y tipo de organizacion social.
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El PLS1 muestra que las covariables ecoldgicas que méas se correlacionan con la

forma del modulo nasal son: tipo de habitat y el tipo de organizacién social. Con un

porcentaje de covariacion acumulado de 78.102 % y una correlacion significativa de
0.62153 unidades..

El grafico 8 indica que los patrones de la covariacion en el modulo nasal se
distribuyen ampliamente en los miembros de la subfamilia Cercopithecinae (01) ya
que los individuos pertenecientes a esta, se localizan al centro y en la region inferior
del gréfico. Cercopithecinae (01) se localiza en los extremos negativos del grafico,
sobre el eje Y. Al releer la base de datos, los individuos que mas varian, pertenecen
a la tribu Papionini, que habita la sabana africana (incluyendo los acantilados
etiopes). En la zona de los escarpes es donde prevalece la mayor diversidad de
Papionini, quienes se mueven a través de pastizales, matorrales y otras zonas
abiertas. La organizacién social de Papionini tiende a ser multi-macho, sin embargo,
la mayoria de los géneros forman grupos uni-macho, como unidades sociales
basales. Estas unidades estan asociadas a un sistema jerarquico de bandas y
tropas temporales, que funge como estrategia para mantener flexibilidad frente a
condiciones ecoldgicas adversas; negociando de esta manera los recursos
compartidos como abrevaderos y sitios de descanso (acantilados). Las
asociaciones temporales entre estos grupos alcanzan a ser hasta de 1200
individuos. Un ejemplo particular, es el género Mandrillus, que exhibe un tipo de
organizacion social unico, denominado “hordas”, estas carecen de machos adultos
fuera de la temporada de reproduccion y tienen en promedio 620 individuos. En
contraste, algunos géneros rara vez se fusionan en "supergrupos.” [Abernethy et al.
2002; Swedell, 2010].

Respecto a la mayor covariacion de la forma y las variables ecoldgico-
comportamentales, la encontramos en la region frontal media, en el espacio entre
los landmarks 1 (Dacryon derecho) y 2 (Dacryon izquierdo), ambos vinculados a la

region interorbitaria (ver figura 46). No obstante, el landmark niamero 5 (Rhinion)
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también presenta un deslizamiento considerable. Por su parte Rhinion representa
el extremo inferior de la sutura nasal interna, este punto se relaciona con la longitud
de los nasales. Los primates con menor amplitud interorbitaria pero que exhiben
una mayor longitud respecto a los huesos nasales, son Papionini, quienes estan
representandos en el extremo inferior de la muestra, en la regidon negativa de ambos
bloques. Papionini tiende a poseer las 6rbitas oculares mas juntas debido a lo
estrecho que son los nasales en su regidn superior; mientras que la posicion del
landmark 5, evidencia que son altamente prognaticos. El esplacnocraneo prognatico
de Papionini sugiere que los conductos nasales son alargadas antero-
posteriormente y verticalmente cortos; no obstante, las fosas nasales son de menor
tamafio en comparacion con el resto de las subfamilias. Por tanto, sus cavidad nasal
interna es similar a un tubo alargado y recto. Esta configuracién prognética implica
probablemente una mayor superficie de mucosa dentro de misma que se asocian
con el flujo de aire y con las condiciones térmicas contrastantes en las sabanas

africanas.

Por su parte la subfamilia Colobinae (02) es la que mas ampliamente se distribuye,
localizandose en las tres regiones (superior, media e inferior) del gréfico. Revisando
la base de datos, los individuos ubicados en la linea inferior, pertenecen a la tribu
Colobini. El tipo de habitat de este grupo es el bosque tropical y el bosque de galeria
africano. En cuanto a su tipo de organizacion social, la tribu exhibe primordialmente
una agrupacion del tipo multimacho-multihembra. No obstante, otra tribu de esta
subfamilia también exhibe una importante particularidad, Presbytini. Esta tribu esta
representada por la linea superior de la subfamilia. Presbytini, habita el bosque
tropical asiatico, mientras que su tipo de organizacion social es uni-macho. Sin
embargo, la covariacion en la forma se concentra en la amplitud de la region
superior de la nariz. Por lo tenemos que Prebystis, posee una mayor amplitud
interorbitaria, con los nasales mas anchos en la region superior (Dacryon derecho
e izquierdo), esto es importante ya que la amplitud del esplacnoraneo es mayor en

esta tribu. Ahora bien, los nasales poseen una menor longitud, lo que indica que el
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paladar superior es mas corto (Rhinion), por lo tanto presentan menor grado de
prognatismo. El esplacnocraneo poco prognatico de Prebystis sugiere que las vias
respiratorias son cortas antero-posteriormente, pero amplias verticalmente; no
obstante, las fosas nasales son de mayor tamafio en comparacion con Papionini.
Esta configuracion poco prognatica implica una menor superficie mucosa; que se
asociacia con el flujo de aire y con las condiciones térmicas poco cambiantes en el

bosque tropial.

Cercopithecinae y Colobinae, forman parte de la superfamilia Cercopithecidae y
representan dos subfamilias ideales para examinar los patrones covariacion
craneal, ya que ambas tienen una gama significativa de morfologias faciales, tipos
de organizacion social y habitats.

Este trabajo proporciona pruebas de que los patrones de la covariacién del médulo
nasal del esplacnocraneo, difieren considerablemente entre ambas subfamilias; a
pesar de su cercania filogenética. No obstante, es necesario realizar comparaciones

a nivel de género en cuanto a la forma y covariacién ecoldgico-comportamental.

Igualmente es en esta norma, donde el médulo nasal covaria conforme al
comportamiento social, distinguiéndose porque los rasgos faciales de Papionini no
estan solo sujetos a la ecologia, como lo que ocurre en el resto de PLS de la
presente tesis, sino que existe una correlacion entre comportamiento y forma,

reflejada exclusivamente en el modulo nasal del esplacnocraneo.
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Figura 47. Covariacion del primer bloque del PLS1: forma del médulo nasal de la norma frontal de los 175
individuos analizados para el primer par de ejes singulares.

5.5.3 PLS del modulo visual de la norma basal

Una vez establecidos los bloques: un bloque de variables morfoldgicas
(coordenadas Procrustes del médulo visual) y un segundo bloque con las siguientes
variables ecoldgicas-comportamentales; se calculd la covarianza en el interfaz de
MorphoJ, ésta agrupd el 100% de la covarianza del modulo nasal en seis ejes
singulares.
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El analisis se realizé utilizando la categoria subfamilia y el primer par de ejes
singulares explic6 el 58.264% de la covarianza acumulada y evidencia una
correlacion significativa de 0.4764 unidades entre los dos bloques de variables. La
mayor covariacion entre el bloque de forma del médulo visual y el bloque ecoldgico-

comportamental, se encuentra en las covariables: tipo locomocion y tipo de habitat.

% total squared covariance

PLS axis

Histograma 9. Acumulacion de de la covarianza acumulada del médulo visual de la norma basal.

Tabla 15. Valores singulares y correlaciones pareadas para los dos primero puntajes PLS entre la forma del
madulo visual de la norma basal y las covariables ecoldgico-comportamentales.*Valores significativos (<.0001),
tras 1000 rondas de permutacion.

PLS Valor singular % de | Correlacién
Covariacion
acumulativo
*0.03217163 58.264 0.47645
2 *0.02327896 30.506 0.45825
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Tabla 16. Coeficientes del segundo bloque PLS (Covariables ecoldgicas-comportamenles).

Covariable PLS1
Patron de actividad | 0.00806492
Tido de dieta | -0.18048192
Tipo de habitat | -0.59160853
Tipo de locomocion | 0.63586574
Tipo de vision | 0.38290579
Tipo de organizacion | -0.25771786

social
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Gréafico 9. Puntajes PLS1 de los 171 individuos analizados para el primer par de ejes singulares: forma del médulo visual de la norma basal y las covariables
ecologico-comportamentales: patron de actividad, tipo de dieta, tipo de habitat, tipo de locomocion,tipo de visién y tipo de organizacion social.
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El PLS1 muestra que las covariables ecoldgicas que méas se correlacionan con la
forma del modulo visual son: tipo de locomocion y el tipo de habitat. Con un
porcentaje de covariacion acumulado de 58.264% y una correlacion significativa del
0.4764 unidades.
La mayor covariacion de la forma y las variabes ecoldgico-comportamentales, la
encontramos en el landmark nimero 9 que corresponde a la sincondrosis esfeno-
occipital, este es el landmark que mas desplazamiento experimenta. Igualmente los
landmarks que corresponden a cada agujero yugular y carotideo, presentan un
desplazamiento importante, estas son las figuras 3, 4, 5, 6, 7, 8. Los landmarks 3, 4
y 7 representan el foramen yugular anterior derecho, el foramen yugular posterior
derecho y al canal carotideo derecho, respectivamente. Mientras que los landmarks
5, 6 y 8 representan el foramen yugular anterior izquierdo, foramen yugular posterior
izquierdo y el canal carotideo izquierdo, respectivamente. Los landmarks que
corresponden a la regién posterior del craneo muestran movimiento minimo (ver
figura 47).
La subfamilia Callitrichinae se dispersa en la regién positiva del primer bloque, y
presenta casos extremos. Esta subfamilia tiene como tipo de locomocion el
alpinismo y habita el bosque tropical americano (Neotrépico). Por otro lado, el
grafico también indica que los patrones de covariacion en el médulo visual se
distribuyen limitadamente en los miembros de las subfamilia Cercopithecinae,
principalmente en la region negativa e inferior del grafico. Esta subfamilia también
presenta casos extremos. Revisando la base de datos, los individuos localizados en
la linea inferior del grafico pertenecen a la tribu Papionini. El tipo de locomocion de
este grupo es cuadripeda terrestre, mientras que su habitat esta conformado por la
sabana africana (incluyendo los acantilados etiopes) y el bosque de galeria. En la
zona de los escarpes es donde prevalece la mayor diversidad de Papionini, quienes
se mueven a través de pastizales, matorrales y otras zonas abiertas (ver grafico 9).
La variacion de la base craneal puede influir en la forma general del craneo, la
posicion de la sincondrosis esfeno-occipital en el plano medio sagital, varia

considerablemente en los primates de la muestra. Investigaciones anteriores han
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demostrado que la sindondrosis esfeno-occipital es la responsable del alargamiento
de la porcion posterior de la base craneal en el periodo de crecimiento postnatal. Al
tiempo que permite la expansion posterior del maxilar [Sperber, 1989]. La
sincondrosis esfeno-occipital en Callitrichinae estd mas proxima al tubérculo

faringeo, mientras que en Papionini se aleja.

Por su parte, los agujeros carotideos se alejan del plano sagital, en el caso de
Papionini. Mientras que en Callitrichinae permanecen préximos a la linea media.
Ambos representan el principal suministro de sangre en el crdneo primate que
procede de la rama interna de la arteria carétida que irriga el cerebro y el 0jo, y tiene
un curso postero-anterior [Acosta-lzquierdo et al. 2016]. Lo que sugiere que, de
acuerdo al tipo de locomocién en cada una las subfamilias, el suministro sanguineo
variara de acuerdo a las necesidades de movimiento y del estrato en el que se
desarrolle la vida primate (habitat). Respecto los landmarks que corresponden al
foramen yugular anterior (bilateral), permanecen préximos a la linea media en
Callitrhicinae, mientras que en Papionini se desplaza posteriormente. Por el el
agujero yugular pasan los nervios glosofaringeos, vago, la vena yugular interna y
las ramas meningeas de las arteria ascendentes faringea y occipital [Lalwani et al.
2011]. Estos ultimos landmarks sufren un desplazamiento en direccion antero-
posterior, por lo que el agujero en su totalidad varia en tamafio, teniendo en
Papionini los agujeros mas pequefios, en contraste con Callithrichinae, que poseen
agujeros mas grandes. Esto esta correlacionado con el tipo de locomocion; terrestre
en Papionini y alpinista en Callitrhichinae; y el tipo de héabitat, terrestre en Papionini
y arboricola en Callithrichinae.

Lieberman et al. (2002) observaron que los craneos de algunas especies de
primates no humanos poseen cierto grado de flexion exocraneal entre el borde
posterior del paladar duro y el foramen magnum, y esta varia considerablemente
entre las especies. De los muchos aspectos que pueden variar en la base del
craneo, el angulo de la misma es fundamental para comprender la ubicacion de las

estructuras que componen cada uno de los huesos del area. Lo que sugiere que el
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angulo influye en la flexion o extensién de las estructuras 6seas basales. Por lo que
es necesario un estudio posterior que correlacione la angulacion de las estructuras
basales 6seas y la posicion de los foramenes de la region media del craneo primate.
Esto se sugiere debido a que Callitrhichinae posee un tipo de locomocién en el que
la orientacion del cuerpo es ortagrada, mientras en Papionini se mueve de manera
paralela al suelo. Si bien esta tesis no tomé en cuenta la angulacion basal, esta
cambia la posicion de las estructuras, por consiguiente es necesario un analisis

tridimensional de la region.
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Figura 48. Covariacion del primer blogque del PLS1: forma del médulo visual de la norma basal de los 171
individuos analizados para el primer par de ejes singulares.
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5.5.4 Norma Basal-Mdédulo nasal-PLS

Una vez establecidos los bloques, se calculé la covarianza en el interfaz de
MorphoJ, ésta agrup6 el 100% de la covarianza del modulo nasal en seis ejes
singulares.

