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RESUMEN

Los xenartros se caracterizan por ser un grupo endémico de Ameérica del Sur y
constituyen uno de los cuatro mayores clados de mamiferos placentados. Actualmente, este
clado no forma un grupo muy diverso y se encuentra representado sélo por 31 especies. Sin
embargo, cuando se observa el registro fésil, se aprecia que la diversidad de este grupo fue
mucho mayor. El superorden Xenarthra se compone por el orden Cingulata, aquellos
xenartros actuales y extintos que presentan una coraza formada por placas dérmicas
(armadillos y gliptodontes) y por el orden Pilosa, entre los que se encuentran los 0sos
hormigueros, los perezosos arboricolas actuales y los perezosos extintos (terrestres y
arboricolas).

Los gliptodontes poseen un gran numero de particularidades anatomicas que los
convierte en un grupo de mamiferos muy interesante de estudiar, entre las que se cuentan:
una coraza mayormente inmavil, la completa fusion de las vértebras toréacicas y lumbares,
la presencia de un tubo caudal (que en algunos finaliza en una especie de maza) y una
singular posicion del aparato masticatorio.

Hacia finales del siglo X1X, algunos autores comenzaron a analizar el cerebro de los
xenartros fosiles gracias a los hallazgos de moldes endocraneanos naturales. Estos estudios
revelaron que el cerebro de los gliptodontes era un érgano bastante pequefio para el tamafio
corporal de estos animales. Estas descripciones mostraron de forma general la
neuroanatomia externa de algunos gliptodontes pleistocénicos y los caracterizaron como
animales con cerebros extrafios, particularmente por el gran tamafio de los bulbos olfatorios
y el cerebelo y el pequefio tamafio del cerebro.

Sin embargo, hasta el momento no se ha profundizado en cdmo ha sido la evolucién
del encéfalo en dicho grupo o como se ajusta en un contexto filogenético con el resto de los
xenartros.

El objetivo general de este trabajo es realizar un estudio paleoneurolégico de
xenartros Cingulata y Pilosa (con particular énfasis en los gliptodontes) y analizar los
posibles patrones evolutivos que puedan dar cuenta de las caracteristicas neuroanatdmicas

en dichos grupos.



Para lograr este objetivo, se realizaron moldes endocraneanos digitales a partir de
tomografias computadas de craneos de xenartros fosiles y actuales mediante la utilizacion
de los programas BioVis 3D (Version 3.0) y Amira (Version 5.2). Se analizaron cuatro
géneros de gliptodontes (Glyptodon, Doedicurus, Panochthus y Pseudoplohophorus), un
género de pampaterio (Pampatherium), cuatro géneros de armadillos actuales (Dasypus,
Zaedyus, Euphractus y Chaetophractus), tres géneros de perezosos terrestres (Lestodon,
Glossotherium y Catonyx) y dos géneros de perezosos actuales (Bradypus y Choloepus).

Se realizaron analisis cuantitativos para evaluar el tamafio cerebral con respecto a la
masa corporal. Para ello, se calcul6 el volumen de los moldes endocraneanos y se estimd la
masa corporal en los xenartros. Se obtuvieron datos de masa corporal y volumen cerebral
de 796 mamiferos actuales comprendidos en 26 ordenes y se llevaron a cabo varios analisis
del cociente de encefalizacion para comparar los datos entre los xenartros y el resto de los
mamiferos.

Los resultados muestran que los Pilosa actuales y fosiles se caracterizan por tener
mayor volumen endocraneano total relativo y mayor complejidad en el esquema de surcos
corticales que los Cingulata actuales y fosiles.

En los gliptodontes, el tamafio relativo del molde endocraneano es similar al de los
armadillos actuales. Esto quiere decir que la relacion alométrica entre el encéfalo y la masa
corporal en los gliptodontes no difiere de los armadillos actuales y se puede considerar que
es igual en todos los Cingulata.

Sin embargo, teniendo en cuenta todos los xenartros, los gliptodontes y pampaterios
son los grupos que presentan menor complejidad en el cerebro, ya que tienen un esquema
de surcos corticales muy simple (se encuentra solamente el surco suprasilviano) y la
proporcidn del tamafio cerebral en relacion al tamafio total del encéfalo muestra los valores
mas bajos entre todos los xenartros.

Esta pequefia proporcion del tamafio del cerebro podria estar relacionada con el uso
de la energia metabolica en los gliptodontes. Disminuir el tamafio del cerebro podria ser
una forma de ahorrar energia en un érgano costoso. La presencia de la coraza podria actuar
como un método de defensa pasiva y, por lo tanto, estos animales no habrian requerido un
elevado procesamiento neuronal para el desarrollo de estrategias de evasion o defensa ante

depredadores.



Por otra parte, la gran proporcion del tamafo del cerebelo en los gliptodontes podria
relacionarse con la presencia del estuche caudal, ya que éste requeriria de una gran
coordinacion del balance y la postura durante la locomocion y durante las luchas

intraespecificas propuestas para algunos géneros.

10



INTRODUCCION

La fauna de mamiferos fosiles del Pleistoceno tardio y Holoceno de América del
Sur ha llamado la atencion de los paleont6logos desde finales del siglo XVIII y durante el
siglo XIX, cuando autores como Cuvier (1796), Owen (1841, 1842), Lund (1839),
Ameghino (1889, 1895) y Lydekker (1894), entre otros, comenzaron a realizar las primeras
descripciones de esta fauna. Algunas de las caracteristicas que se destacan entre sus
representantes son el gran tamafo, su alto grado de endemismo y, en el caso de los
xenartros, su particular anatomia, diversidad de formas corporales y modos de vida
(Vizcaino & Loughry, 2008; Farifia et al., 2013).

Diversos aspectos de la paleobiologia de esta megafauna (es decir, aquellos
mamiferos que superan los 1000 kg de masa) han sido temas de importante discusion en las
Gltimas dos décadas (Farifia & Alvarez, 1994; Farifia, 1996; Farifia & Blanco, 1996; Farifia
et al., 1998, 2005; Vizcaino et al., 1998, 2006; De Esteban-Trivigno, 2011a, b; Pujos et al.,
2012), con especial atencion en lo que se refiere al aparato masticatorio, debido en gran
parte a la relacion que éste tiene con la dieta (Farifia, 1985, 1988; Bargo, 2001a, b; Farifia
& Vizcaino, 2001; Bargo et al., 2006a, b; Bargo & Vizcaino, 2008; Vizcaino, 2009;
Vizcaino et al., 2011b). Los aspectos relacionados a la biomecanica de estos
megamamiferos han sido de particular interés debido a que muchos de los mencionados
organismos carecen de analogos actuales (Farifia, 1995; Farifia & Blanco, 1996; Farifia et
al., 1997; Alexander et al., 1999; Bargo et al., 2000; Blanco & Czerwonogora, 2003;
Blanco et al., 2009; Vizcaino et al., 2011a).

Los xenartros se caracterizan por ser un grupo endémico de Ameérica del Sur,
aunque alcanzaron Ameérica del Norte y América Central durante el fendmeno de dispersion
bidireccional conocido Gran Intercambio Bi6tico Americano, que tuvo una expansion
temporal entre los 9 y 3 millones de afios antes del presente (Webb, 1976, 2006;
Woodburne, 2010, Campbell Jr. et al., 2010). Constituyen uno de los cuatro mayores clados
de mamiferos placentados, junto con los Afrotheria, Laurasiatheria y Euarchontoglires
(Murphy et al., 2001; Delsuc et al., 2002; Hallstrom et al., 2007; Delsuc & Douzery, 2008;
O’Leary et al., 2013) y de acuerdo a las mas recientes reconstrucciones filogenéticas, el
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mas basal de éstos (O’Leary et al., 2013). Actualmente, este clado no forma un grupo muy
diverso y se encuentra representado solo por 31 especies. Sin embargo, cuando se observa
el registro fosil, puede apreciarse que la diversidad de este grupo fue mucho mayor. Se han
identificado mas de 200 géneros de xenartros (McKenna & Bell, 1997), llegando a ser uno
de los grupos mas caracteristicos de la fauna cenozoica de América de Sur. Durante el
Pleistoceno tardio los xenartros representaron mas de la mitad de los megamamiferos de
esa epoca (Farifia, 1996). La singularidad de este grupo puede verse reflejada en las
palabras de Patterson & Pascual (1968: 422): “No elements of the South American
mammalian fauna are more characteristic than the members of the Xenarthra. Armadillos
and glyptodonts, anteaters, ground sloths, and tree sloths together make up an assemblage
unlike anything that evolved elsewhere in the world. ”

El superorden Xenarthra se encuentra compuesto por el orden Cingulata, aquellos
xenartros actuales y extintos que presentan una coraza formada por placas dérmicas, y el
orden Pilosa, compuesto por dos subordenes: Vermilingua (0sos hormigueros) vy
Phyllophaga (perezosos arboricolas actuales y perezosos terrestres extintos) (Gaudin &
McDonald, 2008). De acuerdo a McKenna & Bell (1997) los Cingulata se dividen en dos
grandes clados: por un lado los Dasypodoidea, compuesto por un grupo parafilético que
incluye eufractinos y eutatinos extintos, un grupo monofilético de eufractinos actuales, un
grupo de tolipeutinos actuales y un grupo de dasipodinos actuales. Por otro lado se
encuentran los Glyptodontoidea, un grupo monofilético en el cual se incluye a los
gliptodontes y pampaterios, ambos extintos (Figura 1, Gaudin & Wible, 2006; Fernicola,
2008; Fernicola et al., 2008; Gaudin & McDonald, 2008).

Los gliptodontes poseen un gran numero de particularidades anatémicas que los
convierte en un grupo de mamiferos muy interesante de estudiar. Al igual que todos los
cingulados poseen el cuerpo cubierto por una serie de placas dérmicas, aunque, a diferencia
de los armadillos o los pampaterios, en los gliptodontes de gran tamario estas placas forman
una coraza mayormente inmavil. Esta caracteristica estd acompafiada de otra singularidad
anatomica, la completa fusion de las vértebras toréacicas y lumbares en sélidos tubos
dorsales (Figura 2, Lydekker 1894; Gilette & Ray, 1981). Otra peculiaridad es la presencia
en de un tubo caudal (exepto en los clados Propalaehoplophoridae y Glyptodontinae,

Fernicola & Porpino, 2012), el cual en el caso particular del género Doedicurus finaliza en
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una especie de maza, la cual se especula que pudo haber sido utilizada con fines
antidepredadores o en luchas intraespecificas (Farifia, 1995; Alexander et al., 1999; Blanco
et al., 2009). Esta maza posee depresiones ovaladas, en las que diversos autores proponen
que se situarian espinas o protuberancias cérneas (Burmeister 1874; Lydekker 1894; Paula
Couto, 1979). Una caracteristica morfologica similar se puede encontrar solo en otro grupo
de vertebrados, los dinosaurios anquilosauridos. Algunos de estos dinosaurios poseian al
final de la cola una gran maza que se especula era utilizada como defensa ante los
depredadores (Coombs, 1979; Arbour 2009; Arbour & Snively, 2009; Hayashi et al., 2010).
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Figura 1: A, relaciones filogenéticas entre los tres érdenes de Xenarthra. B, relaciones filogenéticas dentro
del orden Cingulata (modificado a partir de Gaudin & Wible, 2006 y Porpino et al., 2010).

En los gliptodontes se destaca también la singular posicion del aparato masticatorio,
el cual se encuentra posicionado debajo de la caja craneana, a diferencia del resto de los
xenartros y de los placentados en general (Farifia & Parietti, 1983; Farifia & Vizcaino,
2001). Esta particular morfologia craneana pudo haber evolucionado como respuesta a un

aumento en el tamafio corporal a lo largo del tiempo conjuntamente con el hecho de
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mantener una gran coraza. EI aumento del tamafio del créneo estaria acompafiado de un
aumento en la masa muscular del cuello para mantenerlo en posiciéon. Sin embargo, la
cobertura proporcionada por la coraza impediria que estos musculos continuaran
aumentando de tamafio, por lo que una posicién més retrasada del aparato masticatorio
disminuiria el brazo de momento y permitiria que una musculatura con menos desarrollo
pudiera cumplir su funcion correctamente. Este patron evolutivo puede verse afirmado al
comparar los gliptodontes de menor tamafio como Propalaehoplophorus, ya que en éstos el
aparato masticatorio se encuentra menos retraido que en los géneros de gran tamafio como
Glyptodon (Farifia & Vizcaino, 2001).

Figura 2: Esqueleto y coraza de Panochthus tuberculatus. La coraza fue transparentada para que se pueda
observar la fusion de las vértebras tordcicas y lumbares. Modificado de Lydekker, 1894.

Los habitos alimenticios de este grupo de xenartros han sido evaluados a partir del
analisis de la morfologia del craneo y del aparato masticatorio (Farifia & Vizcaino, 2001,
Vizcaino et al., 2004, 2011b). Estos estudios concuerdan en que los gliptodontes en general
habrian sido pastadores, presentando algunos de ellos un habito méas selectivo, como en las
formas de menor tamafio del Mioceno, mientras que las formas de gran tamafio del
Pleistoceno tardio serian pastadores al bulto (aunque el género Glyptodon presentaria un
habito selectivo).

La taxonomia y filogenia de los gliptodontes, asi como de los armadillos actuales y
fosiles, son un tema de discusion actual, debido en parte a que muchas de las especies han

sido caracterizadas en base a la morfologia de las placas dérmicas e incluso del tubo caudal
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(Ameghino, 1889). Esto ha llevado a una sobreestimacion de la cantidad de especies y a
diferentes hipdtesis en cuanto a las relaciones filogenéticas entre ellos (Perea, 2005; Gaudin
& Wible 2006; Fernicola, 2008; Gaudin & McDonald, 2008; Porpino et al., 2010), ya que
la coraza y el tubo caudal pueden presentar variacion intragenérica e intraespecifica, e
incluso la coraza de un individuo puede presentar variacion en sus distintas regiones (Zurita
etal., 2009, 2011a, 2013).

Otro tema de actual discusion en cuanto a la biologia de los gliptodontes, y de los
xenartros fosiles en general, es el referido a su tasa metabdlica. Los xenartros actuales se
caracterizan por ser uno de los grupos de placentados que presentan las tasas metabdlicas
mas bajas (McNab, 1985, 2008), asi como también menor temperatura corporal. En algunas
especies, como Cyclopes, a temperaturas ambientales bajas la homeotermia se ve
comprometida debido a la reducida tasa metabdlica y a una masa corporal muy pequefia. En
el caso de los perezosos arboricolas, la baja temperatura corporal y la escasa masa muscular
limitan la amplitud metabolica (McNab, 1985). En ciertas condiciones climaticas, algunas
especies pueden alcanzar un estado de torpor o hibernacion, en el que el metabolismo del
organismo se reduce drasticamente de manera de disminuir al minimo los requerimientos
energéticos (McNab, 1985). Este estado de torpor se ha observado en Zaedyus pichiy, un
armadillo que habita regiones aridas y semiaridas de Argentina y Chile (Superina & Boily,
2007).

La tasa metabdlica es un factor muy importante en la biologia de los organismos ya
que tiene un gran efecto en diversos aspectos de su historia de vida como la tasa de
reproduccion, el periodo de gestacion y el tamafio de la camada, los cuales a su vez
condicionan la densidad poblacional (McNab, 1985, 2002). Es por esto que diversas
aproximaciones se han utilizado para intentar estimar la capacidad metabdlica de los
xenartros fosiles (McNab, 1985; Vizcaino et al., 2006), las cuales han sugerido que éstos
podrian presentar bajas tasas metabolicas, similar a o que se observa en los representantes
actuales.

La variacion en la tasa metabdlica de los mamiferos se ve relacionada
principalmente a la masa corporal, aunque también se ve afectada (en menor grado) por
factores fisioldgicos, ecoldgicos y filogenéticos (McNab, 1988, 2002, 2007, 2008). El

orden sistematico al que pertenece un organismo es importante a la hora de determinar su
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tasa metabolica, aunque las diferencias en el uso del sustrato, el ambiente en el que viven y
el tipo de dieta, pueden ser mucho mas determinantes. Por ejemplo, dentro del orden
Chiroptera, aquellas especies que poseen una dieta insectivora se caracterizan por tener una
tasa metabdlica menor que la de las especies que poseen una dieta frugivora (McNab 1980b;
Armstrong, 1983). A su vez, Eisenberg & Wilson (1978) observaron que, dentro de los
Chiroptera, las especies insectivoras presentaron tamafios cerebrales comparativamente
menores que las especies frugivoras. Sin embargo, un estudio reciente no encontro
suficientes evidencias que apoyaran esta hipotesis (Rojas et al., 2013).

La relacion entre la tasa metabdlica y el cerebro ha sido un tema de amplia
discusion y han sido planteadas diversas hipotesis de como influye uno sobre el otro. Segln
Martin (1981), Armstrong (1983) y Hofman (1983), existe una relacién funcional entre
ambas variables debido a que la tasa metabdlica basal y el tamafio cerebral escalan de
forma comparable con la masa corporal. Por otra parte, McNab & Eisenberg (1989),
plantearon que hay poca evidencia que sustente esta hipotesis. Sin embargo, Martin & Isler
(2010) mencionan que esta conclusion es erronea debido a que la base de datos de McNab
& Eisenberg (1989) presentaba errores numéricos y que los andlisis estadisticos no fueron
bien utilizados.

Martin (1981, 1996) y Martin & Isler (2010) propusieron la Hipdtesis de la Energia
Materna, la cual plantea que el tamafio cerebral en el adulto puede no estar ligado a la tasa
metabolica basal propia del individuo, sino a la de su madre. Es decir, la tasa metabodlica de
la madre seria la que en primera instancia limitaria o favoreceria el desarrollo del cerebro
en el feto. Existen teorias alternativas como la Hipotesis del Tejido Costo propuesta por
Aiello & Wheeler (1995) o la Hipdtesis de Compensacion de la Energia propuesta por Isler
& van Schaik (2006a, b, 2009a, b) que plantean que existe un balance entre el tamario
cerebral y el tamafio de otros érganos con alta demanda energética en el adulto.

El cerebro es un organo que consume mucha energia, por lo que puede afectar el
metabolismo general del animal (Laughlin et al., 1998; Nieven & Laughlin, 2008; Isler &
van Shaik, 2009a). Por lo tanto, el andlisis del cerebro en xenartros fosiles, junto con las
teorias planteadas acerca de la relacion entre el cerebro y la tasa metabdlica, podria brindar
nueva informacion acerca de los requerimientos energéticos en este grupo de mamiferos tan

particular.
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Antecedentes

La paleoneurologia es la disciplina que se encarga del estudio de los cerebros fosiles.
Debido a que se trata de un tejido blando, el potencial de fosilizacion del cerebro es
extremadamente bajo, aunque puede llegar a preservarse en casos especiales como las
momias de mamuts (Mozolevskaya, 2013). Por esta razon, el estudio de los cerebros fésiles
se realiza por medio de moldes endocraneanos. Es importante remarcar el hecho de que
aunque los hallazgos de moldes endocraneanos se realicen practicamente en todos los
grupos de vertebrados, las caracteristicas externas del cerebro no se refejan en igual medida
en todos ellos (Jerison, 1973). A modo de ejemplo, la cavidad craneana de peces y de
reptiles no solo estd ocupada por el cerebro, sino que también incluye cartilago, hueso y
puede poseer algun tejido mesentérico de soporte para el cerebro. Por lo tanto la cavidad
craneana sera mayor que el tamafio real del cerebro, lo que puede dificultar u oscurecer un
poco su estudio. Este no es el caso de aves y mamiferos, debido a que en ellos el cerebro
ocupa por completo la cavidad craneana y los moldes endocraneanos reflejan mas fielmente
la morfologia externa del cerebro (Jerison, 1973).

Los moldes endocraneanos pueden encontrarse de forma natural gracias al proceso
de llenado de la caja craneana con material sedimentario que durante la diagénesis se
consolida y deja como resultado una impresion de las caracteristicas internas del craneo.
Ademas, pueden ser construidos de manera artificial mediante el uso de diversos materiales
como latex o goma siliconada. Los avances tecnoldgicos actuales han permitido la
realizacion de un nuevo tipo de molde artificial basado en tomografias computadas de los
craneos y mediante el uso de software de reconstruccién tridimensional (3D). A este tipo de
molde se le conoce como molde endocraneano digital y es de uso muy comun en estudios
paleoneuroldgicos (Larsson et al., 2000; Marino et al., 2001; Tobias, 2001; Balzeau et al.,
2005; Sanders & Smith, 2005; Garcia et al., 2006; Jerison, 2007; Macrini et al., 2007a, b;
Sutton, 2008; Evans et al., 2009; Witmer & Ridgely, 2009; Bever et al., 2011; Rowe et al.,
2011; Sakai et al., 2011; Silcox et al., 2011; Lautenschlager et al., 2012; Orliac et al., 2012;
Holloway et al., 2013). Este tipo de reconstrucciones tienen como punto favorable el ser
muy poco invasivas y brindan la ventaja de poder reconstruir otras estructuras craneanas,

como ser el sistema vestibular del oido interno o los turbinales nasales (Macrini et al., 2010;
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Billet et al., 2012; Green et al., 2012; Knoll et al., 2012; Macrini, 2012; Smith & Clarke,
2012), que de otra manera serian muy dificiles de visualizar o de analizar.

En lo que respecta a la fauna de mamiferos cenozoicos sudamericanos, se han
realizado un nimero considerable de estudios paleoneurolégicos, muchos de los cuales se
Ilevaron a cabo en marsupiales y xenartros (Gervais, 1869; Dechaseaux, 1958, 1962;
Quiroga, 1980, 1988; Dozo, 1987, 1989a, b, 19944, b, 1998; Quiroga & Dozo, 1988), asi
como también en ungulados, roedores y carnivoros (Simpson, 1933a, b; Dechaseaux, 1962;
Jerison, 1973; Radinsky, 1981; Dozo, 1997a, b; Dozo et al., 2004). Estos trabajos se han
basado tanto en moldes endocraneanos naturales como en moldes artificiales construidos
con latex o goma siliconada. Hasta el momento, en esta fauna no se han realizado estudios
basados en moldes endocraneanos digitales.

Dentro de los xenartros, los gliptodontes son el grupo en el que menos estudios
paleoneuroldgicos se han realizado (Serres, 1865; Gervais, 1869; Dechaseaux, 1958) y
éstos han sido principalmente de caracter descriptivo, encontrandose escasos datos
cuantitativos que permitan realizar comparaciones como las que se describen mas adelante.

Los primeros autores que estudiaron el cerebro de los gliptodontes pleistocénicos
notaron que, en términos absolutos, éste era un érgano bastante pequefio para el tamafio
corporal de estos animales (Serres, 1865; Gervais, 1869). Este hecho pareceria ser mas
notorio cuando se los compara con otros mamiferos de similar tamafio, en particular, con
otros xenartros de gran talla. Serres (1865: 458) da cuenta de esta particularidad en un
molde endocraneano de un ejemplar de Glyptodon clavipes: “La cavité cranienne offre
quelques particularités qu’il peut étre intéressant de signaler ici: sa face inférieure
présente un plan a peu prés horizontal. Elle est terminée, a la partie antérieure, par deux
cavités de taille a peu prés a loger une noisette et qui étaient remplies par les lobes
olfactifs. Plus en arriere, les hémispheres cérebraux mesurent environ 55 millimétres de
long et 40 millimetres de large en moyenne.” Esta caracteristica también es mencionada por
Gervais (1869: 45) “...le cerveau des Glyptodontes ... rentre assez bien, SOUS Ce rapport,
dans le type général des Dasypides (sic), mais il a évidemment les hémisphéres de petite
dimension eu égard a la taille gigantesque de I'animal.” Posteriormente hace referencia a la
condicion lisencefalica de los gliptodontes “Il est également digne de remarque

gu'appartenant a des mammiféres d'aussi grande dimension, le cerveau des Glyptodontes

18



soit aussi pauvre en replis entériformes, et I'on ne saurait douter que ce curieux groupe
d'Edentés n'ait eu une intelligence plus bornée que le Scélidothérium, le Mylodon ou le
Mégathérium.” Sin embargo, estos autores no hacen mencion de datos cuantitativos como
el volumen del molde endocraneano, aunque si hacen mencion a algunas medidas lineales.
Por otro lado, los trabajos o bien no muestran ilustraciones o éstas son escasas, lo que
dificulta tomar algunas medidas que pudieran ser utilizadas para estimar el volumen del

molde endocraneano (Figura 3).

Figura 3: Molde endocraneano de Glyptodon clavipes ilustrado por Gervais, 1869.

Un pequefio tamafio cerebral relativo a la masa corporal y un esquema simple de
surcos corticales son caracteristicos de las etapas tempranas en la evolucion de los
mamiferos (Jerison, 1973). Sin embargo, los gliptodontes analizados por Serres y Gervais
pertenecen a lineas bastante derivadas dentro de los xenartros y son relativamente recientes,
ya que vivieron en las etapas terminales del Pleistoceno. Estas descripciones mostraron de
forma general la neuroanatomia externa de algunos gliptodontes pleistocénicos y los
caracterizaron como animales con cerebros extrafios, particularmente por el gran tamario de

los bulbos olfatorios y el cerebelo y el pequefio tamarfio del cerebro. Sin embargo hasta el
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momento no se ha profundizado en cdmo ha sido la evolucion del encéfalo en dicho grupo
0 como se ajusta en un contexto filogenético con el resto de los xenartros; es decir, en
cuanto a sus caracteristicas neuroanatomicas ¢se trata efectivamente de un grupo de
xenartros inusuales o no? El aparente pequefio tamafio cerebral de los gliptodontes
pleistocénicos ¢se debe a una reduccion progresiva del tamafio dentro de los linajes? De ser
asi, ¢es posible identificar las causas que llevaron a esta reduccién? ;como pudo ésta
afectar diversos aspectos de la biologia de estos organismos?

El campo de la paleoneurologia no solo abarca la descripcion morfologica y
anatémica de los cerebros fésiles (Edinger, 1921; Dechaseaux, 1958, 1962; Quiroga, 1988;
Quiroga & Dozo, 1988; Dozo, 1989, 1994; Picasso et al., 2009; Silcox et al., 2011), sino
que también permite realizar inferencias funcionales, como la importancia relativa de
modalidades sensoriales en base al anélisis comparativo con los cerebros de otras especies
extintas o actuales (Brochu, 2000; Kielan-Jaworowska & Lancaster, 2004; Saveliev &
Lavrov, 2007; Kemp, 2009; Witmer & Ridgely, 2009; Lautenschlager et al., 2012; Orliac et
al., 2012; Holloway et al., 2013) e inferencias sobre aspectos del comportamiento (Hopson,
1977; Dozo, 1987,1989; Buchholtz & Seyfarth, 2001; Witmer et al., 2003; Burish et al.,
2004; Rogers, 2005; Jerison, 2007; Scofield & Ashwell, 2009; Sakai et al., 2011; Orliac et
al., 2012). Asimismo, los estudios paleoneurologicos han permitido analizar las pautas
evolutivas del cerebro en los diversos grupos (Edinger, 1942, 1948; Radinsky, 1978, 1981,
Quiroga, 1980; Dozo, 1998; Buchholtz & Seyfarth, 2001; Bruner, 2004; Macrini et al.,
2007a; Lyras, 2009; Rowe et al., 2011; Silcox et al., 2011) y aportar informacidn relevante
para establecer las relaciones filogenéticas entre diversas especies (Lyras & Van der Geer,
2003; Macrini et al., 2006, 2007b; Macrini, 2009; Bever et al., 2011; Benoit et al., 2013).

En suma, los estudios paleoneuroldgicos han probado ser de gran relevancia para los
andlisis paleobioldgicos. Es debido a este hecho que en el presente trabajo se plantea
realizar este tipo de estudios para contribuir en el conocimiento de la paleobiologia de los
xenartros fosiles de América del Sur. Se busca progresar en el conocimiento que se tiene de
la morfologia encefalica y su evolucién en los xenartros fosiles, asi como también avanzar
sobre la posibilidad de realizar inferencias comportamentales y metabdlicas a partir de estos
estudios y aportar informacion que contribuya en el establecimiento de las relaciones

filogenéticas dentro de este grupo de xenartros.
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Objetivos

El objetivo general de este proyecto es realizar un estudio paleoneurologico de
xenartros Cingulata y Pilosa (con particular énfasis en los gliptodontes) y analizar los
posibles patrones evolutivos que puedan dar cuenta de las caracteristicas neuroanatomicas
en dichos grupos.

Especificamente, se describiran y compararan los encéfalos de xenartros actuales y
fosiles mediante el andlisis de moldes endocraneanos digitales.

Se evaluard la relacion entre el tamafio cerebral y el tamafio corporal mediante
analisis cuantitativos y a través del uso de coeficientes de encefalizacion.

Se indagara la utilidad de los caracteres morfologicos cerebrales para su utilizacion

en un contexto filogenético dentro del Orden Cingulata.

Hipotesis

Como hipotesis nula se plantea que el tamafio cerebral de los gliptodontes y
perezosos terrestres escala de igual manera al de los xenartros actuales en relacion al
tamario corporal.

Si esta hipoétesis es correcta el tamafio cerebral de los gliptodontes y perezosos
terrestres serian los correspondientes al de un xenartro actual de similar tamafio corporal y
por lo tanto, los coeficientes de encefalizacion de los xenartros fosiles deberian presentar
valores similares al de los xenartros actuales.

De no ser asi, seria necesario plantear una explicacion que dé cuenta de la diferencia

entre los xenartros actuales y fosiles.
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MATERIALES Y METODOLOGIA

MATERIALES

Para este trabajo se analizaron craneos de xenartros fosiles y actuales, dentro de los
cuales se encuentran representantes del orden Cingulata y del suborden Phyllophaga dentro
del orden Pilosa. Estos materiales pertenecen a diversas colecciones tanto paleontolégicas
como actuales, y todos ellos representan craneos completos.

Dentro de los Cingulata fosiles se analizaron los gliptodontes Glyptodon sp. (Mpa
11-04), procedencia geografica: bahia de Colonia, Uruguay; procedencia estratigrafica:
Formacion Sopas, Pleistoceno. Glyptodon sp. (MACN-Pv 15152), procedencia geogréafica:
sin datos; procedencia estratigrafica: sin datos. Doedicurus sp. (s/n), procedencia
geogréafica: sin datos; procedencia estratigrafica: sin datos. Panochthus tuberculatus (MM
1103a), procedencia geogréfica: arroyo Chileno, Uruguay; procedencia estratigréfica:
Formacion Sopas, Pleistoceno. Pseudoplohophorus absolutus (FC-DPV-475), procedencia
geografica: barrancas costeras de Arazati, departamento de San José, Uruguay; procedencia
estratigréfica: Formacion Camacho, Mioceno Superior. En cuanto a los pampaterios, se
pudo analizar solo un ejemplar: Pampatherium humboldtii (MHD-P-28), procedencia
geografica: sin datos; procedencia estratigrafica: Formacion Sopas, Pleistoceno.

Los Cingulata actuales analizados corresponden a Dasypus novemcinctus (TMM M-
7417), Dasypus hybridus (s/n), Zaedyus pichiy (s/n), Euphractus sexcinctus (ZVC-M 105) y
Chaetophractus villosus (s/n).

Los Phyllophaga fosiles analizados corresponden a los perezosos terrestres Lestodon
armatus (Mpa 11-01), procedencia geogréafica: bahia de Colonia, Uruguay; procedencia
estratigrafica: Formacion Sopas, Pleistoceno. Glossotherium robustum (FC-DPV-1051),
procedencia geogréafica: departamento de Lavalleja, Uruguay; procedencia estratigrafica:
sin datos. Catonyx cuvieri (Mpa 11-03), procedencia geografica: arroyo Chileno, Uruguay;
procedencia estratigrafica: Formacion Sopas, Pleistoceno. En cuanto a los representantes
actuales se analizaron los perezosos arboricolas Bradypus variegatus (AMNH 95105) y
Choloepus hoffmanni (AMNH 30765).
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No fue posible obtener craneos de ninguna de las especies actuales o fésiles
pertenecientes al suborden Vermilingua, por lo que no se tuvieron en consideracion para la
descripcion de moldes endocraneanos.

Los géneros de gliptodontes Glyptodon, Doedicurus y Panochthus se seleccionaron
para su analisis debido a que son los representantes de mayor tamafio de este grupo (Farifia
et al., 1998; Vizcaino et al., 2008) y son a su vez algunos de los mas derivados (Fernicola,
2008). También se incluyé en los analisis el género Pseudoplohophorus del Mioceno
Superior, ya que se trata de un género mas basal de gliptodontes (Perea, 2005; Fernicola,
2008) y de un tamafio menor, por lo que puede aportar datos relevantes en cuanto a los
analisis evolutivos. Para complementar estos estudios se incluyeron los ejemplares de
armadillos actuales. Los armadillos son el grupo mas basal dentro de los Cingulata y los
unicos representantes actuales de este suborden. Ademds presentan un tamafio corporal
muy pequefio en comparacion con los gliptodontes, por lo que su inclusién en este trabajo
tiene un proposito doble: por un lado, seran utilizados para realizar comparaciones
evolutivas con los gliptodontes y otros xenartros y, por otro, seran de utilidad para evaluar
o validar los moldes endocraneanos digitales. En cuanto a la inclusion en los analisis de los
perezosos terrestres Lestodon, Glossotherium y Catonyx, ésta se debe a que forman parte
del grupo hermano de los Cingulata y a que presentan un gran tamafio corporal. Estos
géneros (junto a los perezosos arboricolas actuales, de un tamafio mucho menor) son de
utilidad para evaluar si las pautas evolutivas que puedan observarse en los gliptodontes son

exclusivos de ese grupo o estan presentes en otros grupos de xenartros.
Acrénimos
AMNH: American Museum of Natural History, New York, USA

FC-DPV: Departamento de Paleontologia de Vertebrados, Facultad de Ciencias,

Universidad de la Republica, Uruguay

MACN-Pv: Coleccion Nacional de Paleontologia de Vertebrados, Museo Argentino de

Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Argentina.
MHD-P: Museo Histdrico Departamental de Artigas, Uruguay

TMM: Texas Memorial Museum, University of Texas, Austin, USA
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MM: Museo Municipal “Bautista Rebuffo”, Colonia, Uruguay.

Mpa: Museo paleontologico “Armando Calcaterra”, Colonia, Uruguay.

Z\/C-M: Coleccién de Verterbrados, Mamiferos, de Facultad de Ciencias, Universidad de

la Republica, Uruguay

s/n: Sin nimero de catalogo

Abreviaciénes anatémicas (Dozo, 1987, 1998; Butler & Hodos, 1996)

B.O.: bulbos olfatorios

H.C.: hemisferios cerebrales
H.Cb.: hemisferios cerebelares
L.P.: lI6bulo piriforme

R.H.: regién hipofisiaria

V.: vermis

c.i.: carétida interna

se.l.s.: seno longitudinal superior
se.tr.: seno transversal

s.i.h.: surco interhemisférico
s.t.: surco transversal

f.r.: fisura rinal

s.l.: surco lateral

s.l.p.: surco lateral posterior
s.enl.: surco entolateral

S.p.: surco presilviano

S.ps.: surco pseudosilviano
S.S.: surco suprasilviano

I1: nervio Gptico

I11: nervio oculomotor

IV: nervio troclear

V1.23: nervio trigémino, ramas oftalmica, maxilar y mandibular, respectivamente.
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V1: nervio abducens

VII: nervio facial

V1I1: nervio vestibulococlear
IX: nervio glosofaringeo

X: nervio vago

XI: nervio accesorio

XI1: nervio hipogloso

METODOS

Tomografias computadas

La tomografia computada es un método no destructivo que permite obtener
informacién volumétrica del objeto analizado a través del agrupamiento de una serie
sucesiva de imagenes (cortes) bidimensionales (Dardon et al., 2010; Abel et al., 2012). Los
resultados permiten la reconstruccion tridimensional del objeto analizado y la visualizacion
de sus estructuras internas.

La calidad o resolucion de las reconstrucciones tridimensionales obtenidas a través
de tomografias computadas depende casi en su totalidad de la capacidad del escéaner
tomografico. Aquellos que se utilizan en instituciones médicas por lo general tienen una
menor resolucion que aquellos que son utilizados con fines industriales. Esto es debido al
hecho de intentar minimizar la exposicion de los pacientes a los rayos emitidos por el
tomaografo, por lo que en general los tomografos médicos poseen menos detectores de rayos
y tienen un tiempo de exposicion relativamente bajo. Los tomografos industriales no tienen
el problema de analizar objetos vivos, por lo que pueden ser disefiados para maximizar su
resolucion. Los tomdgrafos industriales de alta resolucion por lo general poseen, entre otras
caracteristicas, mayor nimero de detectores de rayos y un tiempo de exposicion mas
prolongado. De esta manera, es posible obtener una serie de imagenes con una distancia
entre cortes menor a 0,05 mm, resultando luego en una reconstruccion tridimensional de
alta calidad.

Si bien los tomégrafos médicos no alcanzan este nivel de resolucion, ajustando los
parametros de energia de rayos, corriente y tiempo de exposicion es posible obtener una

serie de imagenes con una distancia entre cortes cercana a 0,5 mm. Para este trabajo las
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tomografias se realizaron en tomografos médicos que pueden alcanzar este nivel de
resolucion.

Las tomografias computadas de Glyptodon sp. Mpa 11-04, Doedicurus sp., P.
tuberculatus, P. absolutus, L. armatus y C. cuvieri se realizaron en el Hospital Mautone de
la ciudad de Maldonado en el afio 2011 y fueron obtenidas con un equipo General Electric
Bright Speed 16 cortes. Los craneos fueron escaneados en el plano coronal desde su
extremo rostral al extremo caudal con una distancia entre cortes tomograficos de 0,625
milimetros, una energia de 120 kV y una corriente de 200 mA.

Las tomografias computadas de Glyptodon sp. MACN-Pv 15152, P. humboldtii, G.
robustum, D. hybridus, E. sexcinctus y C. villosus se realizaron en el Hospital Mautone de
la ciudad de Maldonado en el afio 2005 y fueron obtenidas con un equipo General Electric
CT/E con detectores de estado solido helicoidal. Debido a que este equipo era méas antiguo
que el anterior, la resolucion obtenida fue un poco menor. En el caso de Glyptodon sp.
MACN-Pv 15152 el craneo se escane6 en un plano coronal desde la parte anterior hasta la
posterior con una distancia entre cortes de 2 milimetros, una energia de 120 kV y una
corriente de 200 mA. El resto de los ejemplares fueron escaneados en un plano sagital con
los mismos valores de energia y corriente, obteniendo también una distancia entre cortes de
2 milimetros. Para obtener una mejor resolucion, en estos ultimos casos se utilizé el
programa VRRender el cual permite, a partir de un set de imagenes DICOM (formato de
imagen generado por el tomodgrafo), generar una visualizacion multiplanar, es decir,
permite observar los planos sagital, coronal y frontal. Luego se exportaron las iméagenes del
plano coronal ya que éste brindaba un aumento en la resolucion, obteniéndose una nueva
distancia entre cortes de 0,7 milimetros.

Las imagenes tomograficas de los restantes xenartros actuales, D. novemcinctus, Z.
pichiy, B. variegatus y C. hoffmanni, fueron obtenidas en el sitio digital morphology de la

Universidad de Texas (http://www.digimorph.orq).

En la Tabla 1 se muestran algunos parametros de las tomografias de cada uno de los

ejemplares analizados.
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Moldes endocraneanos

Las imagenes obtenidas de los cortes tomogréficos se utilizaron luego para la
construccion de los moldes endocraneanos digitales. EI uso de tomografias computadas es
de uso muy comun para la construccion de moldes endocraneanos, ya que a pesar de que
pueda consumir un tiempo considerable, es una metodologia poco invasiva y muy efectiva
para obtener datos de la estructura interna de los craneos (Marino et al., 2001; Macrini et
al., 2007a, b; Sutton, 2008).

La construccion de los moldes digitales se llevd a cabo mediante la utilizacién de
los softwares BioVis 3D (Version 3.0) y Amira (Version 5.2), los cuales permiten la
reconstruccion tridimensional de estructuras a partir de una serie de imagenes
bidimensionales.

Las imagenes calibradas de cortes tomograficos de cada espécimen se importaron a
BioVis 3D como archivos de imagen del tipo .jpg, para crear una serie de imagenes. Debido
a que el programa BioVis 3D no soporta el formato DICOM, el cual es generado por el
tomografo, se modificé el formato de las imagenes obtenidas mediante el programa
InfanView (Version 4.32). Este programa permite convertir archivos en formato DICOM a
archivos en formato jpg. Posteriormente, en cada una de las imagenes de la serie se
procedié a seleccionar el area de interés (en este caso, el espacio que ocupaba el encéfalo)
trazando de forma semiautomatica su contorno. En este procedimiento se utilizé en primera
instancia la herramienta “deteccion automatica de contorno”, la cual genera un primer
contorno que en general se ajusta de forma bastante precisa al contorno deseado.
Posteriormente el contorno es editado manualmente con la herramienta “edicion de
contorno” para mejorar la seleccion. El programa se encarga automaticamente de generar el
molde tridimensional uniendo los contornos construidos de las areas de todas las imagenes
de la serie. Este software también se utilizd para el calculo de medidas lineales y
volumétricas de las reconstrucciones, las cuales permitieron realizar comparaciones
cuantitativas entre los moldes endocraneanos generados. Este programa también fue

utilizado para generar la visualizacion de los moldes endocraneanos.
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Tabla 1: Parametros de las tomografias obtenidas para las especies analizadas

Distancia entre

N° de cortes Tamario de imagen cortes (mm)

Glyptodon sp. MACN-Pv 15152 184 512 x 512 2
Glyptodon sp. Mpa 11-04 529 512 x 512 0,625
Doedicurus sp. 650 512 x 512 0,625
Panochthus tuberculatus 543 512 x 512 0,625
Pseudoplohophorus absolutus 371 512 x 512 0,625
Pampatherium humboldtii 495 512 x 512 0,7
Dasypus novemcinctus 711 512 x 512 0,123
Dasypus hybridus 200 512 x 512 0,7
Zaedyus pichiy 999 512 x 512 0,1
Euphractus sexcinctus 200 512 x 512 0,7
Chaetophractus villosus 200 512 x 512 0,7
Lestodon armatus 1065 512 x 512 0,625
Glossotherium robustum 131 512 x 512 2
Catonyx cuvieri 661 512 x 512 0,625
Bradypus variegatus 369 512 x 512 0,197
Choloepus hoffmanni 441 512 x 512 0,241

Amira permite la importacion directa de archivos con formato DICOM, por lo que
en este caso no fue necesario modificar el formato. En este programa la construccion de los
moldes endocraneanos se realizd por medio de las herramientas de segmentacion, que
permiten obtener un molde 3D de las estructuras seleccionadas. Amira también fue
utilizado para reconstruccion digital y visualizacién de los craneos.

A partir de los moldes endocraneales digitales, se realiz6 una descripcion cualitativa
de los encéfalos y de algunas regiones de éstos, tales como los hemisferios cerebrales, el
cerebelo y los bulbos olfatorios. Asimismo, se compararon con descripciones previas tanto

en xenartros actuales como fosiles

Estimacion de masa corporal

La masa corporal se encuentra correlacionada con numerosos aspectos de la vida de
los mamiferos; entre éstos se pueden mencionar variables fisioldgicas como la tasa
metabdlica, el flujo de calor y la temperatura corporal, el crecimiento y la reproduccion,

hasta variables ecoldgicas como la densidad poblacional, la tasa de crecimiento poblacional
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y la dieta, entre otras. Por esta razon, se han realizado muchos esfuerzos por desarrollar
metodologias para estimar la masa corporal en animales fésiles dada la implicancia que ésta
ejerce en la paleobiologia y paleoecologia de los mamiferos extintos (Damuth & McFadden,
1990; Farina et al., 1998; Biknevicius, 1999; Motani, 2001; Myers, 2001; Mendoza, et al.,
2006; De Esteban-Trivigno et al., 2008; Rinderknecht & Blanco, 2008; Millien & Bovy,
2010; Cassini et al., 2012). Por otra parte, muchos estudios paleoecoldgicos o de
morfologia funcional deben correlacionarse con el tamafio corporal para poder realizar las
interpretaciones.

Para llevar a cabo los andlisis cuantitativos del cerebro es necesario conocer la masa
corporal de los ejemplares en estudio, ya que la comparacion del tamafio del cerebro se
realiza en base a ésta.

Cuando interviene la masa corporal en algun estudio, es muy comin encontrar en la
literatura la utilizacion del promedio de la masa corporal para cada especie. Este promedio
muchas veces se realiza incluyendo los datos mas extremos encontrados en la literatura. Si,
para cumplir con el objetivo del estudio, solo se necesita una mera aproximacion de la masa
corporal de una especie, el uso del promedio no significaria ningin problema. Sin embargo,
cuando se necesita tener una aproximacion mas precisa de la masa corporal de una especie
(o un individuo), o si se intenta correlacionar con otra variable el uso de promedios puede
conducir a sub o sobre-estimaciones.

Dado que en este trabajo las medidas del volumen cerebral obtenidas se realizaron
para cada individuo y no como un promedio de la especie, es deseable obtener una
aproximacion precisa de la masa corporal de cada uno de ellos, para que de esta manera se
intente minimizar las interpretaciones erréneas de los resultados debidas a errores en las
estimaciones de las masas.

Debido a que los materiales analizados corresponden solamente a craneos y que en
su amplia mayoria no se encontraban asociados a material poscraneano, fue necesario
realizar una estimacion de la masa corporal basada en medidas craneanas. Se utilizé6 como
referencia el trabajo de Farifia et al. (1998), en el cual las estimaciones de masa corporal de
varias especies de xenartros pleistocénicos se obtuvieron a partir de diversas ecuaciones

alométricas correspondientes a medidas craneodentarias y poscraneanas.
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Dada la peculiar morfologia craneana de los gliptodontes las estimaciones de masa
corporal en base a medidas craneodentarias tienden a subestimar la masa corporal, mientras
que algunas medidas poscraneanas sobreestiman estos valores (Farifia et al., 1998), por lo
que utilizar solamente medidas craneodentarias no permitiria obtener una estimacion de
masa precisa.

Para intentar minimizar el error en la estimacion de masa se tomo la mayor cantidad
posible de medidas craneanas para cada ejemplar y se estimé la masa a partir de cada una
de ellas, luego se calcul6 la media aritmética y la media geométrica de los resultados. Para
cada una de las especies analizadas se realizé la misma operacion con los datos de Farifia et
al. (1998) por lo que se pudo obtener una proporcion entre la masa estimada en los
ejemplares de este trabajo y aquellos de Farifia et al. (1998). La proporcién obtenida se
utilizé luego con la media aritmética y la media geométrica del total de las estimaciones de
masa de Farifia et al. (1998) para cada especie. De esta manera, se podria compensar la
subestimacion de las medidas craneales y obtener una estimacion de masa corporal que se
encuentre dentro de los parametros esperados.

Este mismo procedimiento fue utilizado para estimar la masa corporal de los
perezosos terrestres debido al mismo problema de subestimacion a partir de las medidas
craneodentarias y sobreestimacion por parte de las medidas poscraneanas (Farifia et al.
1998).

La masa corporal del ejemplar de P. humboldtii se estimé asumiendo similitud
geométrica como una proporcion a partir datos de armadillos actuales debido a la similitud
en las proporciones relativas craneanas como poscraneanas entre ambos grupos.

Para los armadillos actuales no se encontraron datos de estimacion de la masa
corporal a partir de medidas craneaneas. La masa corporal se estimé a partir del promedio
de la masa corporal y del promedio del tamafio del crdneo tomados de la literatura,
asumiendo similitud geométrica en el largo total del craneo.

La masa corporal de los ejemplares actuales de perezosos arboricolas se estimo en
base a datos de masa corporal y de la medida del largo del craneo obtenidas de Anderson &
Handley (2001). Con estos datos se realiz6 una regresion lineal para obtener una ecuacion

alométrica que permitiera estimar la masa corporal a partir del craneo.
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Andlisis cuantitativos

Los estudios neuroanatomicos cuantitativos son Utiles a la hora de realizar
comparaciones entre distintos grupos o dentro de ellos. Para esto es necesario calcular o
estimar el tamafio cerebral relativo con respecto a la masa corporal. Asi, es posible evaluar
el nivel de encefalizacion, el cual se ha propuesto como un indicador del “grado de
inteligencia” de las especies o individuos integrantes de un grupo. La forma de evaluar el
nivel de encefalizacion es a traves del uso de un indice de encefalizacion.

Uno de los primeros autores en generar un indice de encefalizacion fue Henry
Jerison (1973) en su trabajo seminal acerca de la evolucion del cerebro en los vertebrados.
Jerison realizdé sus andlisis por medio del cociente de encefalizacion (CE), el cual
representa la proporcion del tamafio cerebral de un ejemplar en comparacién con el tamafo
cerebral esperado para un animal promedio de igual masa corporal. Este cociente se calcula
mediante la ecuacion: CE = Ej/Ee, donde E; es el volumen del cerebro (o del molde
endocraneano) medido en cm®, y E; es el volumen esperado del cerebro del ejemplar segiin
su masa corporal como si fuera un mamifero actual promedio. Este se calcula mediante la
ecuacion E. = 0,12 m ®®’, donde m es la masa corporal medida en gramos. Esta ecuacion se
obtiene a partir de una regresion lineal al graficar la masa corporal y el volumen cerebral de
varias especies de mamiferos.

Si bien este cociente de encefalizacion fue ampliamente aceptado durante un largo
tiempo, posteriormente, a partir del andlisis de nuevos datos empiricos, varios autores
llevaron a cabo modificaciones en cuanto al calculo del volumen esperado.

A partir de una mayor cantidad de datos y una mayor variedad de mamiferos
actuales, Eisenberg (1981) obtuvo una ecuacion para el volumen esperado del cerebro
correspondiente a E. = 0,055 m 074 Esta nueva estimacion no solo difiere en el valor del
intercepto sino que también obtuvo un valor de pendiente mayor.

Martin (1981) también reexamino la relacion entre el tamafio cerebral y el tamafio
corporal utilizando una base de datos de méas de 300 especies de mamiferos actuales. El
resultado que obtuvo es consistente con aquel calculado por Eisenberg (1981). En el caso
de Martin (1980), la ecuacién para el tamafio cerebral esperado fue E. = 0,059 m %", lo
cual estaria corroborando que la ecuacion obtenida por Jerison (1973) no seria

representativa de la relacion entre el tamafio corporal y el tamafio cerebral en mamiferos.
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En efecto, Jerison (2001) dio cuenta del error cometido al utilizar un exponente de
0,67 calculado a priori y explico que prefirié utilizar este valor ya que para él tenia mas
sentido: “the value of 2/3... made good sense. It reflected the brain's work in mapping
information between surfaces and volumes, and it was easy to incorporate into a theory of
encephalization...” (Jerison 2001: 310). Posteriormente, los datos empiricos demostraron
que, en mamiferos, un exponente de 0,75 seria mas adecuado para la relacién entre el
tamario cerebral y el tamafio corporal (Eisenberg, 1981; Martin, 1981, 1996; Isler, 2011;
Boddy et al., 2012).

Si bien actualmente un exponente de 0,75 es el méas aceptado, en este trabajo se
realizd un analisis de la relacion entre el tamafio cerebral y la masa corporal en los
mamiferos actuales para luego evaluar los cocientes de encefalizacion de los xenartros
actuales y fosiles.

A partir de la bibliografia se obtuvieron datos de masa corporal y volumen (o0 masa)
cerebral de 796 mamiferos actuales comprendidos en 26 6rdenes, en los cuales se incluyen
tanto marsupiales como placentados (Tabla Al). También se obtuvieron datos de 5
xenartros fosiles que fueron incluidos en los andlisis de este trabajo.

Estos datos se utilizaron para analizar como escalan estas variables en los distintos
grupos de mamiferos y si existen o no diferencias entre ellos. Para esto, primero se realizd
una regresion lineal entre el tamafo cerebral y la masa corporal tomando el total de los
datos para obtener una ecuacién general de mamiferos. Luego se tomaron en cuenta las
divisiones (como las subclases y los 6rdenes) y se compararon los resultados por medio del
analisis de covarianza (ANCOVA). De esta manera, fue posible analizar si la relacion
alométrica entre el tamafio cerebral y la masa corporal en los xenartros actuales es igual o
diferente a los demas ordenes de mamiferos y si es valido analizarlos de manera aislada.

Se llevo a cabo un andlisis del cociente de encefalizacion (CE) para todos los
mamiferos considerando el volumen cerebral esperado (E.) como el valor de la pendiente
obtenido a partir de la ecuacion general de mamiferos.