El analisis se realizé utilizando la categoria subfamilia y el primer par de ejes
singulares explic6 el 80.079% de la covarianza acumulada y evidencia una
correlacion significativa de 0.55973 unidades, entre los dos bloques de variables.
La mayor covariacion entre el bloque de forma del médulo nasal y el bloque
ecologico-comportamental, se encuentra en las covariables: tipo locomocion y tipo
de habitat.

100

% total squared covariance

PLS axis

Histograma 10. Acumulacion de de la covarianza acumulada del médulo nasal de la norma basal.
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Tabla 17. Valores singulares y correlaciones pareadas para los dos primero puntajes PLS entre la forma del
maodulo nasal de la norma basal y las covariables ecoldgico-comportamentales.*Valores significativos (<.0001),
tras 1000 rondas de permutacion.

PLS Valor singular % de Correlacion
Covariacion
acumulativo
1 *0.05348908 80.079 0.55973
2 *0.02415505 16.331 0.47203

Tabla 18.Coeficientes del segundo blogue PLS (Covariables ecoldgicas-comportamenles).

Covariable PLS1

Patron de actividad 0.02377912

Tido de dieta -0.36311415

Tipo de habitat -0.47042255

Tipo de locomocion 0.65656302

Tipo de visiéon 0.37778530

Tipo de organizacion -0.26923700
social
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Gréfico 10. Puntajes PLS1 de los 171 individuos analizados para el primer par de ejes singulares: forma del mddulo nasal de la norma basal y las covariables
ecologico-comportamentales: patron de actividad, tipo de dieta, tipo de habitat, tipo de locomocion,tipo de vision y tipo de organizacion social.
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El PLS1 muestra que las covariables ecolégicas que mas se correlacionan con la
forma del modulo nasal son: tipo de locomocion y el tipo de habitat. Con un
porcentaje de covariacion acumulado de 80.079 % y una correlacién significativa
de 0.55973unidades.

La mayor covariacion de la forma la encontramos en los landmarks: Staphylion (2),
esquina superior-lateral de la concha nasal derecha (4), esquina superior-lateral
de la concha izquierda (5), esquina inferior-lateral de la concha nasal derecha (6),
esquina inferior-lateral de la concha nasal izquierda (7), Horminion (8) y Orale (3)

con un ligero desplazamiento (figura 48).

El sistema respiratorio tiene como principal funcion la entrada de oxigeno en
nuestros cuerpos (inspiracion o inhalacion) y la expulsion del dioxido de carbono
(expiracion o exhalacion); no obstante el ciclo se inicia en las vias respiratorias
superiores, incluidas las aperturas nasales 6seas, anterior e interior. El cambio de
forma observado en en el médulo nasal de la base craneal muestra que la mayor
parte de la variabilidad se concentra en la apertura nasal interna que representa los
conductos localizados a ambos lados del vomer, estos conductos conectan los
espacios entre la apertura nasal anterior y la apertura nasal interna que desemboca
en el tejido blando (nasofaringe). Todas las superficies internas de estos limites
0seos estan revestidas por una mucosa himeda con un epitelio especializado. La
importancia en ésta zona radica en que la regién nasal interior funciona
principalmente como humidificador y a la vez limpia el flujo de aire inhalado cuando
entra la materia solida en el sistema durante la respiracion (pero carece de
receptores olfativos) [Ankel-Simon, 2007; Smith et al., 2007].

Las subfamilias que mas covariacion experimentan son Aotinae y Cercopithecinae.
Aotinae se localiza en la region media del grafico, sobre el area positiva del primer
bloque. Mientras que la subfamilia Cercopithecinae esta distribuida principalmente

en la region negativa de ambos bloques. Aotinae habita el bosque tropical
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americano (Neotrépico), y no hay indicios de preferencia por un nivel del bosque en
particular (ver grafico 10) [Fernandez-Duque, 2012]. En esta amplia gama de
territorios, existen muchas especies aleopatricas, mientras que su tipo de
locomocion es predominantemente cuadripedo arboricola. Por su parte, es la tribu
Papionini (perteneciente a Cercopithecinae) en antepenultima linea inferior del
grafico, quién también presenta casos extremos. El tipo de locomocién de este
grupo es cuadrupeda terrestre, mientras que su habitat estd conformado por la
sabana africana (incluyendo los acantilados etiopes). En la zona de los escarpes es
donde prevalece la mayor diversidad de Papionini, quienes se mueven a través de

pastizales, matorrales y otras zonas abiertas.

En cuanto a la forma del moédulo nasal, los cambios relacionados con él se
concentran en el tamafio y forma los conductos nasales internos. Como ya se
menciond, la apertura nasal desemboca en la nasofaringe, zona vinculada con la
humidificacion del aire inhalado, lo que sugiere que la regulacién de la temperatura
varia de acuerdo al habitat, ya que la capacidad de regulacién de la temperatura
estqd afectada directamente por la humedad ambiental. El bosque tropical
permanece estable todo el afio (con una temperatura media anual entre los 26 y 27°
C) [Fleagle, 2013]. Mientras que en la sabana, la tempreatura experimenta cambios
extremos (las temperaturas extremadamente bajas se acercan a la marca de
congelacion y las diferencias entre las temperaturas medias de enero y julio pueden
ser superiores a 10° C) [Sarmiento 1984; Solbrig 1993]. En Papionini, los cambios
de forma observados en relacion con el tipo de habitat y el tipo de locomocion,
indican un aumento en la amplitud de la apertura nasal interna, lo que sugiere que
este aumento va acompafado del aumento de la superficie de los tejidos blandos y
es necesario para el flujo y humidificacion del aire, que los climas frios o secos
exigen. lgualmente el estrato terrestre exige un contacto directo con el suelo y con
los diversos irritantes en él (polvo), por lo que la nariz esta mas expuesta a la materia
sélida que entra al organismo y por ende la apertura nasal cambia en forma a

diferencia de otros primates de la muestra. Por su parte, la apertura nasal interna
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de Aotinae, experimenta una disminucion en tamafio debido a que un habitat calido

no presenta exigencias tan severas como el caso Papionini.

Cabe sefalar que el didmetro de la nasofaringe en los primates no humanos, no es
tan amplio como en otras especies y se orienta en un plano horizontal [Pagano,
2014]; lo que refleja diferencias interespecificas relacionadas no so6lo con la
angulacion basicraneal, como ya se mencion6 con el modulo visual (la flexion y
extension de las estructuras basicraneales influye en la anatomia general del
crdneo) sino también con el resto de las estructuras 6seas que rodean el sistema

respiratorio superior.
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Figura 48. Covariacion del primer bloque del PLS1: forma del médulo visual de la norma basal de los 171
individuos analizados para el primer par de ejes singulares.
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5.6 Integracion del Esplacnocraneo y la base craneal

Tras comprobar que la regidén nasal y visual de la base craneal y el esplacnocraneo
se comportan modularmente, se estudio la covariacion entre ambas normas, para
calcular su nivel de integracion morfolégica. Para ello, s6lo se tomaron los 171
craneos completos, de la muestra. El coeficiente RV aqui, se utilizé como una
medida general para la fuerza de la asociacién entre los dos bloques. Este
coeficiente puede ser interpretado como un analogo multivariado de un coeficiente
de correlacion entre dos variables [Puschel, 2014].El primer bloque corresponde a
la base del craneo, mientras que el segundo corresponde al esplacnocraneo. Los
resultados indican que existe una fuerte y significativa, integracion morfologica entre
la base del craneo y el esplacnocraneo, donde el RV=0.6651; con un valor (<.0001),

tras 1000 rondas de permutacion.

En el analisis se utilizd la categoria subfamilia y el primer par de ejes singulares
explico el 98.390% de la covarianza acumulada, y evidencia una correlacion

significativa de 0.83979 unidades entre los dos bloques de variable de forma.
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Histograma 11. Acumulacion de la covarianza de los dos bloques de forma: base craneal y esplacnocraneo.
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Tabla 19. Valores singulares y correlaciones pareadas para los dos primero puntajes PLS entre la forma de la
base del craneo y el esplacnocraneo.*Valores significativos (<.0001), tras 1000 rondas de permutacién. Cuando
el nivel de covariacién es alto, la integracion entre rasgos es fuerte.

PLS Valor singular % de Correlacion
Covariacion
acumulativo
1 0.01139403* 98.390 0.83979

El PLS1 muestra que ambos bloques de forma poseen un porcentaje de
covariacion acumulada de 98.390 % y una correlacion significativa de 0.83979
unidaes (cuando el nivel de covariacion es alto, la integracidn entre rasgos es
fuerte). [Neaux et al. 2018].

Los resultados del analisis de PLS muestran que existe integracion entre la base
del craneo y el esplacnocraneo, a pesar de tener diferentes origenes embrionarios.
Esta integracion morfologica probablemente se debe a que los componentes del
craneo evolucionan, se desarrollan y funcionan de manera conjunta y coordinada
[Lieberman, 2011].

El primer bloque corresponde a la base del craneo y la mayor covariacion de forma
la encontramos en los landmarks: Orale (11) con un desplazamiento hacia la region
anterior del craneo y se relaciona con el grado de prognatismo de algunos
ejemplares de la muestra; la esquina superior-lateral de la concha nasal derecha
(12), esquina superior-lateral de la concha izquierda (13), esquina inferior-lateral de
la concha nasal derecha (14), esquina inferior-lateral de la concha nasal izquierda
(15) y Horminion (16); estos ultimos landmarks estan posicionados en la apertura

nasal interna, viculada con el sistema respiratorio (ver figura 49).
El segundo bloque de forma representa el esplacnhocraneo y tiene la mayor

covariacion en la region nasal en los landmarks: Rhinion (12), Nasoespinal (13),

Alare derecho (14) y Alare izquierdo (15), que representan la apertura nasal anterior;
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mientras que Dacryon derecho (6) y Dacryon izquierdo (7), corresponden a la
amplitud de la region superior de la nariz. (ver figura 50).
Para fines de esta interpretacion, cabe sefalar que las figuras Glabela (10) y Nasion
(11), que forman parte de la region superior de la nariz, seran considerados como
la altura nasal. No obstante, en el margen de la orbita ocular, también hay
distorsiones de forma en landmarks: Orbital (1), Ectoconchion (2), la sutura orbital
(3) y el agujero supraorbital (5).
Existe mucha diversidad morfologica dentro de los infradrdenes Catarrhini y
Platyrrhini, y mucha de esta variacion ha sido reportada en el esplacnocraneo y en
la base del craneo. Las subfamilias que representan los extremos de covariacion de
este estadistico son Atelinae y Cercopithecinae. Atelinae se distribuye en la region
negativa del segundo bloque de forma. Mientras que la subfamilia Cercopithecinae
esta distribuida principalmente en la region postiva de ambos bloques, siendo la
tribu Papionini el caso extremo (ver grafico 11).
Los patrones de integracion del esplacnocraneo muestran que en Papipioni, la
region superior del rostro es corta y medio-laterlamente estrecha; mientras que los
nasales largos evidencian prognatismo, que en conjunto con una apertura nasal
anterior estrecha y orientada verticalmente, se corresponden con una apertura nasal
interna alargada y orientada hacia el occipital. Por lo que, a medida que incrementa
el prognatismo, existe una reduccion del espacio interorbital; mientras que la
frontalizcion y convergencia orbital disminuyen.Por el contrario Atelinae, muestra
que los nasales reducidos se corresponden a rostros menos prognatas y se
correlacionan con una aperturtura nasal interna menos amplia. Los patrones de
integracion del esplacnocraneo muestran rostros anchos en la regién superior,

mayor frontalizacion y convergencial orbital; y 6rbitas amplias.

148



Integracion morfolégica de la region facial (visual y olfativa) en el Orden Primates: Catarrhini y Platyrrhini

Salazar-Rodriguez A.