Se realizd6 un analisis del cociente de encefalizacion en xenartros (CEx)
considerando el E. a partir de una regresion lineal del conjunto de xenartros actuales y
fosiles. Para comparar los resultados con la metodologia clasica, también se calculd el

cociente de encefalizacion en base a la ecuacion obtenida del total de mamiferos (CEr).
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Para una comparacion mas detallada entre los grupos de xenartros (Cingulata, Pilosa,
actuales y extintos), se calculd el volumen y el porcentaje que ocupan los bulbos olfatorios,
el cerebro y el cerebelo, con respecto al volumen total del molde endocraneano (Tabla 2).
Se llevd a cabo un analisis de la varianza para comparar los datos entre los distintos grupos
y el test a posteriori HSD de Tukey para identificar entre cuales grupos habia diferencias.
Debido a que los datos se encuentran expresados en porcentaje, se realizo la transformacion
del arcoseno para poder cumplir con los supuestos del ANOVA (Sokal & Rohlf, 1981).

Para evaluar la relacion entre el tamafio cerebral y el metabolismo en xenartros
actuales, se realiz6 un andlisis entre el tamafio cerebral y la tasa metabolica basal (obtenida
de McNab, 2008) de manera independiente de la masa corporal, es decir, graficando los
residuos de las relaciones tamafio cerebral vs. masa corporal y tasa metabodlica basal vs.

masa corporal.
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RESULTADOS

Moldes endocraneanos
En todos los ejemplares analizados se pudo reconstruir y visualizar un molde

endocraneano que representa las mayores regiones del encéfalo, por lo que fue posible
describir el cerebro, cerebelo y bulbos olfatorios, asi como también gran parte de los
nervios craneanos y algunos vasos sanguineos. De esta manera fue posible comparar entre
todos los ejemplares las caracteristicas mas sobresalientes de las distintas regiones del

encéfalo y la manera en que se modificaron en los distintos linajes analizados.

Armadillos actuales

Dasypus hybridus

El molde endocraneano (Figura 4) muestra un encéfalo poco alargado en sentido
antero-posterior, los bulbos olfatorios son de forma piramidal o cénica y se encuentran
bastante juntos uno del otro. No es posible observar los pedlnculos olfatorios ya que estos
quedan cubiertos por los hemisferios cerebrales. Esta morfologia de los bulbos olfatorios se
denomina sésil.

El cerebro presenta una forma algo globosa y no llega a cubrir los bulbos olfatorios
ni el cerebelo. El patron de fisuracion neocortical es congruente con el de los Dasypodidae
presentados en la literatura (Turner, 1867; Gervais, 1869; Elliot Smith, 1898; Dozo, 1998)
y muestra un cerebro poco complejo. Puede observarse tanto en vista lateral como dorsal
una fisura rinal anterior y una posterior que delimitan un Iébulo piriforme de gran tamario.
Se observa un surco suprasilviano orientado oblicuamente en direccion postero-dorsal a la
fisura rinal posterior y en el 16bulo frontal un surco presilviano en direccion antero-dorsal a
la fisura rinal anterior. La medida transversal maxima del cerebro se encuentra en la region
media y corresponde al ensanchamiento lateral del paleocortex.

El cerebelo esta separado del cerebro por un surco (o0 seno) en el cual es posible
observar un tentorio cerebeloso osificado. El vermis es la estructura mas prominente del
cerebelo; a ambos lados del mismo se pueden observar los hemisferios cerebelares y los
parafloculos. La medida transversal maxima del cerebelo no alcanza a ser mayor que

aquella del cerebro.
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Figura 4: A, reconstruccion digital del craneo de Dasypus hybridus. B, renderizacion transparente del craneo
para mostrar la ubicacion del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde endocraneano digital. D, vista
lateral. E, vista ventral. La escala representa 5 cm.
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En la regién media de la superficie ventral del molde digital fue posible identificar
el nervio optico (1), seguido inmediatamente detrds y un poco lateralmente por el comienzo
del trayecto de los nervios Ill, 1V, V1 , y VI. Postero-lateralmente a éstos se observa el
nervio V3 y medialmente a éste se distingue la region hipofisaria. A nivel de la base del
cerebelo es posible observar el meato auditivo interno (nervios VIl y VIII), luego el
foramen yugular (nervios IX, X'y XI) y por ultimo a nivel de la médula el nervio hipogloso
(X11).

En cuanto a la vasculatura craneal, no es posible observar el seno sagital, el seno
transversal se encuentra a los lados del cerebelo y en vista ventral se puede ver parte del

trayecto de la carotida interna, posterolateralmente a la region hipofisiaria.

Dasypus novemcinctus

El molde endocraneano es muy similar al de D. hybridus (Figura 5). Los bulbos
olfatorios son de gran tamafio y forma cdnica; se encuentran muy juntos uno de otro y no
presentan una gran divergencia entre ellos. Los pedunculos olfatorios quedan cubiertos por
el cerebro, por lo que los bulbos se consideran sésiles.

El cerebro presenta una morfologia general bastante globosa, el 16bulo fronto-
parietal muestra un desarrollo algo mayor que en D. hybridus. En cuanto a los surcos
corticales, el surco suprasilviano se encuentra orientado oblicuamente hacia la region
posterior y el surco presilviano orientado oblicuamente hacia la region anterior de los
hemisferios cerebrales. La fisura rinal se observa tanto en vista dorsal como en vista lateral
y delimita ventralmente un gran I6bulo piriforme, el cual es responsable de la medida
transversal maxima del cerebro, que, a diferencia de D. hybridus, se encuentra un poco mas
posterior.

En la superficie ventral del molde, hacia el tercio anterior, se encuentra el nervio
optico (1), postero-lateralmente a éste se observa el comienzo del trayecto de los nervios
I, 1V, V1,2 y VI y més posteriormente el nervio V3. Medialmente a éstos se encuentra la
regién hipofisaria y cerca de la base del cerebelo, el meato auditivo interno (nervios VIl y
VIII). Hacia la region posterior del molde se aprecia el foramen yugular (nervios I1X, Xy

XI1) y por ultimo, a nivel de la médula, el nervio hipogloso (XII).

36



L1V, V, , VI

B.O.

XII

VII, VIII

Figura 5: A, reconstruccion digital del craneo de Dasypus novemcinctus. B, renderizacion transparente del
créneo para mostrar la ubicacion del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde endocraneano digital. D,
vista lateral. E, vista ventral. La escala representa 5 cm.
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La vasculatura craneal se ve representada por unos vasos sobre el l6bulo temporo-
occipital y sobre el I6bulo piriforme, no se observan evidencias del seno sagital y solo se
encuentra parte del seno transversal a los lados del cerebelo. Ventralmente en la regidn

media del molde endocraneano se aprecia parte del trayecto de la carotida interna.

Chaetophractus villosus

El encéfalo presenta una morfologia general mas triangular en vista dorsal
presentando una medida transversal maxima en la parte méas posterior del cerebro (Figura
6). Como en los casos anteriores, éste no alcanza a cubrir ni el cerebelo ni los bulbos
olfatorios. Al igual que en D. hybridus y D. novemcinctus, los bulbos olfatorios son sésiles,
presentan forma piramidal o cénica y no son divergentes entre si.

Tanto en vista dorsal como lateral se puede observar la fisura rinal anterior y
posterior, asi como también es posible apreciar el surco presilviano y el surco suprasilviano.
El I6bulo fronto-parietal se muestra menos prominente que en los ejemplares del género
Dasypus y el lobulo temporo-occipital también pareceria estar menos desarrollado,
resultando en que el cerebro de C. villosus tenga una forma menos globosa en vista lateral.
Al igual que en el género Dasypus, el I6bulo piriforme presenta un gran desarrollo y es la
expansion lateral de éste la que corresponde al ancho maximo del cerebro.

Entre el cerebro y el cerebelo se encuentra un tentorio cerebeloso osificado. En el
cerebelo se observan claramente los hemisferios cerebelares y el vermis, siendo los
primeros casi tan anchos como el ultimo, aunque éste tiene una medida dorso-ventral que
sobrepasa la de los hemisferios cerebelares. La medida transversal maxima del cerebelo
alcanza el ancho méaximo del cerebro, aunque no alcanza a superarlo.

En la superficie ventral del molde, en la region media, se encuentra el origen del
nervio optico (1), hacia la region posterior se observa medialmente la region hipofisaria,
lateralmente a ésta aparece el trayecto de los nervios I, 1V, V1 2 y VI y mas postero-
lateralmente a éstos el nervio Vs. A nivel de la base del cerebelo se encuentra el meato
auditivo interno (nervios VII y VIII), luego el foramen yugular (nervios I1X, X'y XI) y por
ultimo el nervio hipogloso (XI1).
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Figura 6: A, reconstruccion digital del craneo de Chaetophractus villosus. B, renderizacidn transparente del
créneo para mostrar la ubicacién del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde endocraneano digital. D,
vista lateral. E, vista ventral. La escala representa 5 cm.
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La vasculatura craneal no se encuentra bien representada, no se aprecia el seno
sagital y solo se observa parte del seno transversal a los lados del cerebelo. A los lados de
la region hipofisiaria hay unos relieves que podrian representar parte del trayecto de la

carétida interna.

Euphractus sexcinctus

La morfologia general del molde endocraneano en esta especie es muy similar al
molde de C. villosus, aunque es posible identificar algunas diferencias, sobre todo en el
cerebro (Figura 7).

Los bulbos olfatorios son sésiles y muestran la misma morfologia conica que se
observo en los armadillos anteriormente descritos, asi como también la misma disposicion
poco divergente entre ellos.

Si bien la forma general del encéfalo de E. sexcinctus en vista dorsal también es
triangular o piramidal, en vista dorsal el I6bulo temporo-occipital presenta una medida
dorso-ventral mayor que la de C. villosus. Al igual que este ultimo, el I6bulo fronto-parietal
presenta un escaso desarrollo comparado con el género Dasypus, por lo que en vista lateral
el cerebro de E. sexcinctus presenta una gran “depresion” oblicua hacia la region anterior.
La fisura rinal se observa en vista dorsal y lateral y delimita ventralmente un gran lobulo
piriforme, cuya expansion lateral marca la medida transversal maxima del cerebro. El surco
suprasilviano presenta un recorrido postero-dorsal algo mas desarrollado que en C. villosus,
mientras que el surco presilviano no difiere en gran medida ni en posicion ni en recorrido.

Entre el cerebro y el cerebelo también es posible observar un tentorio cerebeloso
osificado. El vermis y los hemisferios cerebelares presentan tamafios similares, siendo el
vermis un poco mayor que los hemisferios en sentido dorso-ventral. La medida transversal
maxima del cerebelo es menor que el ancho maximo del cerebro.

En vista ventral se puede apreciar hacia la region anterior el origen del nervio 6ptico
(I1) y posterior a éste el trayecto de los nervios Ill, 1V, Vi, y VI. Algo mas postero-
lateralmente se encuentra el trayecto del nervio V3 y medialmente a éste se distingue la
region hipofisaria. Hacia la region posterior del molde se puede observar el meato auditivo
interno (nervios VII1'y VIII), luego el foramen yugular (nervios IX, X'y XIl) y por altimo el

nervio hipogloso (XII).
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Figura 7: A, reconstruccidn digital del craneo de Euphractus sexcinctus. B, renderizacion transparente del
créneo para mostrar la ubicacion del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde endocraneano digital. D,
vista lateral. E, vista ventral. La escala representa 5 cm.
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En cuanto a la vasculatura craneal solo se puede encontrar parte del seno transversal,

no es posible observar el seno sagital y la carotida interna no se distingue claramente.

Zaedyus pichiy

Presenta un encéfalo que comparte muchas caracteristicas con C. villosus y E.
sexcinctus, con una morfologia general algo triangular aunque menos elongado en sentido
antero-posterior que estos dos tltimos (Figura 8).

Los bulbos olfatorios son sésiles. Muestran la misma forma cénica que se observo
en los armadillos descritos anteriormente, se encuentran muy juntos uno de otro y
muestran poca divergencia entre si.

El cerebro no alcanza a cubrir ni a los bulbos olfatorios ni al cerebelo. La fisura
rinal presenta un recorrido bastante horizontal y delimita ventralmente un lébulo piriforme
un poco menor en comparacion con los armadillos previamente descritos. El I6bulo fronto-
parietal presenta un escaso desarrollo, incluso algo menor que en C. villosus y E. sexcinctus,
mientras que el I6bulo temporo-occipital presenta un desarrollo comparable al de éstos. Se
observa un prominente surco interhemisférico que no habia sido posible ver en los
anteriores moldes endocraneanos. El surco suprasilviano muestra una posicion y recorrido
mas similar al que presenta Cheatophractus, el surco presilviano no presenta ninguna
caracteristica particular. La medida transversal maxima del cerebro se encuentra hacia la
region posterior y se debe a la expansion lateral del 16bulo piriforme.

En el cerebelo estan bien representados el vermis y los hemisferios cerebelares,
todos con tamarios muy similares, por lo que el vermis no sobresale en gran medida por
sobre los hemisferios como en las especies analizadas anteriormente. La medida transversal
méaxima del cerebelo no alcanza a igualar la medida transversal maxima del cerebro.

En la superficie ventral, hacia la region anterior se encuentra el nervio optico (1) y
postero-lateralmente a éste el trayecto de los nervios 11, IV, V1, y VI. En la region media
del molde y posteriormente a los nervios mencionados se encuentra el trayecto del nervio
V3 y medialmente a éste se aprecia la region hipofisaria. A nivel de la base del cerebelo se
observa el meato auditivo interno (nervios VII y VIII), posteriormente a éste el foramen
yugualr (nervios IX, X y Xl) y luego, ubicado un poco mas ventralmente, el nervio

hipogloso (XI1).
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Figura 8: A, reconstruccion digital del craneo de Zaedyus pichiy. B, renderizacidn transparente del craneo
para mostrar la ubicacion del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde endocraneano digital. D, vista
lateral. E, vista ventral. La escala representa 5 cm.
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Con respecto a la vasculatura craneal, se aprecia s6lo una pequefia porcion del seno
sagital en la region anterior del cerebro, sobre el 16bulo piriforme se puede observar parte

de un vaso que irriga al cerebro y a los lados del cerebelo parte del seno transversal.

Gliptodontes

Glyptodon sp. Mpa 11-04

La morfologia general del encéfalo puede describirse como triangular o trapezoidal
en vista dorsal (Figura 9). Los bulbos olfatorios son de gran tamafio, con una forma algo
ovalada en sentido dorso-ventral y orientados de manera divergente entre si. A diferencia
de lo que sucede en los armadillos, en este molde es posible observar los pedinculos
olfatorios, al igual que en la descripcion realizada por Gervais (1869: 44): “...les lobes
olfactifs sont grands et reliés aux hémisphéres par une sorte de col ou pédicule un peu
étranglé...”. Esta morfologia de los bulbos olratorios se denomina pedunculado.

Los hemisferios cerebrales son algo globosos en vista lateral, presentan un alto
maximo en la regién media de estos y son algo elongados en sentido antero-posterior. Al
igual que en los armadillos, el cerebro de Glyptodon sp Mpa 11-04 no alcanza a cubrir los
bulbos olfatorios ni el cerebelo. A diferencia de los armadillos, la fisura rinal no se
encuentra dividida en anterior y posterior (Dozo, 1998), sino que se presenta Como un surco
continuo con un trayecto algo inclinado en sentido antero-ventral que puede observarse
tanto en vista lateral como dorsal. La fisura rinal delimita ventralmente un I6bulo piriforme
bastante prominente (cuya expansion lateral marca la medida transversal méxima del
cerebro), dorsalmente, un lobulo fronto-parietal algo mas desarrollado que el observado en
los armadillos Euphractinos (Z. pichi, E. sexcinctus y C. villosus) y un lébulo temporo-
occipital bastante desarrollado. Asi como en los armadillos, el patrén de surcos
neocorticales de Glyptodon sp. Mpa 11-04 es poco complejo, incluso presenta menos
surcos que en éstos, se observa sélo el surco suprasilviano, con un recorrido oblicuo en

sentido postero-dorsal por encima de la fisura rinal.
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Figura 9: A, reconstruccion digital del craneo de Glyptodon sp. Mpa 11-04. B, renderizacién transparente
del craneo para mostrar la ubicacion del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde endocraneano digital.
D, vista lateral. E, vista ventral. La escala representa 10 cm.
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El cerebelo se encuentra separado del cerebro por un surco transversal, aunque en
este caso no se aprecia un tentorio cerebeloso osificado. Se observa de manera bastante
clara el vermis y los hemisferios cerebelares, aunque los surcos paramedianos no se
distinguen claramente. La medida transversal maxima del cerebelo supera el ancho méaximo
del cerebro, al igual que mencionaran Serres (1865) y Gervais (1869). Sin embargo,
comparado con estas descripciones, el tamafio del cerebelo en relacion con el del cerebro
pareceria ser un poco menor. EI vermis presenta un mayor tamafio dorso-ventral que los
hemisferios cerebelares, por lo que en vista lateral se proyecta un poco por encima de la
superficie dorsal de éstos.

En la superficie ventral, hacia la region anterior del molde se encuentra el comienzo
del trayecto del nervio optico (Il), posteriormente a éste, en la zona media del molde se
distingue una region hipofisaria de gran tamafio. Lateralmente a ésta se aprecia el trayecto
de los nervios 11, 1V, V1,2 y VI, los cuales luego de un trayecto bastante horizontal dejan el
craneo a través del foramen rasgado anterior. Inmediatamente posterior y lateralmente a
estos nervios, se observa el trayecto del nervio V3, que luego sale del craneo por el foramen
oval. Continuando hacia la parte posterior del molde, cerca de lo que seria la base del
cerebelo se encuentra el meato auditivo interno (nervios VIl y VIII). Posteriormente a éste,
el foramen yugular (nervios IX, X y Xl) y por ultimo, en la region medular del molde
endocraneano, el nervio hipogloso (XII) saliendo por el foramen condilar.

En cuanto a la vasculatura craneal, se aprecia claramente el seno longitudinal
superior (seno sagital) a lo largo de toda la superficie medial del cerebro y gran parte del
seno transversal a los lados del cerebelo. En la region ventral del molde no se puede
distinguir de manera clara el recorrido de la carotida interna, aunque hacia la parte posterior

de la regidn hipofisaria se puede advertir un pequefio relieve que podria ser atribuido a ésta.

Glyptodon sp. MACN-Pv 15152

Los bulbos olfatorios son pedunculados. Son de gran tamafo, algo elongados en
sentido antero-posterior y divergentes entre si, se observan los pedinculos olfatorios tanto
en vista ventral como lateral (Figura 10).

El cerebro no alcanza a cubrir los bulbos olfatorios ni el cerebelo y en la vista dorsal

presenta una forma algo mas triangular que el ejemplar Mpa 11-04. La fisura rinal, continua
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a lo largo de todo el cerebro, delimita ventralmente un gran I6bulo piriforme y un I6bulo
fronto-parietal notoriamente menos desarrollado que en Mpa 11-04. Esta es la principal
causa de que el molde endocraneano presente una forma triangular mas acentuada. El
I6bulo temporo-occipital no presenta caracteristicas particulares. El surco suprasilviano
presenta una posicion y desarrollo comparable con el de Glyptodon sp. Mpa 11-04,
evidenciandose tanto en la vista lateral como la dorsal.

Los hemisferios cerebrales se encuentran separados del cerebelo por un surco
transversal bastante profundo.

El cerebelo es de gran tamafio, presenta una medida transversal méaxima que parece
ser notoriamente mayor a la del cerebro, al igual que lo describieran Gervais (1869) y algo
mas someramente Dechaseax (1958) en G. clavipes, sin embargo esta medida puede ser
engafiosa ya que la presencia de otras estructuras como los senos venosos pueden conducir
a una interpretacion erronea del tamafio del cerebelo. La estructura mas prominente que se
observa en el cerebelo es el vermis, el cual se proyecta de manera considerable sobre la
superficie de los hemisferios cerebelares.

En la superficie ventral, hacia la region anterior se observa el comienzo del trayecto
del nervio optico (1), postero-lateralmente a éste se encuentra el trayecto de los nervios I,
IV, V1, y VI. Laregion hipofisaria se puede distinguir en la zona media del molde entre el
trayecto de estos nervios. A diferencia de lo que ocurre en Mpa 11-04, en MACN-Pv 15152
el comienzo del trayecto del nervio V3 no se encuentra tan cercano al de los anteriores
nervios, sino que comienza en una posicién mas posterior. La posicién del meato auditivo
interno (nervios VII'y VIII), el foramen yugular (nervios IX, Xy XI) y el nervio hipogloso
(XI1) no difieren de manera significativa con aquellos en Mpa 11-04.

En cuanto a la vasculatura craneal, el seno longitudinal superior es claramente
visible a lo largo de la linea media entre ambos hemisferios cerebrales. Se observa gran
parte del seno transversal a los lados del cerebelo, que como se menciond anteriormente,
produce que el cerebelo tenga un tamafio aparente mayor. Medialmente al comienzo del
trayecto del nervio V3 se aprecia de manera muy tenue parte de lo que podria ser el

recorrido de la carétida interna.
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Figura 10: A, reconstruccion digital del craneo de Glyptodon sp. MACN-Pv 15152. B, renderizacion
transparente del craneo para mostrar la ubicacion del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde
endocraneano digital. D, vista lateral. E, vista ventral. La escala representa 10 cm.
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Panochthus tuberculatus

Si bien el molde endocraneano (Figura 11) en términos generales es similar al de los
dos ejemplares de Glyptodon anteriormente descritos, P. tuberculatus presenta varias
caracteristicas que permiten hacer una clara distincion con éstos. Gervais (1869) ilustra un
molde que asigna a la especie P. clavicaudatus, pero esta asignacion especifica es erronea,
correspondiendo actualmente a Doedicurus clavicaudatus (Gervais & Ameghino, 1880) por
lo que éste no sera utilizado como comparacion del molde digital. Por otra parte, teniendo
en cuenta lo dicho anteriormente, pasaria a ser la primera descripcion de un molde
endocraneano del género Panochthus.

La diferencia mas notoria con los moldes endocraneanos de Glyptodon se encuentra
en los bulbos olfatorios. Estos son pedunculados, pero parecen ser relativamente mas
grandes y notoriamente méas divergentes en P. tuberculatus. Los pedunculos olfatorios son
un poco mas elongados, lo que produce que los bulbos se encuentren bastante mas
separados del cerebro y algo desplazados hacia la region ventral del craneo.

El cerebro muestra una forma un poco mas globosa, siendo mas corto y alto que en
los ejemplares de Glyptodon aqui descritos. EI ancho maximo se encuentra en la region
posterior y se debe principalmente a la expansion lateral del paleocortex. La fisura rinal
presenta un recorrido algo mas breve y el surco suprasilviano se encuentra desplazado hacia
la parte anterior de los hemisferios cerebrales. El l6bulo fronto-parietal pareceria presentar
un mayor desarrollo, pero esto puede ser un efecto del desplazamiento anterior del surco
suprasilviano. El 16bulo temporo-occipital también pareceria estar un poco mas
desarrollado. Como en los casos anteriores no se advierte la presencia de un surco
presilviano.

El surco transversal que separa el cerebro del cerebelo no aparece tan marcado con
en los anteriores gliptodontes. El cerebelo es de gran tamafio, con un ancho transversal
maximo que iguala el ancho maximo del cerebro, aunque no alcanza a superarlo.
Comparado con los ejemplares de Glyptodon, el cerebelo presenta una medida dorso-
ventral mayor que la de éstos. Sin embargo, en P. tuberculatus no se observa una clara
distincion entre el vermis y los hemisferios cerebelares, aunque la estructura mas

prominente que se distingue corresponde con certeza al vermis.
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Figura 11: A, reconstruccion digital del craneo de Panochthus tuberculatus. B, renderizacidn transparente del
créneo para mostrar la ubicacion del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde endocraneano digital. D,
vista lateral. E, vista ventral. La escala representa 10 cm.
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En la superficie ventral del molde digital, el comienzo del trayecto del nervio dptico
(I1) se encuentra hacia la regién anterior, pero se aprecia de manera menos clara que lo
descrito en Glyptodon. Posteriormente a este nervio se encuentra un gran region hipofisaria
y, lateralmente a ésta, los trayectos de los nervios Ill, IV, V1 » y VI, los cuales comparados
con los ejemplares anteriores presentan un trayecto algo méas pronunciado en sentido
ventral. Lateralmente al trayecto de estos nervios, se observa el comienzo del trayecto del
nervio V3. Posteriormente a éste, se encuentra el meato auditivo interno (VI1'y VIII), luego
el foramen yugular (nervios IX, X, XI) y por altimo el nervio hipogloso (XI1), el cual pudo
ser reconstruido solamente de un lado.

La vasculatura craneal se ve representada principalmente por el seno longitudinal a
lo largo de todo el cerebro. El seno lateral se aprecia de manera muy parcial a los lados del

cerebelo y no es posible observar un claro indicio de la carétida interna.

Doedicurus clavicaudatus

El molde endocraneano presenta varias particularidades que permiten distinguirlo
claramente de los anteriores gliptodontes (Figura 12).

Los bulbos olfatorios son de gran tamafio pero parecerian ser menos divergentes que
en los anteriores gliptodontes descritos y presentan su extremo anterior orientado mas
dorsalmente. Si bien los bulbos son pedunculados, los pedunculos olfatorios son cortos y
poco visibles. Esto produce que los bulbos se posicionen mas cerca del cerebro que en el
resto de los gliptodontes anteriormente descritos.

El cerebro presenta una forma algo alargada en sentido antero-posterior y en vista
lateral presenta un perfil poco globoso, similar al que se observa en Glyptodon sp. MACN-
Pv 15152. La medida transversal maxima se encuentra en la region posterior y corresponde
principalmente a la expansion lateral del paleocortex. La fisura rinal se evidencia a lo largo
de todo el cerebro, el surco suprasilviano no presenta una posicion tan anterior como en P.
tuberculatus sino que esta posicionado en la zona media del cerebro, similar a lo que ocurre
en Glyptodon. Esto delimita un lébulo fronto-parietal que presenta un desarrollo
comparable al de Glyptodon sp. Mpa 11-04. Al igual que en los anteriores gliptodontes, no

hay evidencias de un surco presilviano.
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Figura 12: A, reconstruccion digital del craneo de Doedicurus clavicaudatus. B, renderizacion transparente
del craneo para mostrar la ubicacion del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde endocraneano digital.
D, vista lateral. E, vista ventral. La escala representa 10 cm.
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Si bien el cerebelo tiene un tamafio considerable en comparacién con el resto de las
estructuras del molde endocraneano, comparado con el resto de los gliptodontes analizados
pareceria ser relativamente un poco mas pequefio. La medida transversal maxima no
alcanza a superar el ancho méaximo del cerebro, aunque al igual que en Glyptodon sp.
MACN-Pv 15152 los senos venosos pueden conducir a sobreestimar el tamario real. La
estructura mas prominente en el cerebelo corresponde al vermis, éste se diferencia
claramente de los hemisferios cerebelares y se proyecta por encima de la superficie dorsal
de éstos. Entre el cerebro y el cerebelo no se observar un surco, sino que se encuenta una
estructura similar a una cresta a lo largo de toda la superficie transversal que los separa.
Dicha estructura no se aprecia en los moldes digitales de gliptodontes anteriormente
descritos.