Block 1 PLS1

Figura 49. Covariacion del primer blogue, PLS1: forma de la base craneal, de los 171 individuos analizados para
el primer par de ejes singulares
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Figura 50. Covariacion del segundo bloque, PLS1: forma del esplacnocraneo de los 171 individuos analizados
para el primer par de ejes singulares.
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Gréfico 11. Puntajes PLS1 de los 171 individuos analizados para el primer par de ejes singulares: Integracién craneal entre base craneal y esplacnocraneo.
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6 Capitulo VI. Discusion de resultados

6.1 Modularidad y correlacion funcional

Esta tesis estudié la variacion de forma del esplacnocraneo y la base cranal
mediante ténicas de morfometria geométrica en diez subfamilias del orden primates:
Cercopithecinae (Papionini y Cercopithecini), Colobinae (Prebystis y Colobini),
Pitheciinae, Callicebinae, Allouatinae, Atelinae, Cebinae, Saimirinae, Aotinae y
Callithrichinae). Tradicionalmente, se ha dividido el craneo en tres maddulos
primarios: esplacnocraneo, neurocrédneo y la base del craneo; tomando esta division
primaria, esta tesis subdividio el esplacnocraneo y la base craneal en dos modulo
funcionales (cada uno): médulo respiratorio y modulo visual. Estos médulos son
relativamente independientes tanto en su desarrollo ontogenético, como
fenotipicamente. A partir de la confirmacion estadistica de ambos modulos para
cada norma, se estudio la variacion de la forma de las estructuras Oseas
relacionadas con la respiracion y la visidbn. Posteriormente, se realiz0 una
covariacion de cada moédulo con diferentes variables ecol6gico-comportamentales
(dieta, tipo de organiacion social, tipo de locomocion,tipo de habitat, patron de
actividad y tipo de vision); debido a que las variaciones en la forma del craneo
reflejan el tamano y arreglo espacial de ciertas adaptaciones especificas dentro de
la morfologia craneal [Dressino y Pucciareli, 1996]. Finalmente, se evalud la fuerza
de integracion entre ambas normas. La integracion a nivel estructural en el craneo,
se refiere a que ciertas partes comparten paredes y espacios, 10 que implica que
una modificacién de forma en uno, influira en las estructuras 6seas adyacentes. Se
propone que el prognatismo exhibido en el moédulo respiratorio, tanto en el
esplacnocraneo, como en la base del craneo, influye de manera importante en la
forma del médulo visual. Esto responde a la Teoria de la Matriz funcional, ya que
las variables biolégicamente significativas de la regidon nasal 6sea, permitieron
realizar interpretaciones a partir de los cambios en tamafo, forma y funcion
[Dressino y Pucciareli, 1996]. En cuanto a las fuerzas mecanicas, como la

masticacion, la cual influye en la forma de los dientes y el tamafio de sus raices, en
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los musculos masticatorios, en la forma del maxilar y se ha asociado con el
prognatismo, no la tomamos en cuenta debido a la falta de mandibulas para cada
ejemplar. No obstante, el tipo de dieta se consideré como variable ecoldgica y en
algunas correlaciones, obtuvo valores signifiativos pero siempre se posiciono detras
de la locomocion y el tipo de habitat.Otro aspecto que no fue contemplado, fue la
globuralidad del neurocraneo y la estrecha relacion que mantiene con el crecimiento
del cerebro, auque se ha reconcido que los ojos y el tamafio cerebral influyen

directamente en la forma de la cara [Lieberman, 2011].

6.2 Base del craneo

Las variables ecolégico-comportamentales que mas covariaron con la forma en la
base del craneo son el: tipo de locomocién y tipo de habitat. Con lo que se propone
que los cambios del médulo nasal de la base del craneo se concentran en el tamafio
y forma los conductos nasales internos (la apertura nasal interna). Esta la apertura
desemboca en la nasofaringe, zona vinculada con la humidificacion del aire
inhalado, lo que sugiere que la regulacién de la temperatura varia de acuerdo al
habitat, ya que la capacidad de regulacion de la temperatura estda afectada
directamente por la humedad ambiental. La zona a la vez limpia el flujo de aire
cuando entra la materia sélida en el sistema durante la respiracion (carece de
receptores olfativos) [Ankel-Simon, 2007; Smith et al., 2007].

La forma de la apertura nasal interna también covaria con el tipo de locomocioén, el
tipo de locomocion ocurre en diferentes estratos (terrestres o arboricolas); por ende
y de acuerdo al mismo, se requieren diferentes demandas de oxigeno y limpieza de
aire. Cabe sefalar que el diametro de la nasofaringe en los primates no humanos,
no es tan amplio como en otras especies y se orienta en plano horizontal [Pagano,
2014]; lo que refleja diferencias entre las subfamilias aqui estudiadas; y estas estan
relacionadas no solo con la angulacion basicraneal (la flexion y extension de las
estructuras basicraneales influye en la anatomia general del craneo) sino también

con el resto de las estructuras 6seas que rodean el sistema respiratorio superior.
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Partiendo desde este punto de vista funcional, las consecuencias de esta posicion
también se manifiestan en las diferencias especificas de cada subfamilia, en cuanto
a la velocidad y la presion del flujo de aire. Investigar la relacion de las diferencias
de presidon y velocidad en las vias respiratorias superiores es importante para
comprender la funcidén respiratoria general (biomecanica torécica, ventilacion
pulmonar, etc) y se propone para un futuro tema de investigacion. Las subfamilias
que mas covariacion experimentan en la forma del médulo nasal basal son Aotinae
y Cercopithecinae. Aotinae habita el bosque tropical, y no hay indicios de
preferencia por un nivel del bosque en particular (aunque evitan el suelo) mientras
gque su tipo de locomocién es predominantemente cuadrapedo arboricola
[Fernandez-Duque, 2012]. Por su parte, en la tribu Papionini el tipo de locomocién
es cuadrupeda terrestre, mientras que su habitat esta conformado por la sabana
africana. En Papionini, la covariacion de la forma indica un aumento en la amplitud
de la apertura nasal interna, lo que sugiere que este aumento va acompafnado del
aumento de la superficie de los tejidos blandos y es necesario para el flujo y
humidificacion del aire, que los climas frios 0 secos exigen. Igualmente el estrato
terrestre exige un contacto directo con el suelo y con los diversos irritantes en él
(como el polvo), por lo que la nariz estd mas expuesta a la materia sélida que entra
al organismo y por ende la apertura nasal cambia en forma a diferencia de otros
primates de la muestra. Por su parte, la apertura nasal interna de Aotinae,
experimenta una disminucion en tamafio, debido a que un habitat calido no presenta
exigencias tan severas como en el caso Papionini. El hecho de que las diferencias
en la forma general de la apertura nasal interna entre Aotinae y Papionini con sus
respectivos tipos de locomocion, puede apoyar la idea de que la reconfiguracion
evolutiva de la apertura nasal, contribuyd a mantener las capacidades de aire
acondicionado, fisiolégicamente necesarias para cada habitat. Estas modificaciones
podrian haber sido la respuesta a los cambios evolutivos del tamafio y la forma en

el contexto de la integracién con el esplacnocraneo.
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Respecto al médulo visual de la base del craneo, la mayor covariacién de la forma
esta en la sincondrosis esfeno-occipital y en la posicion del canal carotideo (derecho
e izquierdo). La subfamilias Callitrichinae y la tribu Papionini tienen la mayor
covariacion de forma, la primera tiene como tipo de locomocién el alpinismo y habita
el Neotrdpico. La sincondrosis esfeno-occipital es el principal centro de crecimiento
de la base craneal durante la ontogenia postnatal y permite la elongacion de la linea
media del piso craneal. La expansion de la fosa craneal media y su contenido neural
produce también el desplazamiento secundario del piso craneal, anterior al
complejo nasomaxilar subyacente (apertura nasal anterior) [Sardi et al. 2008]. La
sicondrosis contrasta con el resto del craneo, donde la variacion de tamafo y forma
es afectada por el crecimiento de las matrices funcionales directamente asociadas
a los médulos propuestos. La sincondrosis esfeno-occipital en Callitrichinae esta
mas préxima al tubérculo faringeo, mientras que en Papionini se aleja, lo que
corresponde con la elongacién del craneo. El andlisis de la organizacion modular
permite comprender los cambios en cuanto a la funcion y la forma de la base del
craneo, pero es pertinente sefialar que se debe tomar en cuenta las diferentes
trayectorias de crecimeinto de cada subfamilia, para lograr una mejor comprensién
de los cambios en las estructuras 6seas, producto de las interacciones de los
complejos funcionales y las ontogenias del orden [Klingenberg, 2008].
El cierre de la sincondrosis se ha asociado con la madurez sexual y a la adultez, no
obstante los primates alcanzan dicho estadio dependiendo de su trayectora de
crecimiento. Por ejemplo, en los humanos, la actividad de crecimiento de la
sincondrosis esfeno-occipital, termina entre los 12 a 15 afos y su cierre se produce
después de la pubertad [Sardi et al.,2008]. Lamentablemente, existen pocos
trabajos acerca de las trayectorias de crecimiento de las subfamilias de la muestra;
sin embrago y de acuerdo con Ross, Callithrichinae alcanza la madurez sexual en
menos de un afio después de su nacimiento, en comparacion con los que grandes
simios que lo hacen a los diez afios. Ademas, Callithrichinae al nacer tiene el 12%
de su tamafio adulto, lo que indica que su tasa de crecimiento es proporcionalmente

mas alta que la del resto de los primates no humanos y alcanza su tamafo adulto
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mas rapido [Ross, 1998]. En contraste con Papionini que, en efecto, poseen un
tamafo corporal mas grande con una trayectoria de crecimiento mas extensa.
Por lo que se refiere a los agujeros carotideos, en ellos comienza el triangulo
carétido-oftalmico, que es un espacio a través del cual discurre la arteria oftdlmica
desde la arteria carétida interna hasta el puntal éptico. El techo del tridngulo es el
nervio optico, la pared medial es el cuerpo del hueso esfenoides, la pared lateral es
el proceso clinoide anterio-proximal, mientras que el piso es la arteria carétida
interna junto con el anillo dural distal. De igual manera es el origen del nervio
oculomotor, encargado de inervar a los musculos que mueven el o0jo o0 sus
componentes [Bugge, 1980; Fleagle, 2013]. Los agujeros carotideos se alejan del
plano sagital, en el caso de Papionini. Mientras que en Callitrichinae permanecen
préximos a la linea media. Ambos representan el principal suministro de sangre que
procede de la rama interna de la arteria caroétida que irriga el cerebro y el ojo, y tiene
un curso postero-anterior que varia de acuerdo a las necesidades de movimiento y
del estrato, para el caso de Callitrhichinae el alpinismo ocurre en el estrato
arboricola, con una orientacion del cuerpo ortagrada, mientras que Papionini se
mueve de manera paralela al suelo, mediante el cuadrupedalismo terrestre [Acosta-
Izquierdo et al. 2016].
Es importante recordar que el grado de flexibn exocraneal, entre el borde posterior
del paladar duro y el foramen magnum, varia considerablemente entre las
subfamilias de primates. Por lo que la angulacion basal, cambia la posicion de las

estructuras, y por consiguiente es necesario un andlisis tridimensional de la region.

6.3 Esplacnocraneo

Las variables ecolégico-comportamentales que mas covariaron con la forma del
modulo nasal son: el tipo de habitat y el tipo de organizacion social. El estudio arrojé
gue en el médulo nasal del esplacnocraneo, la mayor covariacién de la formay las
variables ecolégico-comportamentales, se encuentra en la region frontal media, en
la zona interorbitaria y en el extremo inferior de la sutura nasal interna, este punto

se relaciona con la longitud de los nasales y por ende, el prognatismo. Las
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subfamilias que mas covariacién experimentaron en la forma del médulo son las

tribus Papionini, Colobini y Presbytini.

Los primates con menor amplitud interorbitaria, pero con una mayor longitud
respecto a los huesos nasales son Papionini, que tiende a poseer Orbitas oculares
préoximas entre si, debido a lo estrecho que son los nasales en su region superior;
al tiempo que poseen nasales alargados, lo que evidencia que son altamente
prognaticos. El esplacnocraneo prognatico de Papionini sugiere que los conductos
nasales son alargados antero-posteriormente y verticalmente cortos; no obstante,
las fosas nasales son de menor tamafio en comparacion con el resto de la muestra.
Por tanto, sus cavidad nasal interna es similar a un tubo alargado y recto. Esta
configuracion prognatica implica probablemente una mayor superficie de mucosa
dentro de la misma, que se asociacia con el flujo de aire y con las condiciones
térmicas contrastantes en las sabanas africanas. La organizacion social de
Papionini tiende a ser multi-macho, sin embargo, la mayoria de los géneros forman
grupos uni-macho, como unidades sociales basales. Estas unidades estan
asosiadas a un sistema jerarquico de bandas o tropas temporales, que funge como
estrategia para mantener flexibilidad frente a condiciones ecologicas adversas;
negociando los recursos. Otro rasgo importante en Papionini,es la ausencia de
senos maxilares (espacio paranasales que se encuentran en la mayoria de los
mamiferos euterios); los senos maxilares se comunican con la cavidad nasal a
través de pequerios orificios y su funcion es la de producir parte del moco que se
drena en la nariz, para mantenerla humeda y libre de polvo [Rae y Koppe, 2003].
Ante la ausencia de esta estructura en Papionini y ante el ambiente hostil, es posible
que el prognatismo esté asociado con un cambio adaptativo para enfrentar las

demandas que el habitat y la organizacion masiva, les exige.
Ahora bien, los individuos Colobini habitan el bosque tropical y el bosque de galeria

africano. En cuanto a su tipo de organizacion social, la tribu exhibe primordialmente