En la region ventral del molde, hacia la region anterior se encuentra el nervio optico
(I), posteriormente a este aparece la region hipofisaria, aunque no se aprecia tan
claramente como en los ejemplares anteriores. Lateralmente a esta Ultima se observa el
trayecto de los nervios 11, 1V, Vi 2 y VI. El comienzo del trayecto del nervio V3 no se
encuentra tan cercano a estos Ultimos nervios, sino que comienza bastante mas
posteriormente, hacia la regién media del molde. En la region posterior del molde aparece
el meato auditivo interno (nervios VII 'y VIII), luego el foramen yugular (nervios IX, Xy
XI1) y posteriormente el nervio hipogloso (XI1).

La vasculatura craneal se ve representada por el seno longitudinal, que aparece en
toda la longitud del cerebro, entre los hemisferios cerebrales y luego probablemente se
bifurca en un seno transversal representado por la estructura que se observa entre el cerebro
y el cerebelo. A los lados del cerebelo se encuentra el seno transversal, pero la carotida
interna no se aprecia de forma clara por lo que no es seguro que aparezca representada en el
molde digital. En la parte mas posterior del molde, en la region de la médula aparecen dos

estructuras simetricas que podrian corresponder a los tractos piramidales.

Pseudoplohophorus absolutus
En cuanto a este gliptodonte del Mioceno, el molde endocraneano digital aqui
reconstruido constituye la primera descripcion del encéfalo de dicha especie y para todos

los Hoplophorinae (Figura 13).
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Figura 13: A, reconstruccion digital del craneo de Pseudoplohophorus absolutus. B, renderizacion
transparente del craneo para mostrar la ubicacion del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde
endocraneano digital. D, vista lateral. E, vista ventral. La escala representa 10 cm.
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Los bulbos olfatorios son pedunculados, de gran tamafio y algo divergentes entre si
en su extremo anterior, aunque en menor medida que en los gliptodontes pleistocénicos.
Los pedunculos olfatorios son algo elongados en sentido antero-posterior por lo que los
bulbos se encuentren bastante separados del cerebro.

El cerebro presenta una forma general algo triangular en vista dorsal, con una
medida transversal maxima hacia la parte medio-posterior de los hemisferios debido a una
expansion lateral tanto del paleocortex como del neocortex. La fisura rinal es continua a lo
largo de todo el cerebro, con un recorrido bastante horizontal y se puede observar tanto en
vista lateral como en vista dorsal, delimitando un I6bulo piriforme de gran tamafio. Los
I6bulos froto-parietal y temporo-occipital presentan un desarrollo comparable al de los
gliptodontes pleistocenicos. El surco suprasilviano se aprecia aproximadamente en la
region media de los hemisferios cerebrales y al igual que en los gliptodontes anteriormente
descritos no hay evidencias de un surco presilviano.

El cerebelo presenta un gran tamafio y se encuentra separado del cerebro por un
surco transversal. Su medida transversal maxima iguala a la del cerebro, pero no alcanza a
superarla y comparado con los otros gliptodontes, la medida antero-posterior del cerebelo
pareceria ser relativamente mayor en P. absolutus. Se aprecian los hemisferios cerebelares
y el vermis, siendo éste la estructura mas prominente que se observa en el cerebelo,
proyectada dorsalmente por encima de los hemisferios cerebelares de manera mas notoria
que en el resto de los gliptodontes.

En la region ventral, sobre la region mas anterior del molde, se encuentra el nervio
optico (1), posteriormente a éste se distingue la region hipofisaria y lateralmente a esta se
aprecia el comienzo del trayecto de los nervios I, 1V, V1 , y VI. Estos presentan un
trayecto bastante horizontal, similar al de los anteriores gliptodontes a excepcion de P.
tuberculatus, en donde la trayectoria pareceria estar orientada méas ventralmente. Postero-
lateralmente a estos nervios, hacia la region media del molde se encuentra el comienzo del
nervio V3, aungue solo fue posible reconstruir parte del trayecto de un solo lado ya que en
el otro no se encuentra bien preservada esa zona. Hacia la region posterior del molde se

encuentra el meato auditivo interno (nervios VIl 'y VIII), la salida de estos nervios se puede
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observar en una posicion algo méas dorsal que en los gliptodontes pleistocénicos. Luego se
encuentra el foramen yugular (nervios IX, X'y XI) y por ultimo el nervio hipogloso (XII).
En cuanto a la vasculatura craneal, el seno longitudinal es el que se puede apreciar
mejor representado, no hay claros indicios del seno transversal y, ventralmente, en posicion
medial al nervio V3, se puede observar una leve elevacion que podria corresponder a parte

del trayecto de la carétida interna.

Pampaterio
En este trabajo se presenta el molde endocraneano digital de Pampatherium humboltii

(Figura 14), el cual representa hasta el momento el primer molde endocraneano descrito
para cualquier pampaterio, ya que Jerison (1973: 334) hace mencién a un molde
endocraneano perteneciente a Vasalia, pero no hace ninguna referencia a su descripcion en
ese trabajo ni en otros.

La diferencia mas notable de P. humboldtii con los anteriores ejemplares analizados
se encuentra en los bulbos olfatorios. Estos son pedunculados, de gran tamafio, muy
alargados en sentido antero-posterior y presentan su extremo anterior orientado hacia la
parte dorsal. No son muy divergentes entre si y se mantienen bastante juntos a lo largo de
todo su trayecto. Los pedinculos olfatorios son relativamente cortos comparados con el
tamafio total de los bulbos, pero permiten una clara separacion entre éstos y el cerebro.

El cerebro es bastante alargado en sentido antero-posterior, presenta una medida
transversal maxima hacia la zona media, debida, principalmente, al ensanchamiento lateral
del paleocortex. La fisura rinal es continua y presenta un trayecto algo sinuoso e inclinado
en sentido antero-dorsal, con un punto de inflexion en la zona media del cerebro. A partir
de este punto surge el surco suprasilviano, el cual presenta un trayecto relativamente corto.
No se observan evidencias de un surco presilviano.

El cerebelo es una estructura de gran tamafio en el cual es posible distinguir el
vermis, lateralmente a éste, separados por unos prominentes surcos paramedianos, los
hemisferios cerebelares. A diferencia de lo que ocurre en los gliptodontes, el tamafio del
vermis no es mucho mayor que el de los hemisferios cerebelares; en este caso es mas
comparable con lo que sucede en los armadillos. La separacion entre el cerebro y el

cerebelo pareceria estar mediada por un tentorio cerebeloso osificado que abarca todo el
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Figura 14: A, reconstruccion digital del craneo de Pampatherium humboldtii. B, renderizacién transparente
del craneo para mostrar la ubicacion del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde endocraneano digital.
D, vista lateral. E, vista ventral. La escala representa 10 cm.
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ancho del cerebelo. La medida transversal méxima del cerebelo iguala al ancho méaximo del
cerebro sin alcanzar a superarlo.

En la superficie ventral, en la region media del molde endocraneano se encuentra el
nervio optico (I1), posteriormente a éste se observa la region hipofisaria y lateralmente a
ésta el trayecto de los nervios Ill, 1V, Vi, » y VI. Ubicado postero-lateralmente a estos
ultimos nervios se distingue el comienzo del trayecto del nervio V3, con un recorrido latero-
ventral poco acusado. Continuando hacia la region posterior del molde se aprecia el meato
auditivo interno (nervios VI1 'y VIII), luego el foramen yugular (nervios 1X, X'y XI) y por
ultimo el nervio hipogloso (XI1).

En cuanto a la vasculatura craneal, se distingue el seno longitudinal, el cual
transcurre a lo largo de todo el cerebro. Se observa parte del seno transversal en vista lateral.
En la region ventral del molde, medialmente a la salida del nervio Vs, se aprecia parte del
trayecto de la carétida interna.

Perezosos actuales

Choloepus hoffmanni

El molde endocraneano muestra bulbos olfatorios no muy grandes en comparacion
con el resto del encéfalo. Son poco divergentes entre si y poseen unos pedunculos olfatorios
muy cortos, por lo que los bulbos pueden ser considerados sesiles (Figura 15).

El cerebro presenta un patrén de surcos corticales mas complejo que el de los
armadillos actuales. Se observan los surcos entolateral, lateral, lateral posterior,
suprasilviano, pseudosilviano y presilviano (Dozo, 1987, 1994a). La fisura rinal, en vista
lateral, presenta un trayecto algo sinuoso, con la porcion anterior orientada hacia la region
ventral del molde; ésta delimita ventralmente un Iébulo piriforme con un tamafio algo mas
pequefio que los hemisferios cerebrales. Estos dltimos tienen un desarrollo bastante
importante, tanto que la medida transversal méxima del cerebro corresponde al
ensanchamiento lateral de la regién occipito-temporal.

El cerebelo no presenta un gran tamafio, con una medida transversal maxima
bastante menor que la del cerebro y estd separado de éste por un prominente surco
transversal. El vermis se proyecta un poco por encima de los hemisferios cerebelares, pero

su medida dorso-ventral no es mayor que la de éstos.
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Figura 15: A, reconstruccion digital del craneo de Choloepus hoffmanni. B, renderizacion transparente del
craneo para mostrar la ubicacién del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde endocraneano digital. D,
vista lateral. E, vista ventral. La escala representa 5 cm.
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En la superficie ventral se observan varios nervios craneanos. Hacia la region
anterior se encuentra el nervio optico (I1), posteriormente a este aparecen los nervios Ill, IV,
V1 2y VI. El trayecto de estos nervios se extiende hasta la zona media del molde donde se
aprecia entre ellos la region hipofisaria. Lateralmente a ésta se encuentra el comienzo del
trayecto del nervio V3. Posteriormente, cerca de la base del cerebelo, aparece el meato
auditivo interno (nervios VII y VIII), luego el foramen yugular (nervios I1X, X'y XI) y por
ultimo el nervio hipogloso (XII).

Respecto a la vasculatura craneal, se encuentra el seno longitudinal a lo largo de
todo el cerebro. A los lados del cerebelo aparece parte del seno transversal y en la

superficie ventral del molde se observa parte de la carétida interna.

Bradypus variegatus

El molde endocraneano de esta especie presenta algunas diferencias con respecto al
de C. hoffmanni que se ajustan con las descripciones previas (Figura 16).

Los bulbos olfatorios son un poco mas comprimidos en sentido dorso-ventral, algo
mas alargados en sentido antero-posterior y poco divergentes. El pedunculo olfatorio es un
poco mas largo, lo que produce que los bulbos se encuentren un poco mas separados del
cerebro, por lo que podrian ser considerados como pedunculados.

El cerebro presenta un patron de surcos corticales un poco menos complejo que en
C. hoffmanni. Se observan los surcos lateral, suprasilviano, pseudosilviano y presilviano.
La fisura rinal, que se aprecia en vista dorsal y lateral, presenta un recorrido bastante
horizontal y poco sinuoso y delimita ventralmente un l6bulo piriforme casi tan grande
como los hemisferios cerebrales. El ancho maximo transversal del cerebro se encuentra
hacia la parte posterior y corresponde al ensanchamiento de la region occipito-temporal.

El cerebelo es de tamafio pequefio, con una medida transversal maxima bastante
menor que la del cerebro y se encuentra separado de éste por un prominente surco
transversal. A diferencia de todos de los moldes endocraneanos analizados, el vermis no es
la estructura mas prominente. De hecho, queda oculto por el desarrollo de los hemisferios
cerebelares.

En la superficie ventral, en la region media del cerebro, se encuentra el nervio

optico (1), lateralmente a éste se observa el trayecto de los nervios IlI, IV, Vi , y VL.
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Figura 16: A, reconstruccion digital del craneo de Bradypus variegatus. B, renderizacion transparente del
créneo para mostrar la ubicacién del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde endocraneano digital. D,
vista lateral. E, vista ventral. La escala representa 5 cm.
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Posteriormente, se puede apreciar de forma tenue la region hipofisaria y a los lados de ésta
el comienzo del trayecto del nervio V3. Hacia la parte posterior del molde, cerca de la base
del cerebelo aparece el meato auditivo interno (nervios VII y VII), luego el foramen
yugular (nervios IX, X'y XII) y por altimo el nervio hipogloso (XII).

En cuanto a la vasculatura craneal, no se observa claramente el seno sagital. A los
lados del cerebelo se encuentra parte del surco transversal y en la region ventral del molde,

parte del trayecto del canal carotideo.

Perezosos terrestres

Lestodon armatus

Los bulbos olfatorios presentan una forma algo alargada en sentido antero-posterior.
Se observa una orientacién de su porcion anterior algo divergente, pero la caracteristica
mas notable que los distingue de lo observado en los perezosos actuales es que se
encuentran muy separados entre si, con una distancia entre ellos casi de la misma medida
que el ancho transversal de cada bulbo. Estan conectados al cerebro por unos peddnculos
olfatorios de gran tamafio, po lo que los bulbos son claramente pedunculados (Figura 17).

El cerebro presenta, en vista dorsal, una forma bastante rectangular algo alargada en
sentido antero-posterior pero que no alcanza a cubrir los bulbos olfatorios ni el cerebelo.
Sobre la zona media de los hemisferios cerebrales existe una constriccion que separa el
I6bulo fronto-parietal del l6bulo temporo-occipital (Dechaseaux, 1962), este ultimo es algo
mayor que el primero y marca la medida transversal méaxima del cerebro. Los surcos
corticales alcanzan un nivel de desarrollo similar al que presentan los perezosos actuales.
En vista dorsal se encuentra un surco lateral (surco coronolateral segin Dechaseaux, 1962)
principalmente sobre el l6bulo fronto-parietal, también se observa parte de los surcos
suprasilviano y presilviano. En vista lateral, en forma un poco menos clara, se evidencia un
surco que probablemente corresponda al pseudosilviano, el cual estaria de acuerdo con lo
descrito por Dechaseaux (1962). Con respecto a la fisura rinal se aprecia de manera mas

clara la porcion anterior, aunque es posible distinguir la porcion posterior.
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Figura 17: A, reconstruccion digital del craneo de Lestodon armatus. B, renderizacién transparente del
craneo para mostrar la ubicacion del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde endocraneano digital. D,
vista lateral. E, vista ventral. La escala representa 10 cm.
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La fisura rinal presenta un trayecto bastante sinuoso que delimita un l6bulo piriforme de
menor tamafo que el I6bulo temporo-occipital.

El cerebelo presenta un tamafio bastante grande, pero su medida transversal maxima
no alcanza a igualar la del cerebro. Aunque no se aprecian de manera totalmente clara, se
evidenciarnlos hemisferios cerebelares y el vermis, este Gltimo se proyecta un poco por
encima de los hemisferios.

En la superficie ventral del molde, en la regién media, se encuentra el comienzo del
trayecto del nervio oOptico (I1). Lateralmente a éste aparecen los nervios Il IV, Vi, y VIy
todavia mas lateralmente se observa el trayecto del nervio V3. Medialmente a estos nervios
y posteriormente al nervio Il se aprecia una gran region hipofisaria. Hacia la parte posterior
del molde y ubicados por delante de la base del cerebelo, se encuentran el meato auditivo
interno (nervios VII y VIII), luego el foramen yugular y por Gltimo el nervio hipogloso
(XI).

La vasculatura craneal se ve representada por el seno sagital a lo largo de la linea
media de los hemisferios cerebrales y por el seno transversal a los lados del cerebelo. En la

superficie ventral no hey evidencias claras de la carétida interna.

Glossotherium robustum

El angulo dorso-ventral entre los bulbos olfatorios y el resto del cerebro es mayor
que en L. armatus. Los bulbos son pedunculados aunque tienen peddnculos olfatorios mas
cortos. Sin embargo, comparte la caracteristica de una gran separacion entre ellos (Figura
18).

El aspecto dorsal del cerebro posee una forma rectangular, algo alargada en sentido
antero-posterior, que no alcanza a cubrir los bulbos olfatorios o el cerebelo. Se observa un
estrangulamiento en la region media de los hemisferios cerebrales que separa el 16bulo
fronto-parietal del Iobulo temporo-occipital. En vista lateral, los hemisferios cerebrales
tienen una forma bastante globosa, con un gran desarrollo del 16bulo fronto-parietal. En
cuanto al los surcos corticales, se aprecia el surco lateral, el surco presilviano y el surco
suprasilviano. Sin embargo, no hay evidencias claras de un surco pseudosilviano. La fisura
rinal presenta un trayecto algo sinuoso y delimita un lobulo piriforme de menor tamarfio que

los hemisferios cerebrales.
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Figura 18: A, reconstruccion digital del craneo de Glossotherium robustum. B, renderizacion transparente del
créneo para mostrar la ubicacién del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde endocraneano digital. D,
vista lateral. E, vista ventral. La escala representa 10 cm.
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El cerebelo presenta un tamafio relativamente pequefio, su medida transversal
méaxima es mucho menor que la del cerebro. Se observan los hemisferios cerebelares y el
vermis, el cual se proyecta por encima de los anteriores.

En vista ventral, hacia el tercio anterior del molde, se encuentra el nervio 6ptico (I1).
Posteriormente a este nervio aparece la region hipofisaria; lateralmente a ésta se observa el
comienzo del trayecto de los nervios IlI, IV, V1,2 y VI y mas lateralmente el nervio V.
Hacia la regidn posterior se encuentra el meato auditivo interno (nervios VIl y VIII), luego
el foramen yugular y por Gltimo el nervio hipogloso (XI1).

En cuanto a la vasculatura craneal, se aprecia la parte posterior del seno longitudinal

y a los lados del cerebro, el seno transversal. No hay claros indicios de la carétida interna.

Catonyx cuvieri

El molde endocraneano digital constituye la primera descripcion del encéfalo en
este género de perezosos terrestres (Figura 19).

Los bulbos olfatorios son pedunculados, algo elongados en sentido antero-posterior,
poco divergentes entre si y presentan una gran separacion entre ellos.

En vista dorsal, el cerebro presenta una forma méas cuadrangular que la observada en
los perezosos anteriormente descritos. El estrangulamiento de los hemisferios cerebrales se
ubica hacia la region posterior y el lébulo fronto-parietal esta bastante desarrollado
lateralmente. En vista lateral, los hemisferios cerebrales presentan un desarrollo algo mayor
en la region occipital, mientras que el desarrollo del 16bulo fronto-parietal es muy similar al
de L. armatus. El esquema de surcos corticales pareceria ser un poco mas complejo que en
los perezosos terrestres antes descritos, ya que se evidencia un surco en el polo occipital
gue podria homologarse al surco latero-posterior que presenta C. hoffmanni. Los restantes
surcos corresponden al surco lateral, surco presilviano, surco suprasilviano y surco
pseudosilviano. La fisura rinal presenta un recorrido algo sinuoso y delimita un lobulo

piriforme algo mas pequefio que el I6bulo temporo-occipital.
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Figura 19: A, reconstruccion digital del craneo de Catonyx cuvieri. B, renderizacion transparente del craneo
para mostrar la ubicacion del molde endocraneano. C, vista dorsal del molde endocraneano digital. D, vista
lateral. E, vista ventral. La escala representa 10 cm.
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El cerebelo muestra un desarrollo considerable. En sentido dorso-ventral, sus
dimensiones son comparativamente similares a las de L. armatus, pero relativamente
mayores a las de G. robustum. Se distinguen claramente los hemisferios cerebelares y el
vermis, éste se proyecta por encima de los hemisferios. La medida transversal méxima del
cerebelo es algo menor que la del cerebro, al igual que en los perezosos antes descritos.

En la superficie ventral, hacia el tercio anterior del molde endocranenano se observa
el comienzo de trayecto del nervio dptico (I1). Lateralmente a este nervio, se encuentra el
trayecto de los nervios Ill, IV, V1, y VI. El nervio V3 se origina mas postero-lateralmente
que en L. armatus y G. robustum. Medialmente a estos Ultimos nervios se aprecia la region
hipofisiaria, la cual presenta un escaso desarrollo. Hacia la region posterior del molde se
encuentra el meato auditivo interno (nervios VII 'y VII), luego el foramen yugular (nervios
IX, X'y XI) y por tltimo, aunque de manera menos clara, el nervio hipogloso (XII).

En cuanto a la vasculatura craneal, se observa el seno longitudinal a lo largo de la
linea media de los hemisferios cerebrales y el seno transversal sobre los lados del cerebelo
En vista ventral, se aprecia parte del recorrido de la carétida interna a los lados de la region

hipofisaria.

Andlisis cuantitativos

Los resultados de la estimacion de masa corporal en base a medidas craneanas en
los xenartros extintos y actuales se encuentran en la Tabla 2. Estos son congruentes con
otras estimaciones de masa corporal realizadas en xenartros extintos (Bargo et al., 2000;
Vizcaino et al., 2006, De Esteban-Trivigno et al., 2008) y con datos reportados en la
literatura para los xenartros actuales (Crile & Quiring, 1940; Biknevicius, 1999; Smith et
al., 2003; De Esteban-Trivigno et al., 2008).

La relacion alométrica entre el logaritmo del volumen cerebral vs. el logaritmo de la
masa corporal analizada en el total de los datos dio como resultado una pendiente de 0,751
(r* = 0,954 P < 0,0001) y un intercepto de -1,295 (Figura 20). El analisis de los residuos
del volumen cerebral en los distintos 6rdenes de mamiferos muestra que existe una gran
variacion en la media de los valores obtenidos para cada grupo (Figura 21). Estos
resultados son congruentes con aquellos obtenidos por diversos autores (Isler, 2011; Boddy
etal., 2012).
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Tabla 2: Masa corporal, volumen total de los moldes endocraneanos digitales y volimenes de las tres regiones de los moldes endocraneanos analizados en
xenartros fosiles y actuales.

Volumen total del Volumen

Especie Masa corporal molde Bulbos Volumen , Volumen , % % %
(g) endocraneano (cm?)  Olfatorios (cm?’) Cerebro (cm?) Cerebelo (cm?) Bulbos Cerebro Cerebelo
Glyptodon sp. MACN-Pv 15152 2012000 234,12 17,27 151,72 65,13 7,4 64,8 27,8
Glyptodon sp. Mpa 1104 946000 213,38 10,32 139,02 64,05 4,8 65,1 30,0
Panochthus tuberculatus 1453000 212,61 20,68 135,59 56,29 9,7 63,8 26,5
Doedicurus clavicaudatus 1229000 233,81 19,66 149,25 64,91 8,4 63,8 27,8
Pseudohoplophorus absolutus 209000 100,98 5,71 65,82 29,43 5,7 65,2 29,2
Pampatherium humboldtii 380000 132,93 10,64 91,15 31,14 8,0 68,6 23,4
Glossotherium robustum 1778000 519,05 18,31 409,06 91,68 3,5 78,8 17,7
Lestodon armatus 4613000 796,51 91,68 583,47 174,19 4,9 73,3 21,9
Catonyx cuvierii 795000 338,4 13,44 253,68 71,29 4,0 75,0 21,1
Dasypus novemcinctus 3500 10,17 1,09 6,65 2,43 10,7 65,4 23,9
Dasypus hybridus 4900 13,07 0,96 8,86 3,25 7,3 67,8 24,9
Zaedyus pichiy 1300 6,05 0,64 4,28 1,13 10,6 70,7 18,7
Chaetophractus villosus 3700 14,6 1,39 10,53 2,68 9,5 72,1 18,4
Euphractus sexcinctus 6800 20,65 2,08 14,51 4,06 10,1 70,3 19,7
Bradypus variegatus 3400 28,92 1,23 23,58 4,11 4,3 81,5 14,2
Choloepus hoffmanni 8900 25,95 1,25 21,59 3,12 4,8 83,2 12,0
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log volumen cerebral (ml)

Posteriormente, se analizaron de forma independiente los datos de placentados y

marsupiales. Los placentados presentan una pendiente de 0,770 (r*> = 0,961 P < 0,0001) y

un intercepto de -1,311. Los marsupiales presentan una pendiente de 0,667 (r> = 0,966 P <

0,0001) y un intercepto de -1,218. Estos resultados son congruentes con datos que

presentan Weisbecker & Goswami (2010) e Isler (2011). El analisis comparativo entre

estos valores por medio de un ANCOVA mostrd que la pendiente de los marsupiales es

significativamente menor que la de los placentados (F =41,77 P < 0,0001), por lo que a

nivel de infraclase ya se observa una diferencia en la relacion alométrica entre el tamafio

cerebral y el tamafio corporal.

1 2 3 4 5 6 7
log masa corporal (g)

Figura 20: Relacion alométrica entre el logaritmo del volumen cerebral y el logaritmo de la masa corporal en
mamiferos actuales. Linea roja: regresion en placentados. Linea azul: regresion en marsupiales.

70

<>OV e+

B<>O0OV+ e

<

<D

XX+e

Afrosoricida
Artiodactyla
Carnivora
Cetacea
Chiroptera
Dasyuromorphia
Didelphimorphia
Diprotodontia
Erinaceomorpha
Hyracoidea
Lagomorpha
Macroscelidea
Microbiotheria
Notoryctemorphi
Paucituberculate
Peramelemorphi
Perissodactyla
Pholidota
Primates
Proboscidea
Rodentia
Scandentia
Sirenia
Soricomorpha
Tubulidentata
Xenarthra

Xen. fosiles



Residuos logvolumen

cerebral (ml)

0.8

-]
0,6 g y
0.4 ’
s H %
b
_ ‘ i o
Y/
0,2 % ~ y
H =
r g I ! i -
H
—_—s
0 _ % ——% E
# %
" —_— E i
v « 3 & o
'0‘_2_ L] .
- - S &
v o s i
-0,4- ° <
. +
—— . +
T T T T T T o T ol o7 T T T T o T o7 T T T T o T @7 T | s
o ! O ol ol ol ol ol ®© © © o ol @ © o! © cl ol ©
= o5 o T 5 £% =% o =4 <8 =+ =T TR VAR R I TR TR : o
SE 3§ 3 cE 5825 8f g6 = 89 33 € 93w
L g 2 =
&5 8 = 9 5 5 58 6 9@ 5§ 8 & &8 % g v 3 T 8 € g 3 € v E
= 2 E £ 2 8 E E € E S BB E L 9 8 8 5 2 O &
= o) o o . = o o It
= o ] o Q o < = > c (@] o
8 g 3£ 5 g & 5 £ s T 5 T U 3 5 2 & ¢
2 g g T 2 & 2 = 0o g ¥ 3 x o o G
£ o 8 g g w o o 5 =3 s
(= — = — ©
jrw] © 0 (] =] o
a =4

Figura 21: Grafico de los residuos del volumen cerebral en cada uno de los 6rdenes de

mamiferos actuales. Las lineas verdes representan el valor medio dentro de cada orden

Este mismo analisis se realizd para los distintos érdenes dentro de los placentados
con el fin de identificar diferencias en las pendientes dentro de estos mamiferos. Se llevé a
cabo solamente en aquellos érdenes que presentaron cinco o mas especies, por lo que el
total se redujo a 13 drdenes (Afrosoricida, Artiodactyla, Carnivora, Cetacea, Chiroptera,
Erinaceomorpha, Lagomorpha, Macroscelidea, Perissodactyla, Primates, Rodentia,
Soricomorpha y Xenarthra). Los valores de las pendientes obtenidas se encuentran en la
Tabla 3 y presentan un rango entre 0,51 y 0,84. El andlisis de covarianza muestra que
cuatro ordenes presentan diferencias significativas en sus valores de pendiente con respecto
al resto. Estos son, Artiodactyla, Cetacea, Chiroptera y Primates. Los restantes ordenes
tienen un rango en la pendiente que va desde 0,56 hasta 0,72. El analisis de covarianza
entre éstos muestra que no existen diferencias significativas en el valor de la pendiente
(ANCOVA, F = 1,303 P = 0,240), pero si en el valor del intercepto (ANCOVA, F =
35,415 P < 0,0001). Segun el test a posteriori de Tukey, los 6rdenes que presentan mayor
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valor en el intercepto son Carnivora, Perissodactyla y Macroscelidea, seguidos en forma
decreciente por Xenarthra, Rodentia, Lagomorpha, Soricomorpha, Erinaceomorpha y
Afrosoricida.