una agrupacion del tipo multimacho-multihembra. Por su parte, Presbytini habita el
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bosque tropical asiatico, mientras que su tipo de organizacion social es uni-macho.
Sin embargo, la covariacion en la forma se concentra en la amplitud de la regiéon
superior de la nariz. Por lo que tenemos que Prebystini posee una mayor amplitud
interorbitaria, con los nasales mas anchos en la regién superior ,esto es importante
ya que la amplitud de las érbitas es mayor en esta tribu. Mientras que, los nasales
poseen una menor longitud, lo que indica que el maxilar superior es mas corto ,por
lo tanto presentan menor grado de prognatismo. El esplacnocraneo poco prognatico
de Prebystini sugiere que las vias respiratorias son cortas antero-posteriormente,
pero amplias verticalmente ; no obstante, las fosas nasales son de mayor tamafo
en comparacion con Papionini. Esta configuracion poco prognata implica una menor
superficie mucosa; que se asociacia con el flujo de aire y con las condiciones
térmicas poco cambiantes en el bosque tropial. Esto concuerda con los estudios
realizados por Cardini et al., que sugieren que existe una fuerte influencia ambiental
en la variacion de la morfologia craneal de Presbytini y Colobini. De acuerdo con
sus observaciones la precipitacion pluvial, la temperatura y la estacionalidad del
bosque tropical africano y asiatico, son los factores ambientales que mas afectan la
formay el tamafio del rostro primate [Cardini et al., 2007; Cardini y Elton, 2009]. Con
lo anterior, podemos pensar que el modulo nasal estd expuesto a los parametros
ambientales propuestos por Cardini, no obstante, es necesario para futuras
investigaciones, estudiar estas covariables y a la vez, contemplar la variabilidad de
forma nasal al interior de los diferentes géneros de ambas tribus.
En general la organizacion social de las tres tribus,tiende a la agrupacion en masa;
no obstante es Papionini quien mas individuos agrupa en una Unica jerarquia. Los
grupos altamente poblados se han correlacionado positivamente con el
comportamiento agonistico. Por su parte, diversos autores sefialan que Colobini y
Presbytini comparten un patron general de marcado dimorfismo sexual en los
caninos, lo que implica una influencia en los nasales, si bien el prognatismo es
limitado, se asocia con la competencia sexual; sin embargo, las agrupaciones de
estos primates no son tan numerosas, ni ocurren en habitats donde el ambiete

cambia constrantemente [Yeager y Kirkpatrick, 1998]. Por su parte, el tipo de
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orgnizacién social en Papionini se ha vinculado con una intensa competencia entre

machos para manter las fuertes jerarquias [Harris, 2000 y 2002]. Esta hipotesis

plantea que los sistemas sociales son un rasgo evolutivo derivado en todos los

Papionini, y se mantiene a través de un dimorfismo sexual extremo (los machos

tienden a tener el doble del tamafio de las hembras ), resultado de una trayectoria

de crecimiento mas amplia en comparacion con la de las hembras. Por lo que los

machos adultos tienen rostros mas prognatas, con caninos largos y afilados [Rendall
y Di Fiori 1995; Nunn y Barton, 2001; Collard y O'Higgins 2001].

Varios autores sefialan que el prognatismo de Papionini escala con alometria
positiva durante el desarrollo ontogenético postnatal (el prognatismo pronunciado
se ajusta con un tamafio corporal grande) [Collard y O'Higgins 2001]. Asi pues, es
probable que esta tendencia alométrica esté relacionada con la evolucion de estos
sistemas sociales en masas, por lo que la seleccién sexual ha sido una fuerza
evolutiva importante que explica parcialmente el alargamiento facial y generalizado
en la tribu [Harris 2000]. Otra constante en la tribu, es el habitat que varia de acuerdo
al género, pero el habitat siempre es abierto como pueden ser sabanas,
semidesiertos, planicies rocosas y bosques de galeria.

Respecto al modulo visual, las variables ecolégico-comportamentales que mas
covariaron con la forma del esplacnocraneo son el: tipo de locomocién y tipo de
hébitat. Siendo Papionini y Aotinae, los casos extremos en cuanto a la forma. En el
caso de Papionini, los resultados arrojaronn que las Orbitas son mas pequefias,
estdn mas préximas entre si, y si bien, se orientan verticalmente, no es tan evidente
como Aotinae. Las Orbitas de Aotinae tienen una orientacibn completamente
vertical, mientras que su apertura es mas amplia, esto debido a que tienen globos
oculares extremadamente grandes y esféricos. Respecto al espacio inferior a la
orbital, se trata de la region supero-lateral del maxilar y el punto con la mayor
profundidad de la escotadura entre los procesos temporal y frontal, del cigomatico.

Funcionalmente esta zona sostiene el suelo orbital. Aunado a ello, el maxilar
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superior es importante ya que sirve como unién con otras estructuras y forma parte
de otras concavidades (oral, orbital y nasal). Por lo que se reacomoda de acuerdo
a las necesidades de las matrices funcionales asociadas a dichos elementos. Cabe
sefalar que Papionini posee un maxilar concavo, debido a que la pared lateral del
maxilar esta desplazada hacia dentro, lo que da lugar a una depresion de la mejilla,
reduciendo el piso orbital. La compactacion del maxilar, por debajo de las oOrbitas de
Papionini, restringe el espacio interorbital, que tiende a expandirse en Aotinae. Si
bien el maxilar restringe la zona interorbital de Papionini, los nasales tienden a
alargarse debido al prognatismo. Por lo que el piso de la oOrbita esta en constante

tensién dependiendo de los ejemplares de la muestra [Rae y Koppe, 2003].

Por otro lado, se ha descrito que los diametros corneales de los primates estan
relativamente reducidos en comparacion con el tamafio del globo ocular; la
reduccion del tamafio de la cornea refleja una reconfiguracion del aparato de
enfoque del ojo, esta morfologia permite una mayor agudeza visual. Ademas, el
tamafio de la cornea impone un limite superior a la cantidad de luz que puede entrar
en el ojo [Cartmill, 1992; Ross, 2000; Ross y Kirk, 2007; Heesy ,2008]. Ahora bien,
las corneas y el globo ocular de Papionini tienden a estar reducidos [Baker y Venditi,
2019]; por ende sus orbitas son relativamente pequefias. Por su parte, y a pesar de
ser nocturnos, Aotinae no posee tapetum lucidum. Anteriormente, se ha descrito
gue Aoutinae presenta un globo ocular y cérneas de gran tamafio, esto para mejorar
la capacidad de captacion de luz en ausencia de tapetum lucidum, por lo que el
tamafo de las orbitas, corresponde a las necesidades propias de su globo ocular.
Lo expuesto anteriormente coincide con la propuesta de Moss, quien indica que la
distribucion de los elementos 6seos que comprenden al esplacnocraneo, puede ser
explicado en funcidon de la expansion de los espacios oro-naso faringeos, como
agentes morfogenéticos de la forma facial [Moss-Salentijn,1997].

Combinando el conocimiento de las covariables ecoldgico-comportamentales y la
forma de la cada médulo funcional aqui propuesto, es posible sefialar que ambas

normas son modulares y su forma varia de acuerdo a difentes presiones selectivas.
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Siendo el tipo de locomocion y el tipo de habitat, las dos fuerzas selectivas que mas
influyen sobre la forma del modulo visual del esplacnocraneo y de la base del
craneo, y en el modulo nasal de la base craneal. No obstante, el médulo nasal del
esplacnocrdneo mostré una covariacion diferente, siendo el hébitat y el tipo de

organizacion social, las fuerzas que que mas influyen sobre él.

6.4 Integracion

El conjunto 6seo del crdneo primate siempre estd experimentando interacciones
dindmicas, entre la modularidad y la integracion. Por lo que, la integracion del
craneo es inevitable debido a que sus diferentes componentes 0seos se desarrollan,
crecen y funcionan en estrecha proximidad. El esplacnocraneo y la base del craneo
evolucionaron de forma coordinada, lo que evidencia un papel clave de la
integracion morfologica en la configuracion de la diversidad fenotipica observada en
el crdneo de los primates adultos de la muestra. Aunque existe una considerable
diversidad en la forma de cada modulo, tanto de la base craneal como del
esplacnocraneo; los datos aqui presentados, sugieren que esta diversidad es el
resultado de fuertes episodios de seleccion en los tejidos blandos del ojo, y sobre
todo, de los tejidos que conforman las vias respiratorias superiores. Por lo que se
propone que el crdneo primate es una estructura generalizada que canaliza la

variacion morfologica a lo largo de trayectorias especificas del espacio fenotipico.

La influencia del mdédulo respiratorio sobre el médulo visual, es particulamente
marcada en ambas normas, siendo el prognatismo el rasgo anatomico mas
sobresaliente. Anteriormente, se habia considerado que un aumento de la
frontalizacién y convergencia orbital se asocia con una base craneal mas flexionada
y mas corta [Fleagle, 2013]. En este estudio, también se correlaciona con una cara
corta, como es el caso de Atelinae. Mientras que el aumento de la longitud del

maxilar en la base craneal y de los nasales en el esplacnocraneo (prognatismo) se
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asocia a una reduccion del tamafio de las orbitas en relacion con el tamafio del

rostro, como en Papionini.

Es posible que los patrones de integracion craneal que observamos en todas las
subfamilias, no son el resultado de las adaptaciones al medio ambiente en el
presente o en el pasado reciente, sino a los acontecimientos que tuvieron lugar
durante el Oligoceno, el Mioceno y el Pleistoceno (entre 40-25 millones de afos).
Las fluctuaciones climaticas y los cambios en los hébitats americanos y africanos,
pudieron haber sido un factor importante en la especiacion y diferenciacion de los

primates [Hamilton y Vermeire, 1988].

La reduccién de los bosques en Africa, durante las glaciaciones, confiné la fauna de
los bosques tropicales a refugios. Asi, los géneros se dividieron en poblaciones
aisladas en un habitat fragmentado de parches de bosque con altas densidades de
poblacion, tal es el caso de las tribus Cercophitecini y Colobini. El aislamiento, como
el caso de la fauna endémica de algunas islas, derivé en una reduccién del tamafio
corporal, lo que redujo las relaciones agonisticas (menor competencia sexual o por
el alimento alimento). Igualmente, Cardini argumenta que la misma teoria puede

explicar la especiacion de Prebystis en Asia [Cardini y Elton, 2009].

El clima del Pleistoceno también experiment6 una reduccién de las precipitaciones,
lo que modifico los paisajes de los bosques tropicales, convirtiendo algunas areas
de habitat himedo en zonas forestales separadas por corredores de mosaicos de
bosques y sabanas. Estos periodos de aislamiento favorecieron la diversificacion de
la flora de ambos habitats; y mientras las condiciones climaticas recurrentes
expandian y reducian los bosques tropicales, Papionini se extendié a través de
habitats abiertos y secos. Se ha correlacionado la distribucion de Papionini durante
el Pleistoceno, con las condiciones climaticas mas calidas e interglaciares en las
que la tribu migra del este de Africa hacia el norte del continente [Fleagle y Gilbert,
2006].
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Ahora bien, se ha propuesto que el prognatismo, es un efecto heterocrénico limitado
por el tamafio del cuerpo adulto [Cardini y Polly, 2013]. Papionini es sumamente
prognatico y tiene el tamafo corporal mas grande entre los monos. Sin embargo,
esta teoria no responde a la forma facial de otros primates como los grandes simios,
que poseen rostros mucho méas cortos [Monson, 2020]. No obstante, como se
menciond anetriormente, el prognatismo se correlaciona con las exigencias del
ambiente desértico, el tipo locomocion cuadrupeda terrestre, y las relaciones
agonisticas al interior del grupo, pudieron contribuir al desarrollo de rostros
alargados como un ajuste a las demandas que los espacios abiertos y el tipo de

organizacién social representan.

Por su parte, la historia evolutiva de Platyrrhini se caracteriza por su aislamiento en
Centro-Sudamérica y por la divergencia temprana y rapida de sus principales
linajes. Durante el Pleistoceno ocurrieron diferente glaciaciones, los drenajes de la
cuenca amazonica cambiaron, al igual que la orogenia de la Cordillera de Los
Andes; entre otros factores, ante esto, se crearon barreras geograficas que aislaron
la dispersion de las poblaciones primates, lo que derivd en el aumento de la

diversidad al interior de estos territorios [Tejedor y Saba-Mufioz, 2013].
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7 Capitulo VII. Conclusiones

-Se confirma la hipétesis de moluraridad debido a que, la morfologia del craneo de
los primates no humanos puede ser estudiada desde la division del esplacnocraneo
y de la base del craneo en dos médulos funcionales relacionados con la respiracion
y la visién,que en conjunto con la teoria de la matriz craneo funcional, permiten

comprender la variabilidad de formas existentes.

-La forma y el tamafo tanto de de la region visual y de la region nasal, son el
subproducto de cambios en del globo ocular y estructuras adyacentes tales como

venas y arterias, musculos y el aparto respiratorio superior ,respectivamente.

-Las estructuras 6seas de ambas regiones se superimponen, cada estructura actua
como una unidad morfo-funcional diferente y varian independientemente una de la
otra; y el reordenamiento estructural de ambas, responde a las presiones propias
de su funcién, sin embargo la regién nasal influye sobre la region visual en ambas

normas.

-Se confirma la hipoétesis de correlacion entre la forma de cada modulo y las

variables ecoldgico-comportamentales.

-Existe una correlacion entre la morfologia de los dos mdédulos de la base del craneo

y el tipo de locomocion y habitat en el médulo nasal y visual.

-Existe una correlacion entre la morfologia de los moédulos del esplacnocraneo y el

tipo de habitat y el tipo de organizacién social.

-Hay diferencias morfolégicas en los moddulos respiratorios y visuales del

esplacnocraneo y en la base del craneo entre las subfamilias primates.