Al realizar el andlisis de la relacion alométrica teniendo en cuenta las agrupaciones
ordinales entre los mamiferos, la pendiente presenta una gran variacion en los valores de
cada grupo (Tabla 3). Estos resultados muestran que, si bien existe una tendencia
alométrica general entre todos los mamiferos y con un alto valor significativo, las
relaciones filogenéticas también influyen en los resultados, como ya habia sido observado
por Isler (2011) y Boddy et al. (2012). De esta manera, se puede ver que algunos 6rdenes
de mamiferos presentan pendientes menores a 0,75 mientras que otros presentan pendientes

por encima de este valor.

Tabla 3: Valores obtenidos en el analisis de la relacion log masa corporal vs. log volumen cerebral en los
distintos 6rdenes de placentados

N Pendiente Intercepto s
Afrosoricida 14 0,564 -1,117 0,883
Artiodactyla 75 0,585 -0,578 0,903
Carnivora 128 0,681 -0,959 0,962
Cetacea 27 0,516 0,290 0,762
Chiroptera 45 0,847 -1,403 0,956
Erinaceomorpha 5 0,725 -1,476 0,785
Lagomorpha 14 0,615 -1,006 0,965
Macroscelidea 6 0,670 -1,045 0,995
Perissodactyla 8 0,647 -0,853 0,778
Primates 108 0,818 -1,208 0,937
Rodentia 122 0,663 -1,134 0,949
Soricomorpha 37 0,713 -1,351 0,943
Xenarthra 14 0,606 -0,907 0,791

De esta manera, se puede apreciar que entre los distintos ordenes de mamiferos
existen grandes diferencias en la relacion alométrica entre el tamafio cerebral y el tamafio
corporal, en los cuales no solo hay una variacién en el grado (representado por el valor del

intercepto) sino también en los valores de la pendiente. Por estas razones, realizar un
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estudio del cociente de encefalizacion considerando el total de los datos puede no ser lo
mas conveniente para analizar un grupo en particular. Es por esto que, para analizar el
cociente de encefalizacion en los xenartros fosiles, se utilizaron solamente los datos de
Xenartros.

Con la estimacién de la masa a partir de la media aritmética, la regresion lineal en
los datos de xenartros fésiles presenta un valor de pendiente de 0,624 (r? = 0,656 P < 0,001)
y un intercepto de -1,266. A partir de la media geométrica, el valor de la pendiente es 0,738
(r*=0,784 P <0,001) y el intercepto es -1,788. El analisis de covarianza entre los datos de
xenartros actuales y xenartros fdsiles muestra que no existen diferencias significativas ni en
la pendiente ni en el intercepto entre los xenartros actuales y los fosiles. Este resultado es el
mismo para la estimacidn a partir de la media geométrica (ANCOVA, F = 0,152 P =0,699)
0 a partir de la media aritmética (ANCOVA, F = 0,086 P = 0,771). Estos resultados
demuestran que es posible considerar una regresion lineal tomando en conjunto los datos de
xenartros fosiles y actuales.

Para el analisis del cociente de encefalizacion en el conjunto de mamiferos (CEr) se

utilizé la ecuacion E. = 0,050 m ™1,

Dos grupos presentan los valores méas elevados:
primates y cetaceos (Figura 22). A su vez, como mencionaran Boddy et al. (2012), estos
dos grupos también presentan una elevada variacion en los valores de CE. Otros grupos de
mamiferos, como artiodactilos, roedores y carnivoros, también presentan cierta variacion en
los valores del CE, aunque el rango de variacion es menor. Los xenartros actuales presentan
valores que no difieren significativamente del resto de los 6rdenes.

El analisis del cociente de encefalizacion de los xenartros (CEx) se llevo a cabo

0551 (Tabla 4). Esta fue obtenida a partir de una

utilizando la ecuacion E. = 0,192 m
regresion lineal del conjunto de xenartros actuales y fésiles, utilizando en estos Gltimos la
masa estimada a partir de la media geométrica, ya que ésta presentd un mayor valor de r.
En los xenartros actuales no se encontraron diferencias entre el CE calculado de la forma
clasica (CEt) o a partir de la ecuacion del total de xenartros (CEx). Por otra parte, en ambos
calculos se mantiene que el promedio de CE en los Pilosa (1,32 y 1,501) es mayor que el de
los Cingulata (0,697 y 0,833). Un ANOVA entre los dos grupos muestra que para el CEt no

hay diferencias significativas entre la media de ambos grupos (ANOVA, F; 1, =4,012 P =
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0,068), mientras que para el CEx si hay diferencias significativas entre la media de ambos
grupos (ANOVA, F; 1, = 15,746 P =0,001).

CE
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Figura 22: Box plots de los valores del cociente de encefalizacion en los distintos érdenes, obtenidos a partir
de la ecuacion total de mamiferos. La linea marca el valor de CE =1

En los xenartros fosiles existe una diferencia mas notoria entre los valores de CE
calculados mediante la ecuacién del total de mamiferos (CEt) y mediante la ecuacién de
xenartros (CEx). En el primer caso, los valores son bajos, estan comprendidos entre 0,16
(Glyptodon sp. MACN-Pv 15152) y 0,45 (Megalonyx). Mientras que los valores calculados
mediante la ecuacion de xenartros resultan en un rango de entre 0,56 (Vassallia) y 1,51
(Megalonyx) (Tabla 4). Estos resultados dan cuenta de la diferencia entre las pendientes en
cada una de las ecuaciones utilizadas. Debido a que la pendiente de la ecuacién de
xenartros es menor que la del total de mamiferos, las especies de gran tamafio se apartan en
menor medida del valor esperado, por lo tanto el CE es mas proximo a 1. EI ANOVA entre

Pilosa y Cingulata fosiles muestra que existen diferencias significativas entre los valores
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medios del CEx (ANOVA, Fi 12 = 24,109 P = 0,0004) como también para los valores del
CEr (ANOVA, Fy 12 = 11,729 P = 0,005), siendo la media de los Pilosa en ambos casos

mayor a la media de los Cingulata.

Tabla 4: Cociente de encefalizacion (CE) en xenartros fosiles y actuales. CE+, calculado en base a la
ecuacion del total de los mamiferos actuales. CEy, calculado a partir de la ecuacion de los xenartros actuales

y fésiles.
CE; CEy
Glyptodon sp. MACN-Pv 15152 0,159 0,641
Glyptodon sp. Mpa 11-04 0,226 0,810
Panochthus tuberculatus 0,220 0,794
Doedicurus clavicaudatus 0,241 0,870
Pseudohoplophorus absolutus 0,398 1,005
Pampatherium humboldtii 0,171 0,583
Glossotherium robustum 0,341 1,388
Lestodon armatus 0,271 1,316
Catonyx cuvierii 0,368 1,310
Hapalops 0,342 0,773
Megalonyx 0,447 1,514
Paramylodon harlani 0,319 1,344
Nothrotherium shastensis 0,411 1,351
Vassallia maxima 0,174 0,560
Ch. vallerosus 0,818 0,896
Tolypeutus mataco 0,775 0,885
Ch. truncatus 1,017 0,785
Cabassous 1,066 1,453
Myrmecophaga 0,839 1,647
Tamandua 1,047 1,410
Cyclopes 2,898 1,839
Dasypus novemcinctus 0,443 0,591
Dasypus hybridus 0,443 0,630
Zaedyus pichiy 0,555 0,606
Chaetophractus villosus 0,610 0,822
Euphractus sexcinctus 0,547 0,832
Bradypus variegatus 1,289 1,706
Choloepus hoffmanni 0,561 0,901
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Una comparacion entre los resultados de xenartros fésiles y actuales, sin tener en
cuenta la divisién entre Pilosa y Cingulata, muestra que los valores medios para el CEt son
significativamente mayores en los actuales que en los fosiles (ANOVA, Fy 26 = 13,876 P =
0,001), mientras que los valores medios para el CEx no presentan diferencias significativas
entre ambos grupos (ANOVA, F1 2 = 0,128 P = 0723). Por ultimo, al tener en cuenta la
separacion entre fosiles, actuales, Pilosa y Cingulata, el ANOVA presenta diferencias
significativas entre los grupos para el CEr (ANOVA, F3 24 = 8,496 P = 0,0005). El test de
Tukey muestra que esta diferencia se da entre los Pilosa actuales y el resto de los grupos. El
analisis realizado para el CEx también presenta diferencias significativas entre los grupos
(ANOVA, F3 24 = 12,338 P < 0,0001) Sin embargo, el test de Tukey dice que estas
diferencias se dan entre Cingulata y Pilosa pero no entre los representantes actuales y
fosiles de éstos grupos.

Las relaciones alométricas evaluadas hasta aqui consideran solamente el volumen
total del cerebro, pero no tienen en cuenta como es la relacion entre cada una de sus
regiones.

El volumen y el porcentaje que ocupan los bulbos olfatorios, el cerebro y el cerebelo,
con respecto al volumen total del molde endocraneano, en los xenartros actuales y fosiles se
encuentran en la Tabla 2.

ElI ANOVA entre Cingulata y Pilosa, tomando en conjunto los actuales y los
extintos, presenta diferencias significativas entre ellos a nivel del tamafio de los bulbos
olfatorios (ANOVA, Fi114 = 23,29 P < 0,001), los mayores valores se encuentran en
Cingulata. A nivel del cerebro y del cerebelo no se encuentran diferencias significativas.
Posteriormente, se llevo a cabo el mismo analisis entre Cingulata actuales y fosiles y Pilosa
actuales y fosiles. En este caso, a nivel de los bulbos olfatorios existen diferencias
significativas (ANOVA, Fs1, =12,49 P = 0,0005). El test de Tukey muestra que las
diferencias se dan entre los Cingulata actuales y los Pilosa actuales y fésiles (p < 0,005) y
entre los Cingulata fésiles y los Pilosa fésiles (p < 0,05); en ambos casos los mayores
valores los presentan los Cingulata. A nivel del cerebro, se encuentran diferencias
significativas entre los grupos (ANOVA, Fs31, = 105,47 P < 0,0001). Segln el test de
Tukey, los unicos grupos que no presentan diferencias significativas son los Cingulata

actuales y los Pilosa actuales, ambos tienen los mayores valores. Por Gltimo, a nivel del
76



arc % cerebro arc % bulbos

arc % cerebelo

cerebelo también se encuentran diferencias significativas (ANOVA, Fz1, = 59,75 P <
0,0001). El test de Tukey muestra nuevamente que entre los Unicos grupos que no hay
diferencias significativas son los Cingulata actuales y los Pilosa actuales, aunque en este

caso, presentan los valores mas bajos.
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Figura 23: Box plots de las proporciones de los bulbos olfatorios, cerebro y cerebelo, expresados como el
arcoseno del porcentaje del volumen total del molde endocraneano

A partir de estos resultados se observa que entre los xenartros, en relacion al tamafio
total del molde endocraneano, los armadillos presentan proporcionalmente los mayores
bulbos olfatorios, seguidos de los gliptodontes y por Gltimo los perezosos arboricolas y
terrestres. En cuanto a la region cerebral, la mayor proporcién se encuentra en los
armadillos y perezosos arboricolas, seguidos por los perezosos terrestres y en menor

proporcion que todos, los gliptodontes. Por ultimo, el grupo que presenta la mayor
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proporcion de tamafio del cerebelo son los gliptodontes, seguidos por los perezosos
terrestres y por ultimo los armadillos y perezosos arboricolas (Figura 23).

En la Tabla 5 se encuentran los datos de masa corporal, tamafio cerebral y tasa
metabolica basal en xenartros actuales. El analisis de los residuos del tamafio cerebral y la
tasa metabdlica muestra que no hay una correlacion positiva entre ellos (Figura 24). Si se
toman en cuenta de manera independiente los Pilosa y Cingulata, se aprecia una relacion
negativa entre estas variables. A su vez, existe una clara division entre Pilosa y Cingulata,
en la que tanto los Tardigrada como los Vermilingua (excepto Cabassous) presentan
tamanos cerebrales mayores que los Cingulata, esto es independiente de la masa corporal y

para cualquier tasa metabolica basal.

~
o - ) Cingulata
L - & + Pilosa
0.1
[ =
@
Se
o
= = 0
2=
2o :
5 @
E o
o | _
= 0.1 — S P = = % _
0,2
I I I I I

I I I
-02 -015 -01 -0,05 0 005" “0F 015 V02 025
Residuos log BMR

Figura 24: Relacién entre los residuos del volumen cerebral y la tasa metabdlica basal en Cingulata y Pilosa
actuales.
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Tabla 5: Logaritmo de la masa corporal y volumen cerebral obtenidos en este trabajo, y logaritmo de la masa
corporal y tasa metabdlica basal obtenidos de McNab (2008) para xenartros actuales.

log masa log volumen log masa log BMR

corporal (g) cerebral (ml) corporal (g) (kJ/h)
Ch. vallerosus 3,119 0,954 3,045 0,795
Tolypeutus mataco 3,212 1 3,064 0,625
Cabassous 3,594 1,426 3,581 1,206
Dasypus novemcinctus 3,544 1,007 3,521 1,204
Zaedyus pichiy 3,114 0,782 3,241 0,905
Chaetophractus villosus 3,568 1,164 3,657 1,210
Euphractus sexcinctus 3,833 1,315 3,913 1,395
Bradypus variegatus 3,531 1,461 3,579 1,139
Choloepus hoffmanni 3,949 1,414 3,628 1,205
Myrmecophaga 4,386 1,917 4,486 1,718
Tamandua 3,567 1,398 3,398 1,245
Cyclopes 1,934 0,614 2,396 0,364
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DISCUSION

Morfologia endocraneana
Armadillos actuales

Las descripciones de los moldes endocraneanos de los xenartros actuales
presentadas en este trabajo son congruentes con las reportadas previamente por diversos
autores.

Como mencionara Dozo (1989a, 1998) y como se muestra en éste trabajo, los
armadillos actuales presentan cierta variacion en la morfologia encefalica entre las distintas
especies, aunque algunas caracteristicas son comunes a todas ellas. Los bulbos olfatorios
alcanzan un gran desarrollo, ocupan una fraccion del total del molde endocraneano cercana
al 10% (Tabla 1). EI cerebro tiene un patron de surcos corticales poco complejo,
representado por dos surcos: el surco suprasilviano y el surco presilviano. Existe un gran
desarrollo del 16bulo piriforme, evidenciado por una posicion bastante elevada de la fisura
rinal, la cual en todos los ejemplares presenta una rama anterior y una posterior. El cerebelo
también presenta un desarrollo bastante importante, con una fraccion del total del molde
endocraneano de entre 18 y 25% (Tabla 1). Estos valores del tamafio cerebelar representan
una de las mayores proporciones en relacion al tamafio total del encéfalo dentro de los
mamiferos (Clark et al., 2001). Grandes bulbos olfatorios y el cerebro poco desarrollado,
son caracteristicas de un estado basal en la evolucion del encéfalo de los mamiferos, similar
a lo que ocurre en marsupiales y monotremas (Macrini et al., 2007a, b; O’Leary et al.,
2013).

Algunas de las diferencias en la morfologia encefélica de los armadillos actuales
pueden relacionarse con las distintas agrupaciones filogenéticas del grupo. Aquellas
especies que se encuentran mas cercanamente emparentadas entre si presenten mayores
similitudes en su morfologia encefalica. Por ejemplo, Dozo (1998) muestra que
Chaetophractus y Euphractus presentan el mismo esquema de surcos corticales. Estos dos
géneros junto con Zaedyus conforman la tribu Euphractini, la cual se muestra sustentada

filogenéticamente por caracteres craneodentarios y moleculares, aunque las hipotesis de
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cémo se encuentran relacionados entre ellos todavia presentan algunas discrepancias
(Gaudin & Wible, 2006; Delsuc & Douzery, 2008). A partir de los moldes endocraneanos
digitales de C. villosus, E. sexcinctus y Z. pichiy aqui analizados, se aprecia que, como era
esperado, C. villosus y E. sexcinctus tienen una gran similitud en la morfologia general del
molde y no solamente en el esquema de surcos. A su vez, Z. pichiy presenta un molde en el
que la morfologia y el esquema de surcos corticales se asemejan mucho a los que muestran
los moldes de C. villosus y E. sexcinctus y difiere en mayor medida de los moldes digitales
de las dos especies del género Dasypus (Figuras 4 y 5). En efecto, los moldes
endocraneanos digitales de D. novemcinctus y D. hybridus muestran muy poca diferencia
entre ellos, corroborando la estrecha relacion filogenética entre estas especies.

Este andlisis podria extenderse al otro grupo que de acuerdo a las reconstrucciones
filogenéticas ha presentado problemas, los Tolypeutinae, conformado por los géneros
Tolypeutes, Priodontes y Cabassous (Gaudin & Wible, 2006). Aungue en este trabajo no se
obtuvieron moldes endocraneanos de ninguna de las especies pertenecientes a esta
subfamilia, se podria realizar una aproximacion a partir de las descripciones e ilustraciones
de Gervais (1869), con la cautela de que solo ilustra la vista dorsal. En este caso, pareceria
existir una mayor similitud entre Priodontes y Tolypeutes. Sin embargo, los analisis
filogenéticos moleculares (Delsuc & Douzery, 2008) y morfoldgicos (Gaudin & Wible,
2006) muestran que esta relacion es la que presenta menor soporte. Es de destacar que el
molde endocraneano de Tolypeutes ilustrado en vista dorsal por Gervais (1869) presenta
una morfologia similar a la de los eufractinos. Esto podria ser congruente con alguna de las
reconstrucciones filogenéticas presentadas por Gaudin & Wible (2006, figuras 6.1 y 6.8A),
que colocan a Tolypeutes como el taxdén hermano de los eufractinos y con las
reconstrucciones filogenéticas de Delsuc et al. (2002, 2003) que reconocen a las
subfamilias Tolypeutinae y Euphractinae como taxones hermanos. Sin embargo, seria
necesario realizar un analisis de los moldes endocraneanos completos en estas especies para
poder evaluar esta hipotesis.

La relacion entre similitudes morfoldgicas del cerebro y su implicancia filogenética
se ha analizado en varios grupos, como los vivérridos (Radinsky 1975), roedores
caviomorfos (Dozo, 1997), marsupiales (Haight & Murray, 1981) y la subfamilia Caninae

dentro de los Carnivora (Lyras & Van der Geer, 2003). En estos trabajos, las relaciones
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filogenéticas se ven sustentadas principalmente por la homologacion de los surcos
corticales, mientras que la forma general del encéfalo aporta menos informacion. En el caso
de los armadillos, si bien existe cierta variacion en la configuracion de surcos corticales que,
a su vez, puede ser relacionada con las diferentes agrupaciones sistematicas, la variacion en
la forma del encéfalo puede ser un dato que aporte informacion a los estudios filogenéticos
dentro de este grupo, aunque seria necesario contar con mayor cantidad de moldes

endocraneanos para poder realizar una mejor evaluacion.

Gliptodontes
Los cuatro géneros de gliptodontes pleistocénicos analizados muestran un molde

endocraneano bastante similar en su morfologia general y son congruentes con aquellos
primeros moldes analizados por Serres (1865) y Gervais (1869). Es posible observar
algunas variaciones morfologicas pero, al igual que en los armadillos actuales, algunos
rasgos generales son comunes entre estas especies. Los bulbos olfatorios tienen un gran
desarrollo y, en relacion al volumen total del molde, presentan una fraccion algo menor que
la de los armadillos actuales (Tabla 1, Figura 22). El cerebelo representa una gran fraccion
del molde endocraneano (26 a 30%), siendo incluso algo mayor que en los armadillos,
mientras que el cerebro presenta un menor desarrollo y menos complejidad que en ese
clado (Tabla 1, Figura 22). Estos resultados son congruentes con las observaciones
realizadas por Gervais (1869) acerca del pequefio tamario del cerebro de los gliptodontes y
de que éstos presentan un gran cerebelo.

Al igual que los armadillos actuales, los gliptodontes en general presentan un
encéfalo bastante primitivo, incluso menos complejo que en aquellos. Como ya se
menciono, es posible distinguir solo un surco neocortical, que, por su posicion y orientacion,
es homologado con el surco suprasilviano. Este surco fue descrito por Gervais (1869: 45) el

13

cual seglin ¢l delimita la circunvolucion silviana: “...montre une sorte de circonvolution
rappelant la circonvolution sylvienne, et qui est elle-méme labourée antérieurement par un
ou deux sillons obliques assez évidents.” Aunque el autor menciona un posible segundo
surco oblicuo en G. clavipes, en los moldes digitales obtenidos en este trabajo no es
evidente la presencia de otro surco, por lo que en los gliptodontes no se encontraria el surco

presilviano presente en los Dasypodidae. Gervais (1869: 43) menciona la presencia de los
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coliculos superiores e inferiores en el fondo del surco transversal: “Un large sillon
transversal sépare les hémisphéres cérébraux du cervelet... Dans le fond de ce sillon
étaient a nu les tubercules quadrijumeaux.” Sin embargo no queda claro si efectivamente
pudo observarlos o solo menciona su presencia, ya que en la figura a la que hace referencia
no es posible observarlos. En los moldes digitales de Glyptodon sp. no hay evidencias de
que permitan asegurar que son visibles. Es probable que Gervais sélo hiciera mencion a su
presencia pero no los hubiera visto representados.

Este caracter primitivo del encéfalo de los gliptodontes no solo es caracteristico de
las formas méas derivadas y recientes en el tiempo, como lo son Glyptodon sp., P.
tuberculatus y D. clavicaudatus de edad Pleistoceno, sino que también es observable en al
menos una forma mas basal y anterior en el tiempo como P. absolutus, de edad Mioceno.

Como sucede en los armadillos actuales, aquellos gliptodontes cercanamente
emparentados (Glyptodon sp., P. tuberculatus y D. clavicaudatus) presentan moldes
endocraneanos con una morfologia bastante similar entre ellos, aunque es posible distinguir
algunas caracteristicas que pueden estar relacionadas a su afinidad filogenética. Si bien los
tres géneros presentan cierto grado de diferencia entre ellos, Panochthus pareceria apartarse
en mayor medida del esquema general que muestran los otros dos géneros. La principal
diferencia se encuentra en el tamafio y orientacion de los bulbos olfatorios. Entre los
gliptodontes, P. tuberculatus presenta la mayor proporcion en el tamafio de los bulbos
(Tabla 1) y estan orientados mas lateral y ventral que en el resto (Figura 11). Esta particular
configuracion podria estar relacionada con el gran desarrollo de los senos paranasales, los
cuales podrian haber provocado un desplazamiento de los bulbos olfatorios hacia la region
ventral del craneo. Tanto en Glyptodon sp. como en D. clavicaudatus, los senos paranasales
no presentan el gran desarrollo que se observa en P. tuberculatus y los bulbos olfatorios no
muestran el desplazamiento ventral que presenta este Ultimo (Figura 25). Se podria suponer
entonces que efectivamente serian los senos paranasales los que afectarian la disposicion de
los bulbos en P. tuberculatus. Un gran desarrollo de los senos paranasales se observa
también en los ejemplares del género Neosclerocalyptus. Estos presentan a su vez una
osificacion anterior de los cartilagos nasales que produce una gran expansion de la cavidad
nasal (Fernicola et al., 2012). Se ha propuesto que esta expansion de la cavidad nasal

permitiria una mayor efectividad para el intercambio gaseoso en un ambiente frio y arido,
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Figura 25: Cortes sagitales de los craneos de A, Glyptodon sp. MACN-Pv 15152. B, Glyptodon sp. Mpa 11-
04. C, Doedicurus clavicaudatus. D, Panochthus tuberculatus, donde se observan los senos paranasales. Las
barras representan 10 cm.

ya gque ademas este género no se encuentra en regiones donde el clima pudo haber sido mas
calido y himedo (Zurita et al., 2011b). El estudio de la cavidad nasal y de los senos
paranasales efectuado por Fernicola et al. (2012) se realizO en base a tomografias
computadas del craneo, pero las figuras presentadas en ese trabajo no ilustran la cavidad de
los bulbos olfatorios. Por lo tanto, no es posible apreciar el tamafio o la orientacion de éstos

de manera que pueda ser corroborado que el desarrollo de los senos paranasales influya en
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la disposicion o el tamafio de los bulbos en este género. Sin embargo, dada la diferencia en
el tamafio de los senos paranasales entre Glyptodon sp., D. clavicaudatus y P. tuberculatus
y dada la estrecha afinidad sistematica entre este Gltimo y Neoscleroclayptus (Figura 1;
Fernicola, 2008; Porpino et al., 2010; Fernicola & Porpino, 2012), podria especularse que
Neoscleroclayptus presente una orientacién de los bulbos olfatorios méas similar a la de P.
tuberculatus que a la de los otros gliptodontes analizados.