-La base craneal presenta una morfologia generalizada; no obstante denota
plasticidad ya que que varia dependiendo del tipo de locomocion y del tipo habitat

de cada una de las subfamilias aqui estudiadas.
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-Es necesario estudiar los patrones de covariacion del esplacnocraneo y de la base,
al interior de las subfamilias primate, ya que estos estan lejos de ser caracterizados

a profundidad.

-El patron de covariacion entre los médulos de la base del craneo muestra que, si
bien la sicondrosis esfeno-occipital es un centro de crecimiento, pertenece a una
estructura compleja rodeada por diferentes huesos que presentan variacion en
cuanto a su forma en relacién a las matrices funcionales asociadas a ellos. Si bien
estos resultados demuestran la aproximacién funcional, en conjunto con la
correlacion con las variables ecolégico-comportamentales, ayudan a comprender
mejor los mecanismos responsables de la variacion 6sea observada; se debe hacer
hincapié en que la variacion presente la sincondrosis esfeo-occipital responde a la
ontogenia particular de cada subfamilia y posiblemente de cada especie, por lo que
conocer las trayectoria de crecimiento al interior de cada una enriqueceria a la

discusion de resultados.

-Los hallazgos aqui presentados reiteran la importancia de la seleccion de rasgos
para interpretar la taxonomia de los fésiles, ya que la covariacion entre estructuras
anatomicas y las covariables ecologico-comportamentales, puede afectar a los

fenotipos comunmente utilizados para diferenciar las especies de primates fosiles.

-Se sugiere que el prognatismo exhibido en el médulo nasal del esplacnocraneo,
es consecuencia de la necesidad de los diferentes géneros Papionini de
adaptarse a habitats inhospidos y tipos de organizacion masiva. A la vez que, una
configuracion poco prognatica, implica una menor superficie mucosa; que se
asociacia con el flujo de aire y con las condiciones térmicas poco cambiantes en el

bosque tropial, no obstante, también se asocia a un tipo de organizacion masiva.
-Los patrones de la covariacion del médulo nasal del esplacnocraneo, difieren

considerablemente entre los monos del viejo mundo; a pesar de su cercania

filogenética. No obstante, es necesario realizar comparaciones a nivel de género en
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cuanto a la forma del modulo nasal del espacnocraneo y las covariables ecolégico-

com portamentales.

-Respecto al esplacnocraneo, el modulo nasal covaria conforme al comportamiento
social, distinguiéndose porque los rasgos faciales no estan soélo sujetos a la

ecologia, sino que existe una correlacion entre comportamiento y forma.

-Este estudio propone que los cambios en el médulo visual del esplacnocraneo, se

encuentran en la superficie 6sea que conforma al margen y el piso orbital (maxilar).

-Se ha planteado la hipétesis de que las restricciones genéticas, de desarrollo y
funcionales en el craneo pueden conducir a la evolucién de morfologias mas
extremas a lo largo de caminos de menor resistencia, tal seria el caso de Papionini
[Klingenberg, 2010].Ya que existe una correlacion entre la morfologia del médulo
visual del esplacnocraneo y el tipo de locomocion y habitat, e igualmente existen
diferencias morfologicas en el médulo visual de las subfamilias aqui estudiadas,
estas morfologias se deben a fuerte seleccién que imponen las variables ecoldgico-

comportamentales.

-El prognatismo es el rasgo morfologico que mas influye sobre la morfologia de
ambas normas. Esto coincide con lo propuesto por Moss, quien argumento que la
expansion volumétrica de los espacios oro-naso-faringeos, son el agente
morfolégico de crecimiento primario que mas afecta la configuracion facial de los

primates [Moss,1973].
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Anexo | Clasificadores de etiqueta

CARACTER-NORMA

PRIMER CARACTER-INFRAORDEN
P
C

SEGUNDO Y TERCERO CARACTER-
SUPERFAMILIA

ce: Cercopithecidae
pi: Pitheciidae

cb: Cebidae

at: Atelidae

CUARTO Y QUINTO CARACTER EN
NUMERO-SUBFAMILIA

01.cercopithecinae
02.colobinae
03.pitheciinae
04.callicebinae
05.allouatinae
06.atelinae
07.cebinae
08.saimirinae
09.aotinae
10.callithrichinae

SEXTO CARACTER-TRIBU

0.Ninguna
1.Papionini
2.Cercopithecini
3.Colobini
4.Presbytini

SEPTIMO CARACTER-SEXO

F: femenino
M: masculino

DECIMO CARACTER-HABITAT

B: bosque tropical
S:sabana
G:galeria

UNDECIMO Y DUOCECIMO Y
CARACTER-LOCOMOCION

ar: cuadrupedalismo arboricola
tr: cuadrupedalismo terrestre
sa: saltador

al:alpinismo

sb: semibraquiador

DECIMOTERCERO CARACTER-TIPO
DE VISION

1.Tricromia rutinaria
2.Tricromia alélica
3.Monocromatica

DECIMOCUARTO CARACTER-
GUION

DECIMOSEXTO, DECIMOSEPTIMO Y
DECIMOCTAVO CARACTER -
NUMERO DE INDIVIDIO

01
02
03
04
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OCTAVO CARACTER-PATRON DE
ACTIVIDAD
d: diurno
n: nocturno

NOVENO CARACTER-DIETA

1.Frugivoro
2.Insectivoro
3.Folivoro
4.0mnivoro
5.Herbivoro

No se agrego la etiqueta tipo de organizacion social como parte del ID de la
etiqueta, pero si como covariable ecoldgica.

Tipo de organizacion social
1) Parejas
2) Uni mach
3) Multimacho-multihembra
4) Hordas
5) Fusion-fision
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No. ID o etiqueta No. de individuo Tipo de
Individuo en coleccion Institucion organizacion
social
1. Cce011Fd1Barl1-077 493 KUPRI 2
2. Cce011Fd1Bar1-078 503882 USNM 2
3. Cce011Fd1Gtr1-087 162 KUPRI 3
4. Cce011Fd1Gtr1-053 49 KUPRI 3
S. Cce011Fd1Gtr1-054 86 KUPRI 3
6. Cce011Fd1Gtr1-055 1241 MCPA 3
7. Cce011Fd1Gtr1-056 1725 MCPA 3
8. Cce011Fd1Gtr1-079 47 KUPRI 3
9. Cce011Fd1Gtr1-081 74 KUPRI 3
10. Cce011Fd1Gtr1-082 76 KUPRI 3
11. Cce011Fd1Gtr1-089 164 KUPRI 3
12. Cce011Fd1Gtr1-093 180 KUPRI 3
13. Cce011Fd4Gtr1-094 70 KUPRI 2
14. Cce011Fd4Gtr1-097 477 KUPRI 2
15. Cce011Fd4Str1-105 93 KUPRI 4
16. Cce011Fd4Str1-107 397 KUPRI 4
17. Cce011Fd4Str1-110 406 KUPRI 4
18. Cce011Fd4Str1-111 415 KUPRI 4
19. Cce011Fd4Str1-114 420 KUPRI 4
20. Cce011Fd4Str1-116 424 KUPRI 4
21. Cce011Fd4Str1-118 816 KUPRI 4
22. Cce011Fd4Str1-120 3086 MCPA 4
23. Cce011Md1Gtr1-080 73 KUPRI 3
24, Cce011Md1Gtr1-083 156 KUPRI 3
25. Cce011Md1Gtr1-084 157 KUPRI 3
26. Cce011Md1Gtr1-085 160 KUPRI 3
217. Cce011Md1Gtr1-086 161 KUPRI 3
28. Cce011Md1Gtr1-088 163 KUPRI 3
29. Cce011Md1Gtr1-090 168 KUPRI 3
30. Cce011Md1Gtr1-091 169 KUPRI 3
31. Cce011Md1Gtr1-092 170 KUPRI 3
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32. Cce011Md4Gtr1-095 70 KUPRI 2
33. Cce011Md4Gtr1-096 476 KUPRI 2
34. Cce011Md4Gtr1-098 479 KUPRI 2
35. Cce011Md4Gtr1-099 511 KUPRI 2
36. Cce011Md4Gtr1-100 1623 MCPA 2
37. Cce011Md4Gtr1-101 83109 USNM 2
38. Cce011Md4Str1-106 241 KUPRI 4
39. Cce011Md4Str1-108 402 KUPRI 4
40. Cce011Md4Str1-109 404 KUPRI 4
41. Cce011Md4Str1-112 417 KUPRI 4
42. Cce011Md4Str1-113 419 KUPRI 4
43. Cce011Md4Str1-115 423 KUPRI 4
44, Cce011Md4Str1-117 734 KUPRI 4
45. Cce011Md4Str1-119 2365 MCPA 4
46. Cce011Md4Str1-121 5799 MCPA 4
47. Cce011Md4Str1-122 6441 MCPA 4
48. Cce011Md5Str1-123 142 MCPA 4
49. Cce011Md5Str1-124 446 KUPRI 4
50. Cce012Fd1Barl1-057 51 KUPRI 2
51. Cce012Fd1Bar1-059 86 KUPRI 2
52. Cce012Fd1Bar1-060 969 KUPRI 2
53. Cce012Fd1Barl1-061 1061 KUPRI 2
54. Cce012Fd1Bar1-063 482 MCPA 2
55. Cce012Fd1Bar1-066 2206 MCPA 2
56. Cce012Fd1Barl1-071 45431 USNM 2
57. Cce012Fd1Gtr1-072 58 KUPRI 3
58. Cce012Fd1Gtr1-074 967 KUPRI 3
59. Cce012Fd1Gtr1-076 270440 USNM 3
60. Cce012Fd2Bsal-102 137 MCPA 2
61. Cce012Fd2Bsal-104 98534 USNM 2
62. Cce012Md1Bar1-058 53 KUPRI 3
63. Cce012Md1Bar1-062 1073 KUPRI 3
64. Cce0l12Md1Barl1-064 1018 MCPA 3
65. Cce012Md1Barl1-065 1859 MCPA 3
66. Cce012Md1Bar1-067 2366 MCPA 3
67. Cce012Md1Bar1-068 2391 MCPA 3
68. Cce012Md1Bar1-069 2578 MCPA 3
69. Cce012Md1Bar1-070 4447 MCPA 3
70. Cce012Md1Gtr1-073 924 KUPRI 3
71. Cce012Md1Gtr1-075 4237 MCPA 3
72. Cce012Md2Bsal-103 98519 USNM 2
73. Cce023Fd3Barl1-127 88 KUPRI 2
74. Cce023Fd3Barl-128 666 KUPRI 2
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75. Cce023Fd3Barl1-129 670 KUPRI 2
76. Cce023Fd3Bar1-130 671 KUPRI 2
7. Cce023Fd3Barl1-132 939 KUPRI 2
78. Cce023Fd3Bar1-135 2317 MCPA 2
79. Cce023Fd3Bar1-137 60 KUPRI 3
80. Cce023Fd3Bar1-138 62 KUPRI 3
81. Cce023Fd3Bar1-139 95 KUPRI 3
82. Cce023Fd3Barl1-140 854 KUPRI 3
83. Cce023Fd3Barl-141 941 KUPRI 3
84. Cce023Fd3Garl-161 853 KUPRI 3
85. Cce023Md3Bar1-125 33 KUPRI 3
86. Cce023Md3Bar1-126 55 KUPRI 3
87. Cce023Md3Bar1-131 938 KUPRI 3
88. Cce023Md3Bar1-133 510 MCPA 3
89. Cce023Md3Bar1-134 1042 MCPA 3
90. Cce023Md3Bar1-136 2317 MCPA 3
91. Cce023Md3Barl1-142 943 KUPRI 3
92. Cce023Md3Bar1-143 946 KUPRI 3
93. Cce023Md3Barl1-144 481795 USNM 3
94, Cce023Md3Bsal-162 777331 USNM 3
95. Cce023Md3Garl-163 395 MCPA 3
96. Cce024Fd3Barl-167 218443 USNM 2
97. Cce024Fd3Barl1-170 934 KUPRI 2
98. Cce024Fd3Bar1-171 936 KUPRI 2
99. Cce024Fd3Barl-172 1046 KUPRI 2
100. Cce024Fd3Barl-173 2136 USNM 2
101. Cce024Fd3Barl1-174 113174 USNM 2
102. Cce024Fd3Bsal-145 97 KUPRI 2
103. Cce024Fd3Bsal-146 100 KUPRI 2
104. Cce024Fd3Bsal-148 928 KUPRI 2
105. Cce024Fd3Bsal-153 1052 KUPRI 2
106. Cce024Fd3Bsal-154 1055 KUPRI 2
107. Cce024Fd3Bsal-156 1545 MCPA 2
108. Cce024Md3Barl-165 268887 USNM 2
109. Cce024Md3Barl-166 26888 USNM 2
110. Cce024Md3Bar1-168 290060 USNM 2
111. Cce024Md3Bar1-169 2103 USNM 2
112. Cce024Md3Barl-175 252777 USNM 2
113. Cce024Md3Bsal-147 272 KUPRI 2
114. Cce024Md3Bsal-149 445 KUPRI 2
115. Cce024Md3Bsal-150 926 KUPRI 2
116. Cce024Md3Bsal-151 930 KUPRI 2
117. Cce024Md3Bsal-152 1050 KUPRI 2
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118. Cce024Md3Bsal-155 1057 KUPRI 2
119. Cce024Md3Bsal-157 180 MCPA 2
120. Cce024Md3Bsal-158 20 MCPA 2
121. Cce024Md3Bsal-159 4532 MCPA 2
122. Cce024Md3Bsal-160 2790 MCPA 2
123. Cce024Md3Bsal-164 2440 MCPA 3
124. Pat0O50Fd3Bar1-001 558 KUPRI 3
125. Pat050Fd3Bar1-002 559 KUPRI 3
126. Pat0O50Fd3Bar1-006 965 KUPRI 3
127. Pat050Fd3Bar1-008 6243 USNM 3
128. Pat0O50Fd3Bar1-009 690 MCPA 3
129. Pat050Fd3Bar1-010 668 MCPA 3
130. Pat050Md3Bar1-003 560 KUPRI 3
131. Pat050Md3Bar1-004 561 KUPRI 3
132. Pat050Md3Bar1-005 961 KUPRI 3
133. Pat050Md3Bar1-007 169 USNM 3
134. Pat0O60Fd1Bar2-037 542 KUPRI 5
135. Pat060Fd1Bsb2-013 540 KUPRI 5
136. Pat060Fd1Bsb2-014 546 KUPRI 5
137. Pat060Fd1Bsb2-015 556 KUPRI 5
138. Pat060Fd1Bsb2-017 Al1175 USNM 5
139. Pat060Md1Bar2-038 680 MCPA 5
140. Pat060Md1Bar2-039 1716 USNM 5
141. Pat060Md1Bar2-040 2442 MCPA 5
142. Pat060Md1Bsb2-012 1242 KUPRI 5
143. Pat060Md1Bsbh2-016 1766 MCPA 5
144, Pat060Md1Bsb2-018 1073 MCPA 5
145. Pat060Md1Bsbh2-019 B-4690 MCPA 5
146. Pcb070Fd4Gar2-031 953 KUPRI 3
147. Pcb070Fd4Gar2-032 955 KUPRI 3
148. Pcb070Fd4Gar2-034 1067 KUPRI 3
149. Pcb070Fd4Gar2-035 2325 MCPA 3
150. Pcb070Md4Gar2-030 951 KUPRI 3
151. Pcb070Md4Gar2-033 957 KUPRI 3
152. Pcb070Md4Gar2-036 2326 MCPA 3
153. Pcb080Md4Bsa2-045 2360 MCPA 3
154. Pcb090Fn4Bar3-011 DK 2718 MCPA 1
155. Pcb100Fd2Bal2-023 14 MCPA 1
156. pcb100Fd2Bal2-026 2545 MCPA 1
157. Pcb100Fd2Bal2-029 85 MCPA 1
158. Pcb100Fd2Bal2-048 15 MCPA 1
159. Pcb100Fd2Bal2-049 49 MCPA 1
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160. Pcb100Fd2Bal2-050 16 MCPA 1
161. Pcb100Fd2Bal2-052 2556 MCPA 1
162. Pcb100Md2Bal2-024 813 MCPA 1
163. Pcb100Md2Bal2-025 142 MCPA 1
164. Pcb100Md2Bal2-027 13 MCPA 1
165. Pcb100Md2Bal2-028 44 KUPRI 1
166. Pcb100Md2Bal2-041 167 MCPA 1
167. Pcb100Md2Bal2-042 255 MCPA 1
168. Pcb100Md2Bal2-046 5836 MCPA 1
169. Pcb100Md2Bal2-047 141 MCPA 1
170. Pcb100Md2Bal2-051 689 MCPA 1
171. Ppi030Fd1Bar2-021 15323 USNM 3
172. Ppi030Md1Bal2-043 43 KUPRI 1
173. Ppi030Md1Bal2-044 1500 MCPA 1
174. Ppi030Mdi1Bar2-020 0 USNM 3
175. Ppi040Fd1Bsa2-022 649 MCPA 1
Norma basal
No. Tipo de
Individuo ID o etiqueta Institucion | No. de individuo organizacion
en coleccion social
1. Cce011Fd1Barl-077 KUPRI 493 2
2. Cce011Fd1Bar1-078 USNM 503882 2
3. Cce011Fd1Gtr1-087 KUPRI 162 3
4. Cce011Fd1Gtr1-053 KUPRI 49 3
5. Cce011Fd1Gtr1-054 KUPRI 86 3
6. Cce011Fd1Gtr1-055 MCPA 1241 3
7. Cce011Fd1Gtr1-056 MCPA 1725 3
8. Cce011Fd1Gtr1-079 KUPRI 47 3
9. Cce011Fd1Gtr1-081 KUPRI 74 3
10. Cce011Fd1Gtr1-082 KUPRI 76 3
11. Cce011Fd1Gtr1-089 KUPRI 164 3
12. Cce011Fd1Gtr1-093 KUPRI 180 3
13. Cce011Fd4Gtr1-094 KUPRI 70 2
14. Cce011Fd4Gtr1-097 KUPRI 477 2
15. Cce011Fd4Str1-105 KUPRI 93 4
16. Cce011Fd4sStr1-107 KUPRI 397 4
17. Cce011Fd4Str1-110 KUPRI 406 4
18. Cce011Fd4Str1-111 KUPRI 415 4
19. Cce011Fd4sStr1-114 KUPRI 420 4
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20. Cce011Fd4Str1-116 KUPRI 424 4
21. Cce011Fd4Str1-118 KUPRI 816 4
22. Cce011Fd4Stri1-120 MCPA 3086 4
23. Cce011Md1Gtr1-080 KUPRI 73 3
24. Cce011Md1Gtr1-083 KUPRI 156 3
25. Cce011Md1Gtr1-084 KUPRI 157 3
26. Cce011Md1Gtr1-085 KUPRI 160 3
27. Cce011Md1Gtr1-086 KUPRI 161 3
28. Cce011Md1Gtr1-088 KUPRI 163 3
29. Cce011Md1Gtr1-090 KUPRI 168 3
30. Cce011Md1Gtr1-091 KUPRI 169 3
31. Cce011Md1Gtr1-092 KUPRI 170 3
32. Cce011Md4Gtr1-095 KUPRI 70 2
33. Cce011Md4Gtr1-096 KUPRI 476 2
34. Cce011Md4Gtr1-098 KUPRI 479 2
35. Cce011Md4Gtr1-099 KUPRI 511 2
36. Cce011Md4Gtr1-100 MCPA 1623 2
37. Cce011Md4Gtr1-101 USNM 83109 2
38. Cce011Md4Str1-106 KUPRI 241 4
39. Cce011Md4Str1-108 KUPRI 402 4
40. Cce011Md4Str1-109 KUPRI 404 4
41. Cce011Md4Str1-112 KUPRI 417 4
42. Cce011Md4Str1-113 KUPRI 419 4
43. Cce011Md4Str1-115 KUPRI 423 4
44, Cce011Md4sStr1-117 KUPRI 734 4
45, Cce011Md4Str1-119 MCPA 2365 4
46. Cce011Md4str1-121 MCPA 5799 4
47. Cce011Md4Str1-122 MCPA 6441 4
48. Cce011Md5Str1-123 MCPA 142 4
49, Cce011Md5Str1-124 KUPRI 446 4
50. Cce012Fd1Bar1-057 KUPRI 51 2
51. Cce012Fd1Bar1-059 KUPRI 86 2
52. Cce012Fd1Bar1-060 KUPRI 969 2
53. Cce012Fd1Bar1-061 KUPRI 1061 2
54. Cce012Fd1Bar1-063 MCPA 482 2
55. Cce012Fd1Bar1-066 MCPA 2206 2
56. Cce012Fd1Bar1-071 USNM 45431 2
57. Cce012Fd1Gtr1-072 KUPRI 58 3
58. Cce012Fd1Gtr1-074 KUPRI 967 3
59. Cce012Fd1Gtr1-076 USNM 270440 3
60. Cce012Fd2Bsal-102 MCPA 137 2
61. Cce012Fd2Bsal-104 USNM 98534 2
62. Cce012Md1Bar1-058 KUPRI 53 3
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63. Cce012Md1Bar1-062 KUPRI 1073 3
64. Cce012Md1Barl-064 MCPA 1018 3
65. Cce012Md1Barl-065 MCPA 1859 3
66. Cce012Md1Bar1-067 MCPA 2366 3
67. Cce012Md1Bar1-068 MCPA 2391 3
68. Cce012Md1Bar1-069 MCPA 2578 3
69. Cce012Md1Bar1-070 MCPA 4447 3
70. Cce012Md1Gtr1-073 KUPRI 924 3
71. Cce012Md1Gtr1-075 MCPA 4237 3
72. Cce012Md2Bsal-103 USNM 98519 2
73. Cce023Fd3Bar1-127 KUPRI 88 2
74. Cce023Fd3Bar1-128 KUPRI 666 2
75. Cce023Fd3Bar1-129 KUPRI 670 2
76. Cce023Fd3Bar1-130 KUPRI 671 2
77. Cce023Fd3Bar1-132 KUPRI 939 2
78. Cce023Fd3Bar1-135 MCPA 2317 2
79. Cce023Fd3Bar1-137 KUPRI 60 3
80. Cce023Fd3Bar1-138 KUPRI 62 3
81. Cce023Fd3Bar1-139 KUPRI 95 3
82. Cce023Fd3Bar1-140 KUPRI 854 3
83. Cce023Fd3Bar1-141 KUPRI 941 3
84. Cce023Fd3Garl-161 KUPRI 853 3
85. Cce023Md3Barl1-125 KUPRI 33 3
86. Cce023Md3Barl1-126 KUPRI 55 3
87. Cce023Md3Bar1-131 KUPRI 938 3
88. Cce023Md3Bar1-133 MCPA 510 3
89. Cce023Md3Barl-134 MCPA 1042 3
90. Cce023Md3Bar1-136 MCPA 2317 3
91. Cce023Md3Bar1-142 KUPRI 943 3
92. Cce023Md3Bar1-143 KUPRI 946 3
93. Cce023Md3Bsal-162 USNM 777331 3
94. Cce023Md3Gar1-163 MCPA 395 3
95. Cce024Fd3Bar1-167 USNM 218443 2
96. Cce024Fd3Bar1-170 KUPRI 934 2
97. Cce024Fd3Bar1-171 KUPRI 936 2
98. Cce024Fd3Bar1-172 KUPRI 1046 2
99. Cce024Fd3Bar1-173 USNM 2136 2
100. Cce024Fd3Bar1-174 USNM 113174 2
101. Cce024Fd3Bsal-145 KUPRI 97 2
102. Cce024Fd3Bsal-146 KUPRI 100 2
103. Cce024Fd3Bsal-148 KUPRI 928 2
104. Cce024Fd3Bsal-153 KUPRI 1052 2
105. Cce024Fd3Bsal-154 KUPRI 1055 2
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106. Cce024Fd3Bsal-156 MCPA 1545 2
107. Cce024Md3Barl-165 USNM 268887 2
108. Cce024Md3Barl1-168 USNM 290060 2
109. Cce024Md3Barl1-169 USNM 2103 2
110. Cce024Md3Barl1-175 USNM 252777 2
111. Cce024Md3Bsal-147 KUPRI 272 2
112. Cce024Md3Bsal-149 KUPRI 445 2
113. Cce024Md3Bsal-150 KUPRI 926 2
114. Cce024Md3Bsal-151 KUPRI 930 2
115. Cce024Md3Bsal-152 KUPRI 1050 2
116. Cce024Md3Bsal-155 KUPRI 1057 2
117. Cce024Md3Bsal-157 MCPA 180 2
118. Cce024Md3Bsal-158 MCPA 20 2
119. Cce024Md3Bsal-159 MCPA 4532 2
120. Cce024Md3Bsal-160 MCPA 2790 2
121. Cce024Md3Bsal-164 MCPA 2440 3
122. Pat050Fd3Bar1-001 KUPRI 558 3
123. Pat050Fd3Bar1-002 KUPRI 559 3
124. Pat050Fd3Bar1-006 KUPRI 965 3
125. Pat050Fd3Bar1-008 USNM 6243 3
126. Pat050Fd3Bar1-009 MCPA 690 3
127. Pat050Fd3Bar1-010 MCPA 668 3
128. Pat050Md3Bar1-003 KUPRI 560 3
129. Pat050Md3Bar1-004 KUPRI 561 3
130. Pat050Md3Bar1-005 KUPRI 961 3
131. Pat050Md3Bar1-007 USNM 169 3
132. Pat060Fd1Bar2-037 KUPRI 542 5
133. Pat060Fd1Bsbh2-013 KUPRI 540 5
134. Pat060Fd1Bsb2-014 KUPRI 546 5
135. Pat060Fd1Bsh2-015 KUPRI 556 5
136. Pat060Fd1Bsb2-017 USNM All75 5
137. Pat060Md1Bar2-038 MCPA 680 5
138. Pat060Md1Bar2-039 USNM 1716 5
139. Pat060Md1Bar2-040 MCPA 2442 5
140. Pat0O60Md1Bsb2-012 KUPRI 1242 5
141. Pat060Md1Bsb2-016 MCPA 1766 5
142. Pat0O60Md1Bsb2-018 MCPA 1073 5
143. Pat060Md1Bsb2-019 MCPA B-4690 5
144. Pcb070Fd4Gar2-031 KUPRI 953 3
145. Pcb070Fd4Gar2-032 KUPRI 955 3
146. Pcb070Fd4Gar2-034 KUPRI 1067 3
147. Pcb070Fd4Gar2-035 MCPA 2325 3
148. Pcb070Md4Gar2-030 KUPRI 951 3
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149. Pcb070Md4Gar2-033 KUPRI 957 3
150. Pcb070Md4Gar2-036 MCPA 2326 3
151. Pcb080Md4Bsa2-045 MCPA 2360 3
152. Pcb090Fn4Bar3-011 MCPA DK_2718 1
153. Pcb100Fd2Bal2-023 MCPA 14 1
154. pcb100Fd2Bal2-026 MCPA 2545 1
155. Pcb100Fd2Bal2-029 MCPA 85 1
156. Pcb100Fd2Bal2-048 MCPA 15 1
157. Pcb100Fd2Bal2-049 MCPA 49 1
158. Pcb100Fd2Bal2-050 MCPA 16 1
159. Pcb100Fd2Bal2-052 MCPA 2556 1
160. Pcb100Md2Bal2-024 MCPA 813 1
161. Pcb100Md2Bal2-025 MCPA 142 1
162. Pcb100Md2Bal2-027 MCPA 13 1
163. Pcb100Md2Bal2-028 KUPRI 44 1
164. Pcb100Md2Bal2-041 MCPA 167 1
165. Pcb100Md2Bal2-042 MCPA 255 1
166. Pcb100Md2Bal2-046 MCPA 5836 1
167. Pcb100Md2Bal2-047 MCPA 141 1
168. Pcb100Md2Bal2-051 MCPA 689 1
169. Ppi0O30Fd1Bar2-021 USNM 15323 3
170. Ppi030Md1Bal2-043 KUPRI 43 1
171. Ppi030Md1Bal2-044 MCPA 1500 1
172. Ppi030Md1Bar2-020 USNM 0 3
173. Ppi040Fd1Bsa2-022 MCPA 649 1
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ANEXO Ill Analisis preliminares