Es interesante destacar que los moldes endocraneanos de Glyptodon sp. MACN-Pv
15152 y Glyptodon sp. Mpa 11-04 muestran varias diferencias entre ellos, particularmente
en cuanto al desarrollo de los hemisferios cerebrales y los bulbos olfatorios. En los
armadillos actuales, las dos especies del género Dasypus analizadas presentan muy poca
variacion entre ellas; en los otros géneros de armadillos (Euphractus, Chaetophractus y
Zaedyus), si bien existe cierta similitud, la variacion entre ellos es bastante mayor. Por lo
tanto podria esperarse que, por tratarse del mismo género, los dos ejemplares de Glyptodon
sp. presentaran poca variacion entre ellos. Una de las causas de estas diferencias podria ser
que el cerebro de los gliptodontes tuviera mayor variabilidad individual que en los
armadillos. Sin embargo, el molde endocraneano ilustrado por Gervais (1869),
correspondiente a un ejemplar de G. clavipes, es muy similar al molde endocraneano de
Glyptodon sp. MACN-Pv 15152. Gran parte de la descripcion del ejemplar MACN-Pv
15152, particularmente los hemisferios cerebrales y los bulbos olfatorios, no difiere mucho
de la que hiciera Gervais (1869), salvo en lo referente a la regién ventral del molde y a los
nervios craneanos. Esta similitud entre Glyptodon sp. MACN-Pv 15152 y G. clavipes
podria llevar a suponer que se trataran de individuos de la misma especie y que en el género
Glyptodon las distintas especies presentaran gran variabilidad entre ellas, a diferencia de lo
gue se mostro en los armadillos del género Dasypus.

Por otra parte, las especies del género Glyptodon son muy similares a nivel craneano
(Zurita, comunicacion personal), por lo que la identificacion de las especies se ha basado
principalmente en la morfologia de los osteodermos de la coraza dorsal (Zurita et al., 2009,
2011a, 2012). Si se pudiera correlacionar la similitud (o diferencia) a nivel endocraneano
con la asignacion especifica en este genero, seria un importante logro ya que podria
permitir identificar las especies a partir del craneo, sin la necesidad de que se encuentren

osteodermos asociados.
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Por el momento no es posible distinguir si las diferencias entre los moldes
endocraneanos de los ejemplares MACN-Pv 15152 y Mpa 11-04 se deben a la variacion
individual o a que son especies distintas (0 a la variacion entre sexos). Seria necesario
contar con al menos un molde endocraneano de algun ejemplar perteneciente a otra de las
especies del género para corroborar si existen diferencias en la morfologia endocraneana y
si es suficiente para poder correlacionarlas con una especie determinada.

El molde endocraneano de P. absolutus se aparta en ciertos aspectos de la forma
general que presentan los gliptodontes pleistocénicos y se podria decir que tiene cierta
semejanza superficial con los moldes endocraneanos de algunos armadillos, aunque sin
alcanzar el nivel de desarrollo que presentan estos Ultimos. Esto podria responder a que P.
absolutus es una especie de menor tamafio que los gliptodontes pleistocénicos analizados y
mas basal comparado con éstos (Perea, 2005). Teniendo en cuenta solamente el cerebro,
éste es muy similar al de Utaetus buccatus, un armadillo del Eoceno temprano (Dozo,
1998), el cual presenta un cerebro algo menos desarrollado que los armadillos actuales Esto
se evidencia por la presencia de un solo surco cortical (aunque éste podria resultar de la
unién de los surcos presilviano y suprasilviano), una fisura rinal continua en todo su
recorrido y un escaso desarrollo del I16bulo fronto-parietal (Dozo, 1998). La presencia de un
solo surco cortical, aun teniendo en cuenta que podria tratarse de dos surcos unidos, y una
fisura rinal continua aparecerian como caracteristicas primitivas (o si se quiere, ancestrales)
de los Cingulata y podria representar la morfologia encefélica presente en el ancestro
comun entre armadillos y gliptodontes. El cerebro de U. buccatus también se diferencia del

de P. absolutus en que este ultimo presenta un mayor desarrollo en el I6bulo fronto-parietal.

Pampaterio

El molde endocraneano de P. humboldtii muestra algunas caracteristicas que lo
hacen méas similar a los gliptodontes que a los armadillos. La ausencia de un surco
presilviano y una fisura rinal continua es compartida con los gliptodontes. P. humboldtii
presenta un cerebro algo mas desarrollado que el de los gliptodontes, particularmente en la
region del lobulo temporo-occipital, pero no se asemeja al de los armadillos. Una
particularidad del molde endocraneano de P. humboldtii es que tiene los bulbos olfatorios
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muy elongados en sentido antero-posterior. Esta caracteristica no es compartida ni por los
gliptodontes ni por los armadillos. En cambio, la clara separacion entre los bulbos
olfatorios y el cerebro por medio de los pedunculos olfatorios también es caracteristico de
los gliptodontes, ya que los armadillos tienen los bulbos olfatorios muy cercanos al cerebro,
por lo que los pedunculos olfatorios no se observan en vista dorsal o lateral.

Debido a que solo se analizo un genero de la familia Pampatheriidae, no es posible
afirmar con seguridad si las particularidades de este molde endocraneano son compartidas
por el resto de los géneros. Sin embargo, como se ha evidenciado en las descripciones de
los gliptodontes y armadillos analizados, es probable que el resto de los pampaterios
presenten una morfologia encefalica similar.

La ubicacién filogenética de los pampaterios ha sido muy discutida y diversos
autores han sugerido su pertenencia tanto al clado Glyptodontoidea (Patterson & Pascual,
1968; Paula Couto, 1980; Engelmann, 1985; Patterson et al., 1989; Vizcaino et al., 1998;
De luliis et al., 2000; Hill, 2005, 2006; Gaudin & Wible, 2006; Vizcaino, 2009; Gois et al.,
2012) como al clado Dasypodoidea (Simpson, 1930; Hoffstetter, 1958; Paula Couto, 1979;
Scillato-Yané, 1982; Cartelle & Bohorquez, 1985; Abrantes & Berqvist, 2006) debido a
que sus caracteres morfolégicos pueden ser asignados a uno u otro grupo. Como se observa
en este trabajo, la morfologia endocraneana no es ajena a esta problematica. Sin embargo,
como se menciond anteriormente, ciertos aspectos favorecen su inclusion dentro del clado
Gliptodontoidea. Las caracteristicas morfoldgicas endocraneanas son congruentes con la
ubicacién de P. humboldtii en una familia distinta a la de los gliptodontes y a la de los
armadillos como propusieran De luliis & Edmund (2002), pero también son congruentes
con la propuesta filogenética de que es el grupo hermano de los gliptodontes, siendo esta
hipdtesis la mas aceptada recientemente (Gaudin & Wible, 2006; Fernicola et al., 2008;
Wolf et al., 2012).

Perezosos actuales y fosiles

Los moldes endocranenanos digitales de los perezosos actuales aqui descritos
representan fielmente la estructura macroscopica externa del cerebro y concuerdan con
descripciones previas (Gervais, 1869; Elliot Smith, 1898; Dozo, 1987, 1994a). Las

87



descripciones de los moldes endocraneanos de perezosos fosiles realizadas en este trabajo
son congruentes con aquellas llevadas a cabo por otros autores (Gervais, 1869; Dechaseaux,
1962). A grandes rasgos, la morfologia general del encéfalo de los perezosos terrestres
fosiles es similar a la que presentan los perezosos actuales.

Dechaseaux (1962) describe un molde endocraneano natural asignado a Lestodon sp.
al cual le falta la region de los bulbos olfatorios, por lo que el molde endocraneano digital
perteneciente a L. armatus aqui descrito permite complementar las descripciones previas ya
que en éste molde se encuentran bien representadas todas las porciones del encéfalo (Figura
17).

Tanto los perezosos actuales como los fosiles tienen un encéfalo mas desarrollado
que los Cingulata actuales y fdsiles, particularmente en el desarrollo de los surcos
neocorticales, ya que los perezosos presentan un patron de fisuracién mas complejo.

Los moldes endocraneanos de L. armatus y G. robustum difieren muy poco uno de
otro, salvo que en el Gltimo el lébulo frontal presenta un desarrollo algo mayor. Esta
diferencia podria estar relacionada a los diferentes habitos locomotores propuestos para
estos géneros. Bargo et al. (2000), analizaron la morfologia y la resistencia a las fuerzas de
flexion en las extremidades en Lestodon, Glossotherium y Scelidotherium y encontraron
que en los dos ultimos generos las extremidades anteriores estaban muy bien adaptadas
para cavar, mientras que en Lestodon esto no se aprecia de manera tan clara. Posiblemente,
la diferencia en la region frontal entre Lestodon y Glossotherium refleje una actividad
motora mas compleja en este Ultimo, relacionada con los habitos cavadores propuestos por
Bargo et al. (2000).

Entre los moldes analizados, se observa, de manera similar a los Cingulata, que los
géneros mas cercanamente relacionados presentan mayores similitudes en la morfologia del
molde endocraneano.

Las reconstrucciones filogenéticas mas recientes (Gaudin, 2004; Gaudin &
McDonald, 2008) colocan a G. robustum como el taxén hermano de L. armatus, lo cual,
pese a las pequefias diferencias observadas, es congruente con las descripciones del
encéfalo en éstos. C. cuvieri presenta algunas diferencias con estas especies en cuanto a la
forma general del molde endocraneano. La posible presencia de un surco latero-posterior en

el polo occipital, que no se observa en G. robustum o en L. armatus, podria ser la causa del
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mayor desarrollo aparente de la region occipital de C. cuvieri. Gervais (1869) ilustra un
molde endocraneano de Scelidotherium leptocephalum en vista dorsal, en el cual se
aprecian ciertas caracteristicas que son compartidas con el molde endocraneano de C.
cuvieri aqui descripto. En particular ambos comparten la forma cuadrangular del cerebro y
la presencia de un surco en el polo occipital. Estas observaciones son congruentes con las
hipdtesis filogenéticas que presentan a C. cuvieri y S. leptocephalum como taxones
hermanos (Gaudin, 2004).

Por lo tanto, la morfologia endocraneana de los perezosos fosiles concuerda en
cierta medida con las relaciones sistematicas entre ellos. Si se incluyen en los analisis
comparativos los moldes endocraneanos de los perezosos actuales y algunos perezosos
fosiles del Mioceno (Hapalops, Eucholoeops) descritos anteriormente (Dozo, 1987, 1994),
es posible obtener mas informacion acerca de la evolucién del cerebro en este grupo de
xenartros. Tanto Hapalops como Eucholoeops presentan un molde endocraneano bastante
similar entre si en cuanto a la forma y configuracion de surcos corticales. Sin embargo,
segun Gaudin (2004), ambos pertenecen a familias distintas, Eucholoeops es un miembro
de la familia Megalonychidae (al igual que el perezoso actual Choloepus), mientras que
Hapalops se presenta como el taxén hermano de las familias Megatheriidae y
Nothrotheriidae. A su vez, ambos presentan ciertas similitudes con los moldes
endocraneanos de L. armatus y G. robustum, los cuales se encuentran dentro de la familia
Mylodontidae. Por ultimo, el patrén de surcos corticales de todos estos taxones se asemeja
mas al que presenta Bradypus (asignado como el taxon hermano de los demas perezosos)
que al de Choloepus, ya que este ultimo presenta dos surcos (surco entolateral y surco
lateral posterior) que no se aprecian en ninguno de los anteriores géneros.

Estas observaciones muestran que la configuracion de surcos corticales presente en
Hapalops, Eucholoeops, Lestodon, Glossotherium y Bradypus podria ser considerada como
una configuracion basal, mientras que la de Choloepus y, en cierta medida, Catonyx y
Scelidotherium podria ser mas derivada, ya que estos Gltimos presentan surcos que no se

encuentran en los primeros.
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Analisis cuantitativos

El analisis de la relacion alométrica entre el logaritmo del tamafio cerebral y el
logaritmo de la masa corporal realizado en una amplia muestra de mamiferos actuales
indico que esta relacion presenta un valor de 0,75 en la pendiente, lo que es congruente con
estudios previos (Eisenberg, 1981; Martin, 1981, 1996; Isler, 2011; Boddy et al., 2012).
Cuando se considerd la relacion alometrica en los distintos ordenes de mamiferos, los
resultados fueron similares a los que presentan Boddy et al. (2012). Una diferencia con
estos autores es que no muestran a los Chiroptera como apartados de la tendencia del resto
de los placentados a pesar del elevado valor de la pendiente, el cual es similar al de los
Primates. Por otra parte, Boddy et al. (2012) consideran el grupo maés inclusivo
Cetartiodactyla, en el que se incluyen Artiodactyla y Cetacea. En este grupo encuentran un
valor de pendiente de 0,64. Si bien este valor es mayor al obtenido aqui para cada uno de
los ordenes, la tendencia de presentar un valor de pendiente distinto al resto de los
placentados se mantiene.

Diversas hipdtesis se han tenido en consideracion para explicar la variacion en el
tamano del cerebro en los mamiferos en general, y particularmente en aquellos que
presentan grandes tamarios cerebrales, entre las cuales se incluyen la Hipdtesis de la
Enregia Materna (Martin, 1981, 1996), la Hipotesis del tejido costoso (Aiello & Wheeler,
1995) y la Hipdtesis del Cerebro Social (Dunbar, 1998).

Es asi que, si se quiere comparar el tamafio cerebral de una especie o un individuo
en particular y se considera la ecuacion general de los mamiferos, el valor de CE que se
obtenga solamente brindara informacion en cuanto a si es mas 0 menos encefalizado que el
promedio de una amplia muestra de mamiferos que incluyen individuos lejanamente
emparentados entre si (Figuras 20 y 22). Por lo tanto, podria ofrecer poca informacion en
cuanto a como es esta relacion en el contexto del grupo al que pertenece. Este es un punto
importante cuando se esta tratando con especies fosiles, como en el caso de los gliptodontes
Yy perezosos terrestres.

Como se observa en los resultados y en la Tabla 4, cuando se calcula el CE de los

xenartros a partir de la ecuacién de todos los mamiferos, tanto los gliptodontes como los
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perezosos terrestres tienen valores muy bajos, ya que todos se encuentran por debajo de 0,5;
mientras que los xenartros actuales presentan valores méas cercanos a 1, con un cierto grado
de variacion y sin claras tendencias entre ellos. Sin embargo, al calcular el CE a partir de la
ecuacion de los xenartros se observan varios cambios. Tanto los gliptodontes como los
perezosos terrestres presentan valores que se encuentran mas cercanos a 1, superando
varios de ellos este valor; mientras que en los xenartros actuales los valores se mantienen
aproximadamente con el mismo grado de variacion gue presentaban antes. Esto se explica
principalmente porque la pendiente obtenida para los xenartros tiene un valor menor que la
del conjunto de mamiferos, por lo que los individuos con masas corporales grandes, como
lo son gliptodontes y perezosos, presentan un menor desvio en los residuos. Por otra parte,
es posible observar ciertas tendencias en los valores entre los distintos grupos. Tanto los
Pilosa actuales como los fdsiles presentan valores que se encuentran por encima de 1, salvo
el caso particular de Choloepus. Por otra parte, los Cingulata actuales y fosiles presentan
valores menores a 1, salvo en Cabassous.

Este resultado es muy interesante, ya que dentro del grupo de los xenartros, los
Cingulata muestran una tendencia a tener cerebros mas pequefios del que se esperaria y esto
es independiente de que sean actuales o fosiles.

Como se mencion0 anteriormente, las variaciones en el tamafio cerebral relativo
pueden tratar de explicarse en base a diversas teorias, entre las cuales la tasa metabolica de
los individuos jugaria un papel importante al momento de determinar el tamafio cerebral, al
menos para los individuos mas encefalizados (Isler & Van Schaik, 2006b).

De acuerdo a la Hipdtesis de la Enregia Materna (Martin, 1981, 1996), el tamafio
cerebral del individuo adulto estaria ligado en una primera instancia a la tasa metabolica de
la madre y, por lo tanto, a la inversion que ésta realice en el feto. De esta manera, se
favoreceria o limitaria el desarrollo del cerebro en el feto de forma primaria por la inversion
energética que realice la madre, y posteriormente el desarrollo responderia a las presiones
selectivas sobre el cerebro debido a distintos factores.

Segun la Hipdtesis del tejido costoso (Aiello & Wheeler, 1995) existiria un balance
entre el tamafio de los érganos que consumen mucha energia, por ejemplo, cerebro y
sistema digestivo, por lo que un aumento del tamafio en uno de ellos deberia ser

compensado por la reduccién en el otro. Isler & Van Schaik (2006a) encontraron en las
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aves una correlacion negativa entre el tamafio relativo de los musculos pectorales y el
cerebro, lo cual apoya lo postulado por esta teoria. Si bien el mdsculo no es un 6rgano muy
costoso por unidad de masa, el gran tamafio de alguno de ellos (como los masculos
pectorales de las aves) produce una elevada demanda energética.

Isler & Van Schaik (2006b) mostraron que en el conjunto de los mamiferos existe
una relacion positiva entre el tamafio cerebral y la tasa metabolica basal, por lo que un
aumento en el tamafio cerebral se ve acompafiado de un aumento en la tasa metabolica. Esta
observacion fue corroborada por Sobrero et al. (2011), quienes encontraron que, dentro del
orden Rodentia, existe una correlacion positiva entre la masa cerebral y la tasa metabdlica
basal. Sin embargo, esta relacion solo explica una pequefia proporcion de la variabilidad en
el tamafio cerebral, por lo que se deberian tener en cuenta también las otras hipotesis
planteadas para tratar explicar la variacion en el tamafio cerebral.

Todas estas teorias, en general, tratan de dar cuenta del aumento del tamafio cerebral,
ya que en ultima instancia se encuentra directamente relacionado con la evolucion del
cerebro en los humanos y las posibles explicaciones del gran tamafio desarrollado en este
particular grupo de mamiferos. Sin embargo, también pueden aplicarse a otros casos y
tratar de explicar por qué en algunos linajes el tamafio cerebral relativo no varia en su
tamafno o disminuye a expensas de otros organos, como mostraron Isler & Van Schaik
(2006a).

Los Cingulata y los Pilosa actuales son dos de los 6rdenes de mamiferos euterios
que presentan las menores tasas metabolicas basales (1,83 kJ/h y 2,05 kJ/h en promedio,
respectivamente), siendo el tercer orden los Pholidota (1,81 kJ/h). En estos mamiferos, la
baja tasa metabdlica se veria asociada principalmente a sus habitos alimenticios muy
especializados (hojas de arboles, insectos, termitas, hormigas) como también al hecho de
que pueden ser fosoriales o arboricolas (McNab, 1986, 2008). Sin embargo, algunas
especies de cingulados presentan una dieta menos especializada en la que se incluyen
plantas, pequefios vertebrados y una amplia variedad de artropodos (McDonough &
Loughry, 2008). Aquellos que tienen una dieta en gran parte insectivora presentarian un
bajo metabolismo debido a que tendrian limitaciones espaciales y temporales en la
disponibilidad de las presas (McNab, 1980a, b), mientras que en los que se alimentan de

hojas se veria relacionado a la presencia de compuestos toxicos o al bajo valor nutricional
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de las hojas (McNab, 1980b). Este bajo metabolismo basal podria tener una gran influencia
en el desarrollo de los 6rganos que presentan mayores costos energéticos, como los son el
cerebro y los 6rganos del sistema digestivo.

En el analisis entre el tamafio cerebral y la tasa metabdlica en xenartros actuales
(Tabla 5, Figura 24), no se advierte la relacion mostrada por Isler & Van Schaik (2006b) y
Sobrero et al. (2011). La tendencia a presentar una relacion negativa entre estas variables
podria deberse a la poca cantidad de datos incluidos o a la influencia de algun otro factor
bioldgico o ecoldgico, como podria ser la dieta.

La diferencia del tamafio cerebral entre Pilosa y Cingulata que se aprecia tanto en
relacion a la masa corporal asi como también de manera independiente de ésta, podria
deberse a la presencia de la coraza en los armadillos. Esta observacion se ve sustentada al
incluir a los Pholidota, otro grupo de mamiferos acorazados, en el andlisis residual del
tamarfio cerebral y la tasa metabdlica, ya que los residuos de éstos se ubican en conjunto con
los Cingulata.

La presencia de una coraza impone ciertas restricciones en la biologia y ecologia de
los mamiferos con armadura, como por ejemplo en aspectos locomotores (Lovegrove,
2001), termorregulacion y proteccion, entre otras (Superina & Loughry, 2012). Es posible
que estos mmamiferos le dediquen menos energia a un 6rgano costoso como el cerebro por
ciertos alivios que podria permitir la coraza.

En los gliptodontes, la presencia de una coraza, un gran tamafio corporal y
posiblemente una baja tasa metabdlica podrian haber afectado el tamafio cerebral. Sin
embargo, probablemente el factor que pueda haber influido en mayor medida sea la coraza. .
En los xenartros actuales, aquellos que no poseen coraza presentan tamafios cerebrales
mayores que los que la poseen y a su vez pareceria ser independiente de la tasa metabolica.
Los perezosos fdsiles no poseen coraza y presentan un mayor tamafio cerebral relativo que
los gliptodontes. La presencia de la coraza y el gran tamafio corporal en los gliptodontes
actuarian como defensa natural por lo que no requeririan un elevado procesamiento
neuronal para el desarrollo de estrategias de evasion o defensa ante depredadores.

Un caso de reduccion en el tamafio cerebral fue observado por Kéhler & Moya-Sola
(2004) en el bovido Plio-Pleistoceno Myotragus de la isla de Mallorca. Estos autores

encontraron que el tamafio cerebral relativo de este bovido era muy pequefio en relacion a
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los actuales y a otros bovidos fésiles de edad y tamafio comparables. Postularon que esta
reduccién se debio por un lado al hecho de habitar una isla (lo cual limita la cantidad de
recursos disponibles y por lo tanto la absorcién de energia) y por otra parte, a la ausencia de
depredadores. Al estar en un ambiente libre de depredadores, las estrategias de evasion
tanto locomotoras como aquellas asociadas al desarrollo cognitivo pueden ser reducidas y
la energia dedicada a ellas podria ser reasignada a otros 6rganos o a estrategias alimenticias
para maximizar la absorcion de energia (Alexander, 1999; Kohler & Moya-Sola, 2004).
Myotragus también muestra una reduccion en el tamafio corporal, que puede ser explicado
por el hecho de habitar una isla. En las islas, la disponibilidad de recursos es mas limitada
que en el continente y ademas deben ser compartidos entre las especies, por lo que la
reduccién en el tamafio corporal es una forma de maximizar los recursos (McNab, 2010). A
su vez, cuanto mayor sea la abundancia y disponibilidad de los recursos, los organismos
pueden alcanzar tamafos corporales mayores (McNab, 2009).

Esta restriccion en la disponibilidad de los recursos no habria afectado a los
gliptodontes y no habria limitado su tamafio corporal; es mas, sus habitos alimenticios
podrian haber representado una ventaja en la adquisicion de recursos con respecto a los
armadillos. La dieta pastadora, inferida para los gliptodontes a partir de los estudios del
aparato masticatorio, habria permitido que éstos explotaran un recurso méas disponible, lo
que a su vez habria permitido que destinaran mas recursos energéticos al aumento del
tamafo corporal. En los armadillos este aumento del tamafio corporal no seria posible
debido a las restricciones que impone su dieta. En los pampaterios, el gran tamafio corporal
(cerca de 300 kg) puede ser correlacionado a que estos también presentaban una dieta
pastadora (De luliis et al., 2000).

De acuerdo al andlisis de la superficie oclusal de los dientes (Vizcaino et al., 2006),
los gliptodontes podrian haber tenido tasas metabdlicas bajas. Por lo tanto, la forma en que
la energia fuera utilizada por los diversos sistemas tendria una gran importancia. De esta
manera, al reducir la cantidad de energia dedicada al encéfalo, ésta podria ser reasignada a
aquellos 6rganos o estrategias que presentaran mayores requerimientos energéticos.

De hecho, si bien el tamafio relativo del molde endocraneano de los gliptodontes es
similar al de los armadillos, el analisis independiente del tamafio de las distintas regiones

(bulbos olfatorios, cerebro y cerebelo) muestra que la proporcién del cerebro en los
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gliptodontes es la mas pequefia entre todos los xenartros, actuales y fésiles. Esto seria
congruente con lo planteado en los parrafos anteriores en lo que se refiere a la reduccion de
algunas regiones cerebrales de manera de disminuir su consumo energeético.

Por otra parte, el tamafio del cerebelo en los gliptodontes es comparativamente
mayor que el de los demas xenartros (Figura 23). El cerebelo tiene un gasto energético
similar al de otras regiones del cerebro (Karbowski, 2007), por lo que mantener un cerebelo
relativamente grande es energéticamente costoso, aunque seria justificado si brindara
alguna ventaja adaptativa. El cerebelo se encuentra involucrado en funciones tanto motoras
como cognitivas (Pauling, 1993; Butler & Hodos, 1996; Morton & Bastian, 2004; Horak,
2006). Dentro de las funciones motoras, tiene un importante rol en el control del balance y
la postura (Feldman, 1983; Thach et al.,, 1992). Se ha observado que el cerebelo se
encuentra muy desarrollado en individuos que realizan actividades motoras que necesitan
una gran coordinacion (Hutchinson et al., 2003).

El gran tamafio del cerebelo en los gliptodontes podria estar relacionado con la
presencia del estuche caudal. Como se menciondé anteriormente, los demas xenartros
presentan cerebelos relativamente mas pequefios, incluso P. humboldtii, que presenta una
gran masa corporal, posee un cerebelo relativamente menor vy, al igual que los armadillos,
no posee un estuche caudal.

Sin embargo, el estuche caudal no se encuentra presente en todos los géneros de
gliptodontes. Por ejemplo, Glyptodon presenta una cola corta de forma cénica compuesta
por una serie de anillos moviles en toda su longitud, mientras que Propalaehoplophorus
presenta una cola larga compuesta también por anillos moviles en toda su longitud
(Ameghino, 1889). La presencia del estuche caudal ha sido considerada filogenéticamente
como un evento unico (Ameghino, 1889), o adquirida de forma independiente en varias
ocasiones (Castellanos, 1932; Hoffstetter, 1958).

Los andlisis filogéneticos mas recientes, basados en caracteres craneodentarios y
poscraneanos, dentro de los que se incluye el exoesqueleto y la cola (Porpino et al., 2010;
Fernicola & Porpino, 2012), apoyan la hipdtesis de un origen unico del estuche caudal en el
clado Glyptodontoinei (Fernicola, 2008), el cual abarca todos los gliptodontes menos los
Propalaeoplophoridae (el clado al que pertenece Propalaehoplophorus). La ausencia del

estuche caudal en Glyptodon corresponderia entonces a una reversion al estado ancestral.
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En los gliptodontes, el gran tamafo del cerebelo pudo estar relacionado con la
presencia del estuche caudal. Este podria haber influido en las funciones locomotoras
produciendo inestabilidad al momento de moverse o generando grandes momentos de
inercia, lo que habria requerido un manejo mas complejo de la informacion por parte del
cerebelo. Por otra parte, la posibilidad de que los gliptodontes utilizaran su cola como
medio de defensa o como parte de la exhibicion durante el cortejo e incluso en luchas
intraespecificas (Farifia, 1995; Alexander et al., 1999; Blanco et al., 2009), habria
demandado una gran coordinacion de movimientos como también del balance corporal que
podrian verse reflejados en el tamafio cerebelar.