PCA por norma

Superimposicion Procrustes

Para el analisis de los datos computacionales se utiliz6 el software MorphoJ (version
1.07a), una vez importados los datos y con el propdsito de obtener la maxima
informacion de la forma, se realizé un analisis de superposicion de Procrustes y un
Andlisis de componentes Principales para cada una de las normas de la muestra,
previo a comprobar las hipétesis de modularidad previamente mencionadas.

Andlisis de Superimposion Procrustes

MorphoJ implementa un analisis de superimposicion Procrustes completo, en
conjunto con una proyeccién en el espacio tangente al espacio de forma lo que
produce un nuevo conjunto de variables de forma que fueron utilizados en analisis
posteriores. La informacion sobre el tamafio de la configuracion de los landmarks

de cada norma se conservo en el conjunto de datos [Klingenberg, 2019].

Valores atipicos

Después de extraer la informacion sobre la forma y con el fin de corregir los errores
asociados a la digitalizacién y edicion de landmarks (localizacion u omision), se
realiz6 un andlisis para encontrar los valores atipicos de la muestra (aquellos
individuos que se ubican fuera del rango de la distribucion normal), para ello
MorphoJ dispone de una interfaz especifica que calcula la distancia de la forma a la
media de cada uno de los individuos. Igualmente el programa calculo la Distancia al
cuadrado Malahanobis, esta describe la distancia entre cada individuo y el centro
de la muestra. Cuando un individuo se encuentra en el centro de la muestra, la
distancia de Mahalanobis es cero y cuando un individuo se encuentra distante del
centro muestral la distancia es mayor a cero. Por lo tanto, los datos que se

encuentran lejos del centro muestral se consideran valores atipicos o outliers
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[Mufioz-Garcia y Amon-Uribe, 2103]. Los valores atipicos se calcularon para cada
una de las tres normas. La distancia Malahanobis es un indicador que identifica que

tan inusual es un individuo respecto al resto de la muestra [Klingenberg, 2019].

En la figura 1, se representa la distribucién acumulativa de las distancias de los
especimenes individuales respecto a la forma media de cada norma de la muestra.
La curva azul representa la distribucion normal multivariadaa justados a los datos
muestrales, mientras que la curva roja muestra la distribucion de las distancias
respecto al conjunto de datos[Klingenberg, 2019]. Estos diagramas deben ser

tomados como una guia aproximada de la calidad de los datos.
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Figura 1.Distancias Mahalanobis. En cada norma, la curva roja se desplaza hacia la regién superior derecha del
diagrama indicando que hay pocos casos atipicos.

Norma frontal-Analisis de componentes principales (PCA)

Una vez identificados los valares atipicos para cada norma y tras haber extraido la
informacion de la forma mediante un ajuste Procrustes, junto con una matriz de
covarianza se realizd un analisis de componentes principales (PCA). El analisis
indico un total de 26 componentes principales. Los primeros dos PC de la norma

frontal explican el 69.692 % de la varianza total acumulada.

Tabla 1. Valor acumulado de la varianza de los dos primeros PC, de la horma

frontal.
Componente Eigenvalue % de Varianza %Varianza
acumulada
1 0.01633334 58.296 58.296
2 0.00319295 11.396 69.692

% Variance

5 10 15 20 25

Principal components
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Gréfico 4. Acumulacion de los 26 componentes principales.

.t

Sy ya

PC1

Figura 3. Rejilla de deformacion de componente principal 1 para la norma frontal: “Posicién y tamafio de la

region frontal media”

El primer componente explica el 58.296% de la variacion total de la norma frontal.
Los puntos que presentan un desplazamiento significativo corresponden a
Dracryon derecho ,12 (Rhinion), 13 (Nasoespinal), 14 (Alare derecho) y 15 (Alare
izquierdo).El punto nimero 7 corresponde a un punto craneomeétrico par vinculado
a la region interorbitaria del orden Primates. Por su parte el mayor desplazamiento
en la gradilla se observa el conjunto de landmarks 12 , 13, 14 y 15, todos
relacionados con la amplitud nasal anterior. De manera individual, el landmark
namero 12 que corresponde a Rhinion, es el punto donde se observa el mayor
desplazamiento o variacion en la rejilla. Rhinion representa la linea media en el
extremo inferior de la estructura ésea de la nariz (los huesos nasales) por lo que el

landmark se asocia a las diferentes longitudes de los mismos.
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Figura 4. Rejilla de deformacidén de componente principal 2 para la norma frontal:

“Margen lateral del esplacnocraneo”

El segundo el CP2 explica el 11.396% de la variacion total de la muestra y en él se
observan que los cambios de mayor magnitud de la forma se localizan en los
margenes externos del esplacnocraneo. Los landmarks que mas desplazamiento
presentan son el landmark 3 (sutura orbital) y el landmark 8 (Jugale). El landmark 3
representa el margen lateral externo de la cavidad orbitaria y tiende a desplazarse
hacia la regién superior del crAneo; mientras que Jugale, al ser el punto de mayor
profundidad de la escotadura entre las apofisis temporal y el proceso frontal del
cigomatico; tiende a desplazarse hacia la regién inferior de la gradilla.
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Componente principal 1: “Posicion y tamaino de la region frontal media”

contra componente principal dos : “Margen lateral del esplacnocraneo” CP1
vs CP2
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Principal component 1

Grafico 5. Morfoespacio por Infraorden de los CP1 “ Posicion y tamafio de la region frontal media” vs. CP2
“Margen lateral del esplacnocraneo”, de la norma frontal. En éste gréfico se utilizo como clasificador el infraorden
de los ejemplares de la muestra, las categorias utilizadas son: Catarrhini (C) y Platyrrhini (P).
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Gréfico 6. Morfoespacio por subfamilia de los CP1 “ Posiciéon y tamafio de la region frontal media” vs. CP2

“Margen lateral del esplacnocraneo”, de la norma frontal. Se utiliz6 como clasificador la subfamilia a la que

pertencen los ejemplares de la muestra, las categorias utilizadas son: 01. que corresponde a Cercopithecinae,
02. Colobinae, 03. Pitheciinae, 04. Callicebinae, 05. Allouatinae,06. Atelinae, 07. Cebinae, 08. Saimirinae,09.

Aotinae, 10. Callithrichinae.
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Grafico 7. Morfoespacio por individuo de los CP1 “ Posicion y tamafio de la regiéon frontal media” vs. CP2
“Margen lateral del esplacnocraneo”, de la norma frontal. En éste grafico se utilizé como clasificador el numero

original de cada individuo en la base de datos para identificar los casos atipicos.

En el morofespacio de los CP1 vs. CP2 de la norma frontal, la mayoria de los
individuos pertenecientes al infraorden Platyrrhini se agrupan en la regién positiva
de ambos componentes, siendo el Gnico caso atipico el individuo 174. Este individuo

pertenece a la subfamilia Pitheciinae (grafico 6).

Mientras que la mayoria de los individuos pertenecientes a Catarrhini se localizan
en en ambas regiones negativas del eje. Sin embargo, la subfamilia Colobinae
(gréfico 6) se ubica en la region positiva del CP1, por lo que la distribucion de la
variacion de éste infraorden es mas amplia. Los casos atipicos de esta subfamilia,
encontrados en la region positiva del CP1 son: el individuo 93 que pertenece a un

miembro de la tribu Colobini y el punto 101 que miembro de la tribu Presbytini.

En contraste el individuo 38, que pertenece al infraorden Catarrhini, a la subfamilia
Cercophithecinae y a la tribu Papionini, es el inico caso atipico de este grupo. Cabe
sefialar que la comprobacién de la hipétesis modular que a continuacion se
presenta, permitira comprender qué maédulos varian y en qué medida se relacionan

con factores ecologicos-comportamentales.

Norma lateral-Analisis de componentes principales (PCA)
Para la norma lateral, el analisis indic6 un total de 26 componentes principales. Los
primeros dos PC de la norma fnateral explican el 73.868 % de la varianza total

acumulada.
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Tabla 2. Valor acumulado de la varianza de los dos primeros PC, de la norma

lateral.

Componente Eigenvalue % de Varianza %Varianza

1 0.01183934 61.411 61.411
2 0.00240154 12.457 73.868
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Gréfico 3. Acumulacion de los 26 componentes principales.
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Figura 5. Gradilla de deformacién de componente principal 1 para la norma lateral: “Posicion y tamafo de la
abertura nasal”

202



Integracion morfolégica de la region facial (visual y olfativa) en el Orden Primates: Catarrhini y Platyrrhini

Salazar-Rodriguez A.

El primer componente explica el 61.411% de la variaza total de la norma lateral del
craneo. Este componente agrupa cambios relacionados con el tamafio y posicion
de la nariz anterior. Por otro lado, también se asocia con el grado de prognatismo
de los especimenes pertencecientes a cada infraorden. Los landmarks con mayor
variacion son el 8 (Orbital), 11 (Rhinion), 12 (Nasoespinal) y 13 (Prostion); los
altimos tres landmarks se ubican en la linea media-inferior del esplacnocraneo. El
landmark nimero 8 también presenta variabilidad de forma; sin embargo es el Gnico
landmark ubicado en la region superior del rostro . Por su parte Rhinion vuelve a
presentar una variabilidad significativa en ésta norma, asociandose con las
diferentes longitudes de los nasales, desplazandose hacia la region inferior del
rostro. En contraste con los puntos Nasoespinal y Porion que tienden a desplazarse
sobre la linea media en la region inferior del esplacnocraneo, pero en direccion
anterior, lo que se asocia con los diferentes niveles de prognatismo representados
en la muestra. Cabe sefialar que el esplacnocraneo de Catarrhini es mas prégnata

que el de Platyrrhini.

Dado que el tamafio y propiedades de la cavidad nasal afectan directamente tanto
el flujo del aire durante la inspiracién (entrada de aire) y la espiracion (salida de
aire), como las funciones de acondicionamiento del aire inspirado para evitar que
se dafen los tejidos sensibles de la mucosa pulmonar (donde el aire debe estar a
temperatura corporal y casi saturado para facilitar el intercambio de gases); y la
retenciéon de la humedad durante el proceso de espiracion (especialmente en
ambientes secos) [Negus, 1958 y Franciscus y Trinkaus, 1988]; ésta norma
permite dimensionar los cambios en la forma de la region externa de la cavidad
nasal; no bstante, observar los cambios al interior de la estructura mediante un corte

sagital permitiria obtener una mejor comprension de la estructura en su totalidad.
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Figura 5. Gradilla de deformacién de componente principal 2 para la norma lateral:"Enlongamiento del craneo”

En el segundo componente principal de la norma lateral se observa que los cambios
de mayor magnitud se encuentran en los landmarks 5 (Inion) y 6 (Opisto). Estos
landmarks se relacionan con la elongacion del neurocraneo, especificamente la
elongacion del hueso occipital. Inion se desplaza hacia la region inferior de la
gradilla, mientras que Opisto se desplaza sobre la linea media en el margen
posterior del foramen magnum.

Inion es un punto de la linea media ectocraneal en la base de la protuberancia
occipital externa. La anatomia 0sea en esta regiéon es muy variable, con crestas,

bultos o proyecciones de hueso.

Componente principal 1: “Posicion y tamaio de la abertura nasal” contra

componente principal dos : “Enlongamiento del craneo” CP1 vs CP2
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Principal component 1

Morfoespacio por Infraorden de los CP1 “Posicién y tamafo de la abertura nasal” vs. CP2 “Enlongamiento del
craneo.”En éste grafico se utilizd como clasificador el infraorden de los ejemplares de la muestra, las categorias
utilizadas son: Catarrhini (C) y Platyrrhini (P).
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Morfoespacio por Infraorden de los CP1 “Posicién y tamafio de la abertura nasal” vs. CP2 “Enlongamiento del

craneo” de la norma lateral. En éste grafico Se utilizé como clasificador la subfamilia a la que pertencen los

ejemplares de la muestra, las categorias utilizadas son: 01. que corresponde a Cercopithecinae, 02. Colobinae,
03. Pitheciinae, 04. Callicebinae, 05. Allouatinae,06. Atelinae, 07. Cebinae, 08. Saimirinae,09. Aotinae, 10.

Callithrichinae.
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Principal component 1

Morfoespacio por Infraorden de los CP1 “Posicion y tamafio de la abertura nasal” vs. CP2 “Enlongamiento del
craneo” de la norma lateral. En éste grafico se utilizé como clasificador el niUmero original de cada individuo en

la base de datos para identificar los casos atipicos.

El morfoespacio por infraorden del CP1 “Posicion y tamafio de la abertura nasal” vs.
CP2 “Enlongamiento del craneo” indica una separacién clara entre ambos
infradrdenes, posicionandose el infradrden Catarrhini en la region positiva de ambos
componentes, lo que indica que el grupo presenta la variabilidad de forma mas
amplia. En contraste con Platyrrhini que se distribuye mayoritarimente en la region
negativa del CP1y en laregion central del CP2. Respecto al morfoespacio analizado
por subfamilias, existe una superimposicion de las elipses pertenecientes a las
subfamilias 02.Colobinae, 03.Pitheciinae, 04.Callicebinae, 06.Atelinae, 07.Cebinae,
08.Saimirinae, 09.Aotinae, 10.Callithrichinae, en la regién negativa del CP1 y sobre
el area central del CP2, lo que indica que el tamafio y posion de la abertura nasal
es similar en éstos y que, si bien existe variedad de forma respecto a la elongacién
del neurocraneo, no es tan abrupta como la variabilidad observada en

Cercopithecinae.
No obstante, la subfamilia Cercophithecinae y Allouatinae, son las que presentan

mayor variacion. Para la superfamilia Alouattinae, la concentracién total de

individuos se ubica en la la zona central del CP1(casi sobre el eje) y la region
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negativa del CP2.Mientras que Cercophitecinae se concentra mayoritariamente en

las regiones positivas de ambos componentes.

En cuanto a los casos atipicos, existen seis individuos Cercopithecinae que
presentan una elongacién craneal superior al resto, estos son : 123 que peretence
al género Theropithecus y el caso niumero 108 que pertenece a un Papion; y a los
individuos 98, 101, 96, 05 son del Mandrillus.

Por su parte, también existen dos casos atipicos pertenecientes a los géneros
Colobus,en las areas negativas de ambos componentes. Mientras que los individus
004 y 005, pertencen al género Alouatta y se distribuyen sobre la region central del
CP1, por lo que se asocia una mayor variabilidad en cuanto a la longitud del

neurocraneo.

Norma basal-Analisis de componentes principales (PCA)
El analisis de componentes principales de la norma basal indicdé un total de 32
componentes principales. Los primeros dos PC de la norma frontal explican el

77.602 % de la varianza total acumulada.

Tabla 2. Valor acumulado de la varianza de los dos primeros PC, de la norma basal.

Componente Eigenvalue % de Varianza %Varianza
1 0.01126095 67.859 67.859
2 0.00161688 9.743 77.602
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Grafico 4. Acumulacién de los 32 componentes principales.
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Figura 5. Gradilla de deformacion de componente principal 1 para la norma

basal:”"Enlongamiento del paladar”

El primer componente principal explica el 67.859 de la varianza total presente en la
norma basal. La gradilla, de manera general, presenta una mayor distorsion en la
region anterio-medial de la base del craneo; siendo el landamark niumero 11 (Orale)
el que mas desplazamiento presenta. Este es un punto de interseccion sobre la

linea media del paladar duro, se trata del cruce de una linea perpendicular a los
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margenes posteriores de los alvéolos de los incisivos centrales, anterior al vomer y
relacionado con la longitud del paladar y su variabilidad en ambos infradrdenes.
Mientras que los landmark 14 (esquina inferior-lateral de la concha nasal derecha),
15 (esquina inferior-lateral de la concha nasal izquierda) y 16 (Horminion) presentan
un ligero desplazamiento, éstos se asocian con la variablidad de la region nasal
inferior y experimentan una deformacion hacia la region posterior del craneo. Por su
parte los landmark 1 (Basion) y 2 (Opistion) no presentan desviacion, por lo que la

sefial filogenética es fuerte en esta area.

&

PC2

Figura 6. Gradilla de deformacién de componente principal 2 para la norma

basal:"Variacion de la region medial basal”

El segundo componente principal explica el 9.743% de variacion total de la base del
craneo. Este componente agrupa cambios relacionados con los numerosos orificios
gue dan paso a nervios, arterias y venas. La gradilla, en general, presenta una
distorsion en el extremo posterior de la base del craneo. Los landmark con mayor
variacion corresponden al niamero 2 (Opistion) en el extremo posterior de la base

del craneo, 3 y 4 (foramen yugular anterior y posterior derecho), 5 y 6 ( foramen
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yugular anterior y posterior izquierdo), y a los landamarks 7 y 8 (canal carotideo
derecho e izquierdo).Cabe destacar que el landmark 1 presenta un desplazamiento

minimo.

Opistion es el punto medio en el margen posterior del foramen magnum. En
Anthropoidea el foramen magnum se ubica en direccion antero-medial, con varias
expeciones, entre ellas la subfamilia Alouattinae, donde se localiza en direccién
postero-medial; se ha sugerido que se trata de un cambio secundario resultado del
reposicionamiento de la cabeza debido al crecimiento del hueso hioides y la
mandibula que forman parte del inusual aparato vocal de estos primates.En
contraste, en la subfamilia Saimirinae donde el foramen magnum se posiciona de

manera medial en la base del craneo [Ankel-Simon, 2007].

Respesto al canal carotideo , los landmarks 7 y 8 se desplazan de manera
lateral.Este canal es el principal suministro de sangre en el craneo primate y procede
de dos ramas de la arteria carotida. La carétida externa encargada de irrigar sangre
a las estructuras del cuello y la rostro, y la carétida interna que irriga el cerebro y el
0jo. Es impornate porque en éste agujero comienza el triangulo carétido-oftalmico,
gue es un espacio a través del cual discurre la arteria oftdlmica desde la arteria
carétida interna hasta el puntal optico. El techo del triangulo es el nervio éptico, la
pared medial es el cuerpo del hueso esfenoides, la pared lateral es el proceso
clinoide anterio-proximal, mienras que el piso es la arteria car6tida interna junto con
el anillo dural distal [Bugge, 1980; Fleagle, 2013].

No obstante, el diametro del agujero carotideo aumenta con el incremento del
tamafio relativo del cerebro en los primates, como lo indica la hip6tesis de la matriz
funcional [Cheverud, 1982; Pucciareli, 2008; Lieberman, 2011].

Lo mismo ocurre con los landmarks 3, 4, 5 y 6; no obstante estos landmarks
representan al foramen yugular, que es atravesado por los los nervios

glosofaringeo, vago y accesorio.
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Componente principal 1: “Enlongamiento del paladar” contra componente principal dos : “Variacion

de la region medial basal.” CP1 vs CP2.
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Principal component 1

030

Morfoespacio por Infraorden de los CP1 “Enlongamiento del paladar” vs. CP2 “Variacion de la region medial

basal”’, de la norma basal. En éste gréafico se utiliz6 como clasificador el infraorden de los ejemplares de la

muestra, las categorias utilizadas son: Catarrhini (C) y Platyrrhini (P).
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Morfoespacio por subfamilia de los CP1 “Enlongamiento del paladar” vs. CP2 “Variacién de la regién medial

basal’, de la norma basal. En éste gréfico Se utiliz6 como clasificador la subfamilia a la que pertencen los

ejemplares de la muestra, las categorias utilizadas son: 01. que corresponde a Cercopithecinae, 02. Colobinae,

211



Integracion morfolégica de la region facial (visual y olfativa) en el Orden Primates: Catarrhini y Platyrrhini

Salazar-Rodriguez A.

03. Pitheciinae, 04. Callicebinae, 05. Allouatinae,06. Atelinae, 07. Cebinae, 08. Saimirinae,09. Aotinae, 10.
Callithrichinae.

0.204

»3Pat050Fd3Bart-008 jpg

0.10

-0.104

Principal component 2

-0.20 T T T
-0.20 -0.10 0.00 010 0.20 0.30

Principal component 1

Morfoespacio por subfamilia de los CP1 “Enlongamiento del paladar” vs. CP2 “Variacién de la region medial
basal’, de la norma basal. En éste grafico se utiliz6 como clasificador el nimero original de cada individuo en la

base de datos para identificar los casos atipicos.

El morfoespacio de CP1 vs. CP2 muestra que la subfamilia Alouattinae se
encuentra en la en la regién negativa del CP1 y en region positiva del CP2, lo que
indica que son los primates con mayor variacion respecto a la posicién de los
foramenes de la regiébn medial del craneo, principalmente el foramen magnum que
se ubica en direccion postero-medial, mientras que en el resto de Anthropoidea lo
hace en direccion antero-medial. No obstante, Atelinae y Pitheciinae también se
encuentra en la region positiva del CP2, lo que indica que presentan una variacion
considerable respecto a las posicion y tamafio de sus foramenes mediales.
Saimirina,e por su parte, se localizaa en la region media del CP1, éste primate
posee el foramen magnum con la posicion inferior y medial mas marcada del 6rden
Primate.
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Por otro lado, existe una superimposicion de las elipses, la mayor concentracion
de individuos se localiza en la regidén negativa del CP1 y al centro del CP2. El
Gnico grupo que se localiza en la regién positiva de ambos componentes es la
subfamilia Cercopithecinea lo que sugiere que se diferencia considerablemente al
resto de las subfamilias

en cuanto a la forma del paladar y los fordAmenes mediales de la base craneal.
Respecto a los casos atipicos tenemos al individuo 104 que corresponde al género
Miopithecus, 008 del género Allouata, 096 Mandrillus y 166 Rhinopithecus, del

altimo gréfico.
Hipotesis de modularidad y Coeficiente RV

Una vez realizado el analisis Procrustes, se obtuvo la matriz de covarianza y en
conjunto, se evaluo la hipoétesis de modularidad funcional, se especificé la particion
de la configuracion de los landmarks en los dos sub-conjuntos que correspondieron

a los modulos hipotéticos para cada norma craneal.

Posteriormente , se calculé del coeficiente RV, éste compard la fuerza de la
covariacion entre los modulos contra un numero de posibles particiones alternativas

con igual numero de landmarks que los médulos hipotéticos [Klingenberg, 2009].

La figura 1 muestra los histogramas que describen la distribucidn de los coeficientes
RV. La flecha indica el valor del coeficiente RV calculado para cada maddulo
propuesto.La hipdtesis modular se encuentra en el extremo izquierdo de la
distribucion. Por lo que se acepta la hipodtesis, encontrandose dos maddulos
funcionales en cada norma: el modulo de la visién y el médulo de la respiracién o

del olfato.

El primer histograma describe la distribucion de los 6435 coeficientes RV calculados
a partir de moédulos generados aleatoriamente y con igual numero de landmarks que

los mddulos hipotetizados para la norma frontal. La configuracion modular
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propuesta, al compararla con la configuracion al azar presenta la menor covariacion
con un coficiente RV=0.793121.

El segundo histograma también describe la distribucion de 6435 coeficientes RV
calculados a partir de moédulos generados aleatoriamente, no obstante la
configuracién modular propia indica un coeficiente RV= 0.901614. Esta fuerza de
covariacion es fuerte, por lo que estadisticamente se cumple con la hipotesis
modular; no obstante se debe tomar en cuenta que la integracion craneal en
primates no humanos adultos es alta, al contrario de los primates humanos que
guardamos el sentido de modularidad, la modularidad en nuestro estado adulto
sigue guardandose en el craneo, pero en otros animales la modularidad es mayor
en etapas previas del desarrollo. Con lo anterior se acepta con cautela el coeficiente
RV para la norma lateral.

Por su parte, el coeficiente calculado para la norma basal es el que menor fuerza
de covariaciéon presenta, siendo un RV=0.640324; por lo que la base del craneo
guarda el sentido de modularidad mas alto del presente trabajo.
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Frequency

RV cosffcient

Histograma 1. Coeficiente RV de la norma frontal

R coarcsent

Histograma 2. Coeficiente RV de la norma lateral

Frequency

RV coefficient

Histograma 3. Coeficiente RV de la norma basal

Histogramas de los 3 coeficientes RV
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