Pese a que Glyptodon no presenta estuche caudal, el tamafio cerebelar es
comparable al de los géneros en que si se encuentra. Esto podria deberse a que este
Glyptodon tuviera comportamientos similares a aquellos que presentan un estuche caudal, o
a que la pérdida del estuche caudal sea reciente y no se haya reflejado en el encéfalo.

En este trabajo no se han evaluado moldes endocraneanos de Propalaehoplophorus,
los cuales podrian ser comparados con aquellas especies que si presentan estuche caudal de
manera que pueda ser evaluada la relacién entre el tamafio cerebelar y la presencia de

estuche caudal.

CONCLUSIONES

Este trabajo permitié avanzar en el conociemiento que se tiene de la morfologia
encefélica de los xenartros fosiles al describir moldes endocraneanos digitales en varias
especies que hasta el momento no habian sido descritas. Particularmente en los generos de
gliptodontes Panochthus y Pseudoplohophorus, en el género de pampaterio Pampatherium
y en el género de perezoso terrestre Catonyx.

Los Pilosa actuales y fésiles se caracterizan por tener mayor volumen endocraneano
total realtivo y mayor complejidad en el esquema de surcos corticales que los Cingulata
actuales y fosiles.

En los gliptodontes, el tamafo relativo del molde endocraneano es similar al de los

armadillos actuales. Esto quiere decir que la relacion alométrica entre el encéfalo y la masa
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corporal en los gliptodontes no difiere de los armadillos actuales y se puede considerar que
es igual en todos los Cingulata.

Sin embargo, considerando todos los xenartros, los gliptodontes y pampaterios son
los grupos que presentan menor complejidad en el cerebro, ya que tienen un esquema de
surcos corticales muy simple (se encuentra solamente el surco suprasilviano) y la
proporcion del tamafio cerebrale en relacion al tamafio total del encéfalo muestra los
valores mas bajos entre todos los xenartros.

Esta pequefia proporcion del tamafio del cerebro podria estar relacionada con el uso
de la energia metabdlica en los gliptodontes. Disminuir el tamafio del cerebro podria ser
una forma de ahorrar energia en un érgano costoso. La presencia de la coraza podria actuar
como un método de defensa pasiva y, por lo tanto, estos animales no habrian requerido un
elevado procesamiento neuronal para el desarrollo de estrategias de evasion o defensa ante
depredadores.

Por otra parte, la gran proporcion del tamafio del cerebelo en los gliptodontes podria
relacionarse con la presencia del estuche caudal, ya que éste requeriria de una gran
coordinacion del balance y la postura durante la locomocion y durante las luchas
intraespecificas propuestas para algunos géneros.

Si bien este trabajo ha permitido avanzar acerca del conocimiento que se tiene sobre
el cerebro de los xenartros fosiles, ain quedan varias interrogantes para responder.

Seria necesario obtener moldes endocraneanos de gliptodontes mas basales, como
por ejemplo el género Propalaeohoplophorus del Mioceno Inferior, ya que de esa manera
seria posible comparar las caracteristicas morfologicas de los primeros representantes de
este grupo con la de los representantes méas derivados y de gran tamafio. También permitiria
evaluar como ha influido el aumento del tamafio corporal en el cerebro y si la presencia de
estuche caudal ha influido en el desarrollo del cerebelo.

Con el fin de aportar a los anélisis filogeneticos en los gliptodontes y armadillos,
también seria necesario realizar moldes digitales de los canales semicirculares del oido

medio, ya que estos han probado ser de utilidad en diversos grupos.
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APENDICE

Tabla Al: Datos de masa corporal y tamafio cerebral de los mamiferos actuales y fosiles analizados.

Orden Especie Masa Cerebro log masa log Fuente
corporal (g) (cm3 o0 g) corporal cerebro
Dasyuromorphia Antechinomys laniger 25 0,47 1,398 -0,328 Weisbecker et al 2013
Antechinus agilis 24 0,56 1,380 -0,252 Weisbecker et al 2013
Antechinus bellus 45 0,63 1,653 -0,201 Weisbecker et al 2013
Antechinus melanurus 31 0,65 1,491 -0,187 Weisbecker et al 2013
Antechinus flavipes 45 0,64 1,653 -0,194 Weisbecker et al 2013
Antechinus leo 74 0,75 1,869 -0,125 Weisbecker et al 2013
Antechinus minimus 53,5 0,74 1,728 -0,131 Weisbecker et al 2013
Antechinus naso 48,5 0,77 1,686 -0,114 Weisbecker et al 2013
Antechinus stuartii 27,5 0,76 1,439 -0,119 Weisbecker et al 2013
Antechinus subtropicus 28,5 0,72 1,455 -0,143 Weisbecker et al 2013
Antechinus swainsonii 53 1,09 1,724 0,037 Weisbecker et al 2013
Dasycercus cristicauda 90 1,24 1,954 0,093 Weisbecker et al 2013
Dasykaluta rosamondae 35 0,54 1,544 -0,268 Weisbecker et al 2013
Dasyuroides byrnei 110 1,5 2,041 0,176 Weisbecker et al 2013
Dasyurus albopunctatus 627 3,79 2,797 0,579 Weisbecker et al 2013
Dasyurus geoffroii 1100 5,17 3,041 0,713 Weisbecker et al 2013
Dasyurus hallucatus 525 3,38 2,720 0,529 Weisbecker et al 2013
Dasyurus maculatus 5500 9,41 3,740 0,974 Weisbecker et al 2013
Dasyurus viverrinus 1090 5,33 3,037 0,727 Weisbecker et al 2013
Murexia longicaudata 78 1,68 1,892 0,225 Weisbecker et al 2013
Murexia rothschildi 60 1,05 1,778 0,021 Weisbecker et al 2013
Myoictis melas 91 2,05 1,959 0,312 Weisbecker et al 2013
Myrmecobius fasciatus 471,5 4,25 2,673 0,628 Weisbecker et al 2013
Neophascogale lorentzi 212 2,45 2,326 0,389 Weisbecker et al 2013
Ningaui ridei 9 0,24 0,954 -0,620 Weisbecker et al 2013
Ningaui yvonneae 8 0,26 0,903 -0,585 Weisbecker et al 2013
Parantechinus apicalis 69 1,2 1,839 0,079 Weisbecker et al 2013
Parantechinus bilarni 27,5 0,65 1,439 -0,187 Weisbecker et al 2013
Phascogale calura 51,5 0,91 1,712 -0,041 Weisbecker et al 2013
Phascogale tapoatafa 193,5 1,81 2,287 0,258 Weisbecker et al 2013
Phascolosorex dorsalis 47,5 1,11 1,677 0,045 Weisbecker et al 2013
Planigale gilesi 9,2 0,17 0,964 -0,770 Weisbecker et al 2013
Planigale ingrami 4,25 0,15 0,628 -0,824 Weisbecker et al 2013
Planigale maculata 11 0,2 1,041 -0,699 Weisbecker et al 2013
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Dasyuromorphia

Diprotodontia

Planigale novaeguineae
Planigale tenuirostris

Pseudantechinus
macdonnellensis
Pseudantechinus roryi

Sarcophilus harrisii
Sminthopsis bindi
Sminthopsis crassicaudata
Sminthopsis douglasi
Sminthopsis griseoventer
Sminthopsis hirtipes
Sminthopsis leucopus
Sminthopsis macroura
Sminthopsis murina
Sminthopsis virginiae
Thylacinus cynocephalus
Caluromys derbianus
Caluromys philander
Didelphis marsupialis
californica

Didelphis virginiana
Marmosa mexicana

Marmosa murina
madierensis
Marmosa robinsoni

Marmosa rubra
Metachirus nudicaudatus
Monodelphis brevicaudata
Philander opossum
Thylamys elegans
Acrobates pygmaeus
Aepyprymnus rufescens
Bettongia gaimardi
Bettongia lesueur
Bettongia penicillata
Bettongia tropica
Burramys parvus
Cercartetus caudatus
Cercartetus concinnus
Cercartetus lepidus
Cercartetus nanus
Dactylonax palpator
Dactylopsila tatei

14,9
6,05
32,5

23,5
8000
13
15
55
17,5
19
22,5
20
17
46
29500
318
188,5
1620

1900
49,5
45

60
61
300
70
450
25
12
2600
1660
1300
1300
1200
41,5
30
13

24
435
252

0,27
0,14
0,49

0,42
16,09
0,35
0,36
0,35
0,49
0,41
0,41
0,4
0,44
0,34
51,19
3,4
3,5
6,35

6,72

1,1

0,7
1,2
3,5
0,9
3,83
0,71
0,35
12,3
11,7
10,5
9,56
8,92

0,71
0,3
0,36
0,43
6,91
4,45

1,173
0,782
1,512

1,371
3,903
1,114
1,176
1,740
1,243
1,279
1,352
1,301
1,230
1,663
4,470
2,502
2,275
3,210

3,279
1,695
1,653

1,778
1,785
2,477
1,845
2,653
1,398
1,079
3,415
3,220
3,114
3,114
3,079
1,618
1,477
1,114
0,845
1,380
2,638
2,401

-0,569
-0,854
-0,310

-0,377
1,207
-0,456
-0,444
-0,456
-0,310
-0,387
-0,387
-0,398
-0,357
-0,469
1,709
0,531
0,544
0,803

0,827
0,000
0,041

-0,155
0,079
0,544
-0,046
0,583
-0,149
-0,456
1,090
1,068
1,021
0,980
0,950
0,000
-0,149
-0,523
-0,444
-0,367
0,839
0,648

Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013

Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013

Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013

Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
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Dactylopsila trivirgata
Dendrolagus bennetianus
Dendrolagus dorianus
Dendrolagus goodfellowi
Dendrolagus inustus
Dendrolagus lumholtzi
Dendrolagus matschiei
Dendrolagus scottae
Dendrolagus spadix
Dendrolagus ursinus
Distoechurus pennatus
Dorcopsis atrata
Dorcopsis hageni
Dorcopsis luctuosa
Dorcopsis muelleri
Dorcopsulus vanheurni
Dorcopsulusmacleayi
Gymnobelideus leadbeateri
Hemibelideus lemuroides
Lagorchestes conspicillatus
Lagorchestes hirsutus
Lagorchestes leporides
Lagostrophus fasciatus
Lasiorhinus latifrons
Macropus agilis
Macropus antilopinus
Macropus dorsalis
Macropus eugenii
Macropus fuliginosus
Macropus giganteus
Macropus greyi
Macropus irma
Macropus parma
Macropus parryi
Macropus robustus
Macropus rufogriseus
Macropus rufus
Onychogalea fraenata
Onychogalea lunata
Onychogalea unguifera
Petauroides volans
Petaurus australis

423
10950
9550
7500
13450
7195
8800
10500
9100
8200
50
2050
5500
6350
3150
1696,5
2988
133
952,5
3000
1265
3000
1750
26000
15000
27250
11250
6500
28850
26400
19000
8000
4275
13500
21200
16200
46250
4550
3500
6650
1700
555

5,83
18,5
32,3
28,4
30,1
26,2
27,5
29,2
28,5
26,3
0,94
16,7
22,5
20,6
20,4
11,8
13,5
2,85
3,15
14
7,77
12,6

55,5
33,3
56,8
29,2
23,7
58
69,8
25
24,7
18,7
41,3
59
36
62,4
14,7
10,2
16,7
4,69
571

2,626
4,039
3,980
3,875
4,129
3,857
3,944
4,021
3,959
3,914
1,699
3,312
3,740
3,803
3,498
3,230
3,475
2,124
2,979
3,477
3,102
3,477
3,243
4,415
4,176
4,435
4,051
3,813
4,460
4,422
4,279
3,903
3,631
4,130
4,326
4,210
4,665
3,658
3,544
3,823
3,230
2,744

0,766
1,267
1,509
1,453
1,479
1,418
1,439
1,465
1,455
1,420

-0,027
1,223
1,352
1,314
1,310
1,072
1,130
0,455
0,498
1,146
0,890
1,100
0,845
1,744
1,522
1,754
1,465
1,375
1,763
1,844
1,398
1,393
1,272
1,616
1,771
1,556
1,795
1,167
1,009
1,223
0,671
0,757

Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
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Petaurus breviceps
Petaurus norfolcensis
Petrogale assimilis
Petrogale brachyotis
Petrogale concinna
Petrogale godmani
Petrogale herberti
Petrogale inornata
Petrogale lateralis
Petrogale mareeba
Petrogale penicillata
Petrogale persephone
Petrogale xanthopus
Petropseudes dahli
Phalanger carmelitae
Phalanger gymnotis
Phalanger mimicus
Phalanger lulullae
Phalanger orientalis
Phalanger ornatus
Phalanger sericeus
Phalanger vestitus
Phascolarctos cinereus
Potorous platyops
Potorous tridactylus
Pseudocheirus occidentalis
Pseudocheirus peregrinus
Pseudochirops albertisii
Pseudochirops archeri
Pseudochirops corinnae
Pseudochirops coronatus
Pseudochirops cupreus
Pseudochirulus canescens
Pseudochirulus carolli
Pseudochirulus forbesi

Pseudochirulus
herbertensis
Pseudochirulus mayeri

Pseudochirulus schlegelli
Setonix brachyurus
Spilocuscus maculatus
Spilocuscus rufoniger

127,5
230
4500
4050
1350
4750
5150
4600
4600
4150
7100
6200
7500
2000
1000
2700
2000
1632,5
2500
1800
2003
1850
5800
600
1100
1000
900
784,5
1095
1123
1500
1700
300
440
650
1115

151,75
274
3250
3815
6000

15,75

5,038

2,09
3,02
17,5

11
18
21,2
17
19,2
17
23,9
21,5
23

8,49
13
8,13
6,09
7,37
7,02
9,96
9,54
20,2
6,3
9,53
5,58
4,52
4,68
5,87
5,36
5,13
7,54
1,8
3,2
3,36
4,32

2,01
2,8
13,9
13,4
16,8

2,106
2,362
3,653
3,607
3,130
3,677
3,712
3,663
3,663
3,618
3,851
3,792
3,875
3,301
3,000
3,431
3,301
3,213
3,398
3,255
3,302
3,267
3,763
2,778
3,041
3,000
2,954
2,895
3,039
3,050
3,176
3,230
2,477
2,643
2,813
3,047

2,181
2,438
3,512
3,581
3,778

0,320
0,480
1,243
1,197
1,041
1,255
1,326
1,230
1,283
1,230
1,378
1,332
1,362
0,702
0,929
1,114
0,910
0,785
0,867
0,846
0,998
0,980
1,305
0,799
0,979
0,747
0,655
0,670
0,769
0,729
0,710
0,877
0,255
0,505
0,526
0,635

0,303
0,447
1,143
1,127
1,225

Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
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Weisbecker et al 2013
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Weisbecker et al 2013
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Weisbecker et al 2013
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Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013

Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
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Microbiotheria

Notoryctemorphia
Paucituberculata

Peramelemorphia

Afrosoricida

Tarsipes rostratus
Thylogale billardieri
Thylogale browni
Thylogale brunii
Thylogale stigmatica
Thylogale thetis
Trichosurus caninus
Trichosurus vulpecula
Vombatus ursinus
Wallabia bicolor
Wyulda squamicaudata
Dromiciops gliroides
Notoryctes caurinus
Caenolestes fuliginosus
Rhyncholestes raphanurus
Chaeropus ecaudatus
Echymipera clara
Echymipera kalubu
Echymipera rufescens
Isoodon macrourus
Isoodon obesulus
Macrotis lagotis
Macrotis leucura

Microperoryctes
longicauda
Perameles bougainville

Perameles gunnii
Perameles nasuta
Peroryctes raffrayana
Chlorotalpa stuhlmanni
Chrysochlori asiatica
Echinops telfairi
Hemicentetes semispinosus
Limnogale mergulus
Microgale cowani
Microgale dobsoni
Microgale talazaci
Micropotamog lamottei
Micropotamog ruwenzorii
Oryzorictes talpoides
Potamogale velox

Setifer setosus

5450
5478
3620
4600
5400
2900
2600
26000
15000
1675
24
55
35
23,5
200
1236,5
950
1700
1600
775
1800
355,5
538

226
750
960
830

40,2

49

87,5

116
92

15,2

31,9

48,2

64,2

96,8

44,2
618
237

0,36
22,1
18,3
17,5
17,8
19,2
11,9
11
59
32,9
10,1
0,81
0,78
0,68
0,65
2,4
4,48
3,67
3,73
4,42
3,89
6,57
4,3
3,81

3,21
4,5
4,96
6,33
0,74
0,70
0,62
0,84
1,15
0,42
0,56
0,77
0,80
1,13
0,58
4,15
1,52

0,954
3,736
3,739
3,559
3,663
3,732
3,462
3,415
4,415
4,176
3,224
1,380
1,740
1,544
1,371
2,301
3,092
2,978
3,230
3,204
2,889
3,255
2,551
2,731

2,354
2,875
2,982
2,919
1,604
1,690
1,942
2,064
1,964
1,182
1,504
1,683
1,808
1,986
1,645
2,791
2,375

-0,444
1,344
1,262
1,243
1,250
1,283
1,076
1,041
1,771
1,517
1,004

-0,092

-0,108

-0,167

-0,187
0,380
0,651
0,565
0,572
0,645
0,590
0,818
0,633
0,581

0,507
0,653
0,695
0,801
-0,133
-0,155
-0,206
-0,076
0,061
-0,377
-0,254
-0,116
-0,097
0,055
-0,237
0,618
0,181

Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
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Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013

Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Weisbecker et al 2013
Kaufman et al. 2013
Kaufman et al. 2013
Kaufman et al. 2013
Kaufman et al. 2013
Kaufman et al. 2013
Kaufman et al. 2013
Kaufman et al. 2013
Kaufman et al. 2013
Kaufman et al. 2013
Kaufman et al. 2013
Kaufman et al. 2013
Kaufman et al. 2013
Kaufman et al. 2013
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Artiodactyla

Tenrec ecaudatus
Addax nasomaculatus
Aepyceros melampus
Alcelaphus buselaphus
Alces alces
Ammotragus lervia
Antidorcas marsupialis
Antilocapra americana
Antilope cervicapra
Axis axis

Axis porcinus
Babyrousa babyrussa
Bison bison

Bos grunniens

Bos taurus
Boselaphus tragocamelus
Camelus dromedarius
Capra hircus

Capreolus capreolus
Cephalophus dorsalis
Cephalophus maxwellii
Cephalophus silvicultor
Cephalophus zebra
Cervus elaphus

Cervus nippon

Cervus timorensis
Cervus unicolor
Connochaetes taurinus
Dama dama
Damaliscus lunatus
Gazella dama

Gazella dorcas

Gazella granti

Gazella thomsonii
Giraffa camelopardalis
Hemitragus jemlahicus
Hexaprotodon liberiensis
Hippopotamus amphibius
Hippotragus equinus
Hippotragus niger
Hydropotes inermis

Hyemoschus aquaticus

852
107000
47000
114750
272160
110000
36518
46750
28800
88450
30000
78000
431500
500034,53
461000
125000
400000
27660
17472
56363,77
3357
43000
10000
120177
52966,34
65765,78
176197,60
154667
37195
111000
60000
17275
40500
17000
828000
67920,36
226986,49
1553000
238375
165000
12705,74
10800

2,59
185
181,7
284,9
406,5
209
135
125,6
110,8
219
142
127
458
334,20
452,8
267,2
762
115
92,7
125,03
38
170
83
379,2
200,91
219,79
382,82
365,6
224,5
290,6
150
70,8
139
88
678,3
165,96
260,02
651
387,9
282
52,97
25,2

2,930
5,029
4,672
5,060
5,435
5,041
4,563
4,670
4,459
4,947
4,477
4,892
5,635
4,709
5,664
5,097
5,602
4,442
4,242
4,751
3,526
4,633
4,000
5,080
0,854
0,845
0,602
5,189
4,570
5,045
4,778
4,237
4,607
4,286
5,918
3,079
1,114
6,191
5,377
5,217
3,980
4,033

0,413
2,267
2,259
2,455
2,609
2,320
2,130
2,099
2,045
2,340
2,152
2,104
2,661
2,732
2,656
2,427
2,882
2,061
1,967
2,097
1,580
2,230
1,919
2,579
-0,629
-0,638
-0,796
2,563
2,351
2,463
2,176
1,850
2,143
1,86
2,831
0,950
-0,523
2,814
2,589
2,450
1,509
1,401

Kaufman et al. 2013
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Barton & Capellini 2011
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Boddy et al. 2012

Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Barton & Capellini 2011
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
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Carnivora

Kobus ellipsiprymnus
Kobus kob

Kobus leche

Lama glama
Litocranius walleri
Madoqua kirkii
Muntiacus muntjak
Odocoileus hemionus
Odocoileus virginianus
Oreotragus oreotragus
Oryx gazella

Ourebia ourebi

Ovis ammon

Ovis aries

Pecari tajacu

Pelea capreolus
Rangifer tarandus
Raphicerus campestris
Redunca arundinum
Rupicapra rupicapra
Sus scrofa

Sylvicapra grimmia
Syncerus caffer
Taurotragus derbianus
Taurotragus oryx
Tragelaphus angasii
Tragelaphus buxtoni
Tragelaphus imberbis
Tragelaphus scriptus
Tragelaphus spekii
Tragelaphus strepsiceros
Tragulus javanicus
Tragulus napu

Vicugna vicugna
Acinonyx jubatus
Ailuropoda melanoleuca
Ailurus fulgens

Alopex lagopus

Aonyx capensis
Arctocephalus australis

Arctocephalus
galapagoensis

230200
117500
123000
90217
39750
4345
16600
58990
63300
11000
165000
14617
55000
1150,80
18309
24000
106360
10200
38200
27167
117000
12625
571880
900000
400000
137000
280000
145000
30293
42000
280000
2037
2590
46215
43000
87500
5400
3415
19110
48500
27400

313
204
222,7
264,2
117,5
34
124,5
189,3
184,4
59,4
292
58,3
140
10,30
101,5
121
299
51,3
136,8
117,8
188,2
77,2
631,5
534
440
230
330
219
143,3
145
361
15,8
18,4
199,9
111
205
40,8
35,5
94,6
265
280

5,362
5,070
5,090
4,955
4,599
3,638
4,220
4,771
4,801
4,041
2,57
2,89
3,897
3,061
4,263
4,380
5,027
4,009
4,582
4,434
5,068
4,101
5,757
5,954
5,602
3,559
1,626
1,663
1,971
3,859
1,466
2,036
3,413
4,665
4,633
4,942
3,732
3,533
4,281
4,686
4,438

2,496
2,310
2,348
2,422
2,070
1,531
2,095
2,277
2,266
1,774
1,299
0,978
2,029
1,013
2,006
2,083
2,476
1,710
2,136
2,071
2,275
1,888
2,800
2,728
2,643
1,281
0,017
-0,143
0,049
1,317
-0,167
0,072
1,265
2,301
2,045
2,312
1,611
1,550
1,976
2,423
2,447

Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Barton & Capellini 2011
Barton & Capellini 2011
Barton & Capellini 2011
Barton & Capellini 2011
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
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Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
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Arctocephalus gazella
Arctocephalus pusillus
Arctocephalus tropicalis
Arctonyx collaris
Bassariscus astutus
Callorhinus ursinus
Canis aureus

Canis latrans

Canis lupus

Canis mesomelas
Chrysocyon brachyurus
Civettictis civetta
Conepatus leuconotus
Crocuta crocuta
Cryptoprocta ferox
Cuon alpinus

Cynictis penicillata
Cystophora cristata
Enhydra lutris
Erignathus barbatus
Eumetopias jubatus
Eupleres goudotii
Felis chaus

Felis nigripes

Felis silvestris
Galerella sanguinea
Galidia elegans
Genetta genetta
Genetta tigrina

Gulo gulo

Halichoerus grypus
Helogale parvula
Hemigalus derbyanus
Herpestes ichneumon
Herpestes javanicus
Hyaena hyaena
Hydrurga leptonyx
Ichneumia albicauda
Ictonyx striatus
Leopardus pardalis
Leptailurus serval
Leptonychotes weddellii

38200
78000
50000
10490
985
44750
7150
9760
31100
6600
23250
11250
2010
57800
6775
13800
571
283139,20
23600
270680
287550
1850
5050
1100
4130
533
914
1820
1750
10600
155000
267
2041
3265
527
36300
345500
4315
713
10750
10400
368000

322
337,5
326,3
49,4
16
302,5
72,2
84,5
130
52
120,3
37
14,4
134
32,1
94,6
10,5
454,99
119
460
575
17
37
20,1
35,5
8,8
10,7
14
15,2
72,5
272,5
4,8
18,9
23,3
7,2
97,5
712,5
24,3
8,5
60
57
532,3

4,582
4,892
4,699
4,021
2,993
4,651
3,854
3,989
4,493
3,820
4,366
4,051
3,303
4,762
3,831
4,140
2,757
1,724
4,373
5,432
5,459
3,267
3,703
3,041
3,616
2,727
2,961
3,260
3,243
4,025
5,190
2,427
3,310
3,514
2,722
4,560
5,538
3,635
2,853
4,031
4,017
5,566

2,508
2,528
2,514
1,694
1,204
2,481
1,859
1,927
2,114
1,716
2,080
1,568
1,158
2,127
1,507
1,976
1,021
0,037
2,076
2,663
2,760
1,230
1,568
1,303
1,550
0,944
1,029
1,146
1,182
1,860
2,435
0,681
1,276
1,367
0,857
1,989
2,853
1,386
0,929
1,778
1,756
2,726
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Isler & van Schaik 2012
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Lobodon carcinophagus
Lontra canadensis
Lontra felina

Lontra longicaudis
Lutra lutra

Lutra maculicollis
Lutrogale perspicillata
Lycaon pictus

Lynx canadensis

Lynx lynx

Lynx rufus

Martes foina

Martes martes
Martes pennanti
Martes zibellina
Meles meles

Melursus ursinus
Mephitis mephitis
Mirounga angustirostris
Mirounga leonina
Monachus schauinslandi
Mungos mungo
Mustela erminea
Mustela frenata
Mustela lutreolina
Mustela nigripes
Mustela nivalis
Mustela putorius
Mustela sibirica
Mustela vison
Nandinia binotata
Nasua narica

Nasua nasua

Neofelis nebulosa
Neophoca cinerea
Nyctereutes procyonoides
Odobenus rosmarus
Ommatophoca rossii
Otaria byronia
Otocyon megalotis
Paguma larvata
Panthera leo

222250
7850
4000
8000
6750
4300
7300
22050
19319,68
17200
7500
1450
982
2250
1130
10100
99750
1790
700000
503000
173000
860
172
165
538
809
60
689
395
645
3190
3700
3000
19490
78550
4020
811500
179400
144000
4075
4800
124000

558,5
50,5
38,9
57,4

39
33
61
129

72,44
68,5
58,5
20,9

18
29
18,5
45,5

304,9
10,3
670

898,7
370
10,5

68,7
337,5
28,5
1321,7
477,5
470
26,8
30,9
219

5,347
3,895
3,602
3,903
3,829
3,633
3,863
4,343
3,607
4,236
3,875
3,161
2,992
3,352
3,053
4,004
4,999
3,253
5,845
5,702
5,238
2,934
2,236
2,217
2,731
2,908
1,778
2,838
2,597
2,810
3,504
3,568
3,477
4,290
4,895
3,604
5,909
5,254
3,437
3,934
2,883
5,093

2,747
1,703
1,590
1,759
1,591
1,519
1,785
2,111
1,197
1,836
1,767
1,320
1,255
1,462
1,267
1,658
2,484
1,013
2,826
2,954
2,568
1,021
0,602
0,602
0,929
0,929
0,301
0,845
0,778
0,845
1,238
1,568
1,477
1,837
2,528
1,455
3,121
2,679
1,851
2,146
0,898
2,340
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Isler & van Schaik 2012
Barton & Capellini 2011
Barton & Capellini 2011
Barton & Capellini 2011
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Cetacea

Panthera onca
Panthera pardus
Panthera tigris
Parahyaena brunnea
Phoca caspica

Phoca fasciata

Phoca groenlandica
Phoca hispida

Phoca sibirica
Poecilogale albinucha
Potos flavus
Prionodon linsang
Procyon lotor
Proteles cristatus
Pseudalopex culpaeus
Pseudalopex gymnocercus
Pteronura brasiliensis
Puma concolor
Speothos venaticus
Spilogale putorius
Suricata suricatta
Taxidea taxus

Uncia uncia

Urocyon cinereoargenteus
Urocyon littoralis
Ursus americanus
Ursus arctos

Ursus maritimus
Viverra tangalunga
Viverra zibetha
Vormela peregusna
Vulpes bengalensis
Vulpes chama

Vulpes velox

Vulpes vulpes

Vulpes zerda
Zalophus californianus
Delphinapterus leucas
Delphinus delphis
Globicephala melas
Grampus griseus

Inia geoffrensis

77700 149
31500 112
130000 247
39300 106,7
55000 162,5
80360 248,7
132250 275
69085 224,6
89500 187,5
250 4,5
2800 25,5
698 8,5
5620 40
8820 35,2
8840 51,4
4350 40
24000 85,6
42700 119
5990 40,5
326 5
725 10,3
7425 48,9
32500 101,5
4010 39,5
1896 27,7
84700 228
182000 337
225000 365
4710 241
8500 37
448 4,8
2260 24,5
2955 33,5
2345 32,1
4210 43,4
969 17,3
91000 361,5
636000 2083
60170 815
943200 2893
32800 2387
92004 634

4,890
4,498
5,114
4,594
4,740
4,905
5,121
4,839
4,952
2,398
3,447
2,844
3,750
3,945
3,946
3,638
4,380
4,630
3,777
2,513
2,860
3,871
4,512
3,603
3,278
4,928
5,260
5,352
3,673
3,929
2,651
3,354
3,471
3,370
3,624
2,986
4,959
5,803
4,779
5,975
4,516
4,964

2,173
2,049
2,393
2,028
2,211
2,396
2,439
2,351
2,273
0,653
1,407
0,929
1,602
1,547
1,711
1,602
1,932
2,076
1,607
0,699
1,013
1,689
2,006
1,597
1,442
2,358
2,528
2,562
1,382
1,568
0,681
1,389
1,525
1,507
1,637
1,238
2,558
3,319
2,911
3,461
3,378
2,802
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Isler & van Schaik 2012
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Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012

Isler & van Schaik 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012

Isler & van Schaik 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012

Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Marino 2007

Marino 2007

Marino 2007

Marino 2007

Marino 2007
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Chiroptera

Kogia breviceps
Kogia simus
Lagenorhynchus acutus

Lagenorhynchus
obliquidens
Lipotes vexillifer

Mesoplodon densirostris
Mesoplodon europaeus
Monodon monoceros
Orcinus orca

Phocoena phocoena
Phocoenoides dalli
Physeter macrocephalus
Platanista gangetica
Pontoporia blainvillei
Pseudorca crassidens
Sotalia fluviatilis
Stenella attenuata
Stenella coeruleoalba
Stenella longirostris
Steno bredanensis
Tursiops truncatus
Ziphius cavirostris
Artibeus jamaicensis
Artibeus lituratus
Carollia perspicillata
Casinycteris argynnis
Chaerephon pumila
Cynopterus brachyotis
Cynopterus horsfieldi
Desmodus rotundus
Diaemus youngi
Eonycteris spelaea
Glossophaga soricina
Hipposideros bicolor
Hipposideros caffer
Hypsignathus monstrosus
Leptonycteris curasoae
Mimon crenulatum
Miniopterus schreibersi
Molossus molossus
Mormoops megalophylla

305000

168500

244667
91050

82000
770500
1465000
1578330
1955450
51193
86830
35833330
59630
34859
350098
42240
65614,53
261099
66200
124857
209530
2273000
37,5
58,7
16
40,5
13,3
29
53
29
34,6
50
11,2
8,4
10,7
340
24,5
14,8
12,7
13
15,6

1012
622
1103
1148

510
1425
2149
2997
5059

540

866
8028

295

221
2534

688

779,83

940

660
1542
1824
2004
0,93
1,05
0,47
0,92
0,29
0,88
1,23
0,898
0,97
1,18
0,39
0,24
0,32

3,4
0,55
0,34
0,29
0,26
0,42

5,484
5,227
5,389
4,959

4,914
5,887
6,166
6,198
6,291
4,709
4,939
7,554
4,775
4,542
5,544
4,626
4,817
5,417
4,821
5,096
5,321
6,357
1,574
1,769
1,204
1,607
1,124
1,462
1,724
1,462
1,539
1,699
1,049
0,924
1,029
2,531
1,389
1,170
1,104
1,114
1,193

3,005
2,794
3,043
3,060

2,708
3,154
3,332
3,477
3,704
2,732
2,938
3,905
2,470
2,344
3,404
2,838
2,892
2,973
2,820
3,188
3,261
3,302
-0,032
0,021
-0,328
-0,036
-0,538
-0,056
0,090
-0,047
-0,013
0,072
-0,409
-0,620
-0,495
0,531
-0,260
-0,469
-0,538
-0,585
-0,377

Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007

Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007
Barton & Capellini 2011
Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007
Marino 2007
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
Boddy et al. 2012
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Erinaceomorpha

Hyracoidea
Lagomorpha

Mormopterus jugularis
Myotis bechsteini
Mlyotis bocagei
Myotis dasycneme
Myotis daubentoni
Myotis myotis

Myotis mystacinus
Myotis nattereri
Myaotis nigricans
Noctilio albiventris
Noctilio leporinus
Nyctalus noctula
Nycteris arge
Phyllostomus discolor
Platyrrhinus helleri
Plecotus auritus
Pteronotus davyi
Pteropus giganteus
Pteropus lylei
Pteropus rufus
Rhinolophus hipposideros
Rhynchonycteris naso
Rousettus egyptiacus
Saccopteryx bilineata
Sturnira lilium
Uroderma bilobatum
Atelerix albiventris
Atelerix algirus
Echinosorex gymnurus
Erinaceus europaeus
Hemiechinus auritus
Procavia capensis
Lepus americanus
Lepus arcticus

Lepus californicus
Lepus capensis

Lepus europaeus
Lepus timidus
Ochotona hyperborea
Ochotona princeps
Ochotona rufescens

Oryctolagus cuniculus

11,5
7,5
7,6
15

25

4,5
38,5
58,5

26,00
10,6
33
11,6
6,61
10,6

576,77

314,29

374,86
7,15

4,3
130

17,1
16,4
207
736
823
849
235
3090
1400
4810
2314,9
2412,5
3330
2700
120
167
250
1308

0,22
0,265
0,21
0,31
0,23
0,48
0,16
0,22
0,12
0,55
1,26
0,36
0,36
0,89
0,42
0,23
0,31
7,43
6,13
7,30
0,235
0,11
2,6
0,22
0,52
0,53
1,7
3,26
6,08
3,37
1,88
20,1
9,1
15,2
13,23
10,78
13,8
12,9
2,22
1,8
2,75
9,4

1,061
0,875
0,881
1,176
0,845
1,398
0,602
0,845
0,653
1,585
1,767
1,415
1,025
1,519
1,064
0,82
1,025
2,761
2,497
2,574
0,854
0,633
2,114
0,903
1,233
1,215
2,316
2,867
2,915
2,929
2,371
3,490
3,146
3,682
3,365
3,382
3,522
3,431
2,079
2,223
2,398
3,117

-0,658
-0,577
-0,678
-0,509
-0,638
-0,319
-0,796
-0,658
-0,921
-0,260
0,100
-0,444
-0,444
-0,051
-0,377
-0,638
-0,509
0,871
0,787
0,863
-0,629
-0,959
0,415
-0,658
-0,284
-0,276
0,230
0,514
0,784
0,527
0,274
1,303
0,959
1,182
1,122
1,033
1,140
1,111
0,346
0,255
0,439
0,973
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Kaufman et al. 2013
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Isler & van Schaik 2012
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Macroscelidea

Perissodactyla

Pholidota

Primates

Oryctolagus cuniculus
Sylvilagus audubonii
Sylvilagus bachmani
Sylvilagus brasiliensis
Sylvilagus floridanus
Elephantulus fuscipes
Elephantulus intufi
Elephantulus myurus
Rhynchocyon petersi
Rhynchocyon stuhlmanni
Rhynchocyon udzugwensis
Diceros bicornis
Equus asinus

Equus burchellii
Equus caballus

Equus zebra

Tapirus bairdii
Tapirus indicus
Tapirus terrestris
Manis javanica
Manis tricuspis
Alouatta caraya
Alouatta guariba
Alouatta palliata
Alouatta seniculus
Aotus azarai

Aotus lemurinus
Aotus trivirgatus
Arctocebus calabarensis
Ateles belzebuth
Ateles fusciceps
Ateles geoffroyi
Ateles paniscus

Avahi laniger

Cacajao calvus
Cacajao melanocephalus
Callicebus cupreus
Callicebus torquatus
Callimico goeldii
Callithrix argentata
Callithrix geoffroyi
Callithrix jacchus

2157,6
725
712,4
439
1215
57
49,55
45,1
471
490
710
765450
134720
250000
340722
275885
14260
201000
160000
5150
1790
4240
4550
5350
5210
1230
716
933
309,03
8484
9160
7290
8070
1106
2880
2710
815
980
484
345
371,54
320

11,09
5,5
6,58
4,5

1,33
1,14
1,27
5,40
6,10
7,13
655
389,1
612
693
548
85
265
180,5
13,7
9,4
47,8
49,1
48
54,3
20,7
16,3
16,1
7,69
112,7
108,7
109,6
101,2
9,9
74,3
64,9
17,1
19,1
11,4

19,91
7,2

2,49
2,860
2,853
2,642
3,085
1,756
1,695
1,654
2,673
2,690
2,851
5,884
5,129
5,398
5,532
5,441
4,154
5,303
5,204
3,712
3,253
3,627
3,658
3,728
3,717
3,090
2,855
2,970
3,929
3,929
3,962
3,863
3,907
3,044
3,459
3,433
2,911
2,991
2,685
2,538
6,357
2,505

0,886
0,740
0,818
0,653
0,845
0,124
0,057
0,104
0,732
0,785
0,853
2,816
2,590
2,787
2,841
2,739
1,929
2,423
2,256
1,137
0,973
1,679
1,691
1,681
1,735
1,316
1,212
1,207
1,568
2,052
2,036
2,040
2,005
0,996
1,871
1,812
1,233
1,281
1,057
0,903
3,302
0,857
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Barton & Capellini 2011
Kaufman et al. 2013
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Callithrix penicillata
Callithrix pygmaea
Cebus albifrons

Cebus apella

Cebus capucinus
Cebus olivaceus
Cercocebus atys
Cercocebus torquatus
Cercopithecus ascanius
Cercopithecus campbelli
Cercopithecus diana
Cercopithecus lowei
Cercopithecus mitis
Cercopithecus neglectus
Cheirogaleus medius
Chlorocebus aethiops
Colobus guereza
Colobus polykomos
Erythrocebus patas
Eulemur fulvus
Eulemur macaco
Eulemur rubriventer
Galago senegalensis
Galagoides demidoff
Galagoides zanzibaricus
Gorilla beringei
Gorilla gorilla
Hapalemur griseus
Homo sapiens
Hylobates lar
Hylobates syndactylus
Indri indri

Lagothrix lagotricha
Lemur catta
Leontopithecus rosalia
Lepilemur mustelinus
Loris lydekkerianus
Loris tardigradus
Macaca arctoides
Macaca fascicularis
Macaca fuscata
Macaca maura

328
110
176197,60
2489
2436
2633
6200
8590,14
2901
2700
3900
2097
4628
4130
139
3039
7506
8300
6500
2292
2390
1960
194
61,52
143
97500
71500
709
59292,53
5595
11295
6335
7020
2210
609
776,25
267
193
8400
3518
8030
7888,60

7,3
4
382,82
64,3
72,1
68,4
86,8
139,96
54,9
54,4
55,2
51,2
65,2
60,9
2,6
59
69,8
70,2
88,9
25,8
24,5
26,2
4
3,38
3,5
480,2
455,9
14,1
1330,45
101,9
123,5
34,8
98
22,9
12,8
9,51
6,3
5,9
99,8
62,1
96,8
106,91

2,516
2,041
5,246
4,832
5,356
4,104
3,792
1,769
3,463
3,431
3,591
3,322
3,665
3,616
2,143
3,483
3,875
3,919
3,813
3,360
3,378
3,292
2,288
1,740
2,155
4,989
4,854
2,851
2,401
3,748
4,053
3,802
3,846
3,344
2,785
3,243
2,427
2,286
3,924
3,546
3,905
3,618

0,863
0,602
2,583
2,22
2,415
1,724
1,939
0,021
1,740
1,736
1,742
1,709
1,814
1,785
0,415
1,771
1,844
1,846
1,949
1,412
1,389
1,418
0,602
-0,456
0,544
2,681
2,659
1,149
0,648
2,008
2,092
1,542
1,991
1,360
1,107
0,845
0,799
0,771
1,999
1,793
1,986
1,230
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Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
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Macaca mulatta
Macaca nemestrina
Macaca radiata
Macaca sylvanus
Microcebus murinus
Miopithecus talapoin
Nasalis concolor
Nasalis larvatus
Nycticebus bengalensis
Nycticebus coucang
Nycticebus pygmaeus
Otolemur crassicaudatus
Otolemur garnettii
Pan paniscus

Pan troglodytes
Papio anubis

Papio cynocephalus
Papio hamadryas
Papio ursinus
Perodicticus potto
Pithecia monachus
Pithecia pithecia
Pongo abelii

Pongo pygmaeus
Presbytis comata
Presbytis melalophos
Propithecus edwardsi
Propithecus verreauxi
Pygathrix nemaeus
Saguinus fuscicollis
Saguinus geoffroyi
Saguinus mystax
Saguinus nigricollis
Saguinus oedipus
Saimiri sciureus
Semnopithecus hypoleucos
Tarsius bancanus
Tarsius spectrum
Theropithecus gelada
Trachypithecus cristatus
Trachypithecus geei
Trachypithecus johnii

5670
6539
3856
9625
65,1
1560
6800
9730
1060
652
307
61,52
59292,53
33200
40367
13300
12000
10300
14800
835
2110
1580
41148
36948
6695
6567
5682
2955
8440
401
517
584
476
431
742
10130
126
126
11700
6060
9500
11600

84,3
100,7
69,4
97,9
1,6
34,8
56,2
83,8
13,5
10,1
7,2
3,38
1330,45
326,3
350,5
152,4
156,1
133
165
12,4
36,9
32,6
341,2
337,7
80,3
59,2
39,5
26,2
81,1
7,9
10,1
11,1
8,9
9,8
24
88,3
3,2
3,4
124,5
55
81,3
84,6

3,754
3,816
3,586
3,983
1,814
3,193
3,833
3,988
3,025
2,814
2,487
1,789
4,773
4,521
4,606
4,124
4,079
4,013
4,170
2,922
3,324
3,199
4,614
4,568
3,826
3,817
3,755
3,471
3,926
2,603
2,713
2,766
2,678
2,634
2,870
4,006
2,100
2,100
4,068
3,782
3,978
4,064

1,926
2,003
1,841
1,991
0,204
1,542
1,750
1,923
1,130
1,004
0,857
0,529
3,124
2,514
2,545
2,183
2,193
2,124
2,217
1,093
1,567
1,513
2,533
2,529
1,905
1,772
1,597
1,418
1,909
0,898
1,004
1,045
0,949
0,991
1,380
1,946
0,505
0,531
2,095
1,740
1,910
1,927
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Isler & van Schaik 2012
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Proboscidea

Rodentia

Trachypithecus obscurus
Trachypithecus vetulus
Varecia variegata
Elephas maximus
Loxodonta africana
Acomys cahirinus
Agouti paca

Ammospermophilus harrisii

Ammospermophilus
leucurus
Arvicanthis niloticus

Arvicola terrestris
Atherurus africanus
Bathyergus suillus
Castor canadensis
Castor fiber

Cavia aperea

Cavia porcellus
Chaetodipus californicus
Chaetodipus fallax
Chaetodipus hispidus
Chinchilla lanigera
Clethrionomys glareolus
Clethrionomys rufocanus
Clethrionomys rutilus
Cricetomys gambianus
Cricetus cricetus
Cynomys gunnisoni
Cynomys leucurus
Cynomys ludovicianus
Dasyprocta leporina
Dasyprocta punctata
Dipodomys deserti
Dipodomys heermanni
Dipodomys merriami
Dipodomys microps
Dipodomys ordii
Dipodomys spectabilis
Dolichotis patagonum
Erethizon dorsatum
Galea musteloides

Geomys bursarius

6765
5103
3575
3030982
2498825
31
3627
122
106

89
272
3180
723
15000
19998,62
500
65765,78
26
20,3
35,2
372
21,9
37
23
1170
211
796
925
776
3622,43
3172
115
71,3
41
65,7
60,2
147
4925
11000
230
192

60
60,4
32,1

5211,2

4142,5

0,7
21,9
2,2
2,3

1,3
1,6
19,5
3,8
45,5
92,90
53
219,79
0,6
0,5
0,7
6,8
0,5
0,6
0,6
6,6
2,5
5,2
5,7
7,3
19,10
18,3
1,7
1,4
1,1
1,2
1,5
2,1
27,1
24,6
2,7
1,6

4,229
2,736
3,553
6,482
6,398
1,491
3,560
2,086
2,025

1,949
2,435
3,502
2,859
5,699
4,301
4,724
4,818
1,415
1,307
1,547
2,571
1,340
1,568
1,362
3,068
2,324
2,901
2,966
2,890
2,041
3,501
2,061
1,853
1,613
1,318
1,780
2,167
3,692
4,041
2,362
2,283

1,653
0,651
1,507
3,717
3,617
-0,155
1,340
0,342
0,362

0,114
0,204
1,290
0,580
2,524
1,968
2,303
2,342
-0,222
-0,301
-0,155
0,833
-0,301
-0,222
-0,222
0,820
0,398
0,716
0,756
0,863
0,176
1,262
0,230
0,146
0,041
0,079
0,176
0,322
1,433
1,391
0,431
0,204
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Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012

136



Geomys pinetis
Gerbillus pyramidum
Glaucomys sabrinus
Glaucomys volans

Heliophobius
argenteocinereus
Hydrochaeris hydrochaeris

Hystrix cristata
Lagostomus maximus
Lagurus lagurus
Lemmus lemmus
Liomys pictus

Liomys salvini
Marmota flaviventris
Marmota marmota
Marmota monax
Mastomys natalensis
Meriones unguiculatus
Mesocricetus auratus

Microdipodops
megacephalus
Micromys minutus

Microtus arvalis
Microtus californicus
Microtus guentheri
Microtus montanus
Microtus ochrogaster
Microtus pennsylvanicus
Microtus pinetorum
Microtus townsendii
Mus musculus
Myocastor coypus
Myoxus glis

Neotoma cinerea
Neotoma floridana
Neotoma fuscipes
Notomys alexis
Ochrotomys nuttalli
Octodon degus
Ondatra zibethicus
Onychomys leucogaster
Onychomys torridus

313
42,27
158
60,2
88

27308
15000
3070
20,3
68,9
40,2
44
2800
4050
3485
46,03
51,4
93,54
13,6

6,4
36
39,8
51,4
47,4
35,5
38,5
21,3
57,9
15,1
7227,70
148
271
309
191
35
20,6
210
1265
25,3
24,9

20,75

2,4
1,04

1,8
1,4

62,5
32,4
16,5
0,4
0,9
0,8
0,8
10,3
16,1
10,6
0,72
1,1
1,12
0,5

0,3
0,5
0,8
0,7
0,7
0,7
0,8
0,6
0,9
0,4

1,9
2,7

2,7

0,7
2,1
6,6
0,8
0,6

2,496
1,653
2,199
1,780
1,944

4,436
4,176
3,487
1,307
1,838
1,604
5,452
3,447
3,607
3,542
3,041
1,711
3,050
1,134

0,806
1,556
1,600
1,711
1,676
1,550
1,585
1,328
1,763
1,179
2,915
2,170
2,433
2,490
2,281
1,544
1,314
2,322
3,102
1,403
1,396

0,380
0,041
0,477
0,255
0,146

1,796
1,511
1,217
-0,398
-0,046
-0,097
2,658
1,013
1,207
1,025
0,979
0,041
0,729
-0,301

-0,523
-0,301
-0,097
-0,155
-0,155
-0,155
-0,097
-0,222
-0,046
-0,398
0,784
0,279
0,431
0,477
0,431
0,000
-0,155
0,322
0,820
-0,097
-0,222
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Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
Isler & van Schaik 2012
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Orthogeomys heterodus
Paraxerus cepapi
Peromyscus aztecus
Peromyscus californicus
Peromyscus gossypinus
Peromyscus leucopus
Peromyscus maniculatus
Peromyscus melanocarpus
Peromyscus mexicanus
Peromyscus polionotus
Psammomys obesus
Pseudomys australis
Rattus fuscipes

Rattus lutreolus

Rattus norvegicus

Rattus rattus
Reithrodontomys megalotis
Rhabdomys pumilio
Saccostomus campestris
Sciurus carolinensis
Sciurus niger

Sciurus vulgaris

Sigmodon hispidus
Spermophilus beecheyi
Spermophilus beldingi
Spermophilus columbianus
Spermophilus franklinii
Spermophilus lateralis
Spermophilus parryii
Spermophilus tereticaudus

Spermophilus
tridecemlineatus
Tachyoryctes splendens

Tamias amoenus

Tamias cinereicollis
Tamias dorsalis

Tamias palmeri

Tamias panamintinus
Tamias speciosus
Tamias striatus
Tamiasciurus hudsonicus
Thomomys bottae

630
147
39,7
33,6

29,24
21,1
16,3
58,8
60,5
13,5
69,1

65
135
125
301
150
8,7
43,9
42,2
513
786
289

108,64
573
225
505
385
217
482
188
146

183
44,3
61,7
62,7
60,8
47,3
59,9
111
201
185

4,2
2,8
0,9
0,9

0,68
0,6
0,6

0,4
1,3
1,2
1,6
1,6
2,3
1,4
0,4
0,7
0,8
7,2
8,7
5,8
1,18
5,1
3,3
3,7
3,8
3,2
4,1
1,8
2,3

1,4
1,8

1,8
1,9
2,2
3,8
1,5

2,799
2,167
1,599
1,526
3,863
1,324
1,212
1,769
1,782
1,130
1,839
1,813
2,130
2,097
2,479
2,176
0,940
1,642
1,625
2,710
2,895
2,461
3,754
2,758
2,352
2,703
2,585
2,336
2,683
2,274
2,164

2,262
1,646
1,790
1,797
1,784
1,675
1,777
2,045
2,303
2,267

0,623
0,447
-0,046
-0,046
2,040
-0,222
-0,222
0,000
0,000
-0,398
0,114
0,079
0,204
0,204
0,362
0,146
-0,398
-0,155
-0,097
0,857
0,940
0,763
1,926
0,708
0,519
0,568
0,580
0,505
0,613
0,255
0,362

0,301
0,146
0,255
0,301
0,301
0,255
0,279
0,342
0,580
0,176
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Scandentia
Sirenia

Soricomorpha

Thomomys bulbivorus
Thomomys talpoides
Xerus erythropus
Zapus hudsonius
Zapus trinotatus
Tupaia glis

Trichechus manatus
Anourosorex squamipes
Blarina brevicauda
Crocidura attenuata
Crocidura flavescens
Crocidura giffardi
Crocidura hildegardeae
Crocidura jacksoni
Crocidura leucodon
Crocidura occidentalis
Crocidura russula
Crocidura suaveolens
Cryptotis parva
Desmana moschata
Galemys pyrenaicus
Microsorex hoyi
Myosorex babaulti
Neomys anomalus
Neomys fodiens
Parascalops breweri
Ruwenzorisor suncoides
Scalopus aquaticus
Scapanus townsendii
Scutisorex somereni
Solenodon paradoxus
Sorex alpinus

Sorex araneus

Sorex arcticus

Sorex cinereus

Sorex fumeus

Sorex minutus

Sorex palustris
Suncus etrescus
Suncus murinus
Sylvisorex granti

Sylvisorex megalura

344
90,6
502
18,2
27,5
150
756000
20,1
19,7
9,3
29,3
82
10,2
12,7
13,5
28
11,1
10,3
9,9
443
59,7
2,6
17
11,6
15,3
53,8
18,2
115
141
63,4
672
11
10,2

5,2
8,4

4,4
11,2
1,9
33,8
3,9

5,5

2,2
1,1
6,6
0,4
0,5
3,1
364
0,39
0,39
0,21
0,41
0,55
0,21
0,25
0,19
0,44
0,20
0,19
0,25
4,00
1,33
0,10
0,36
0,28
0,33
0,88
0,37
1,31
1,4
0,64
4,72
0,26
0,22
0,3
0,17
0,24
0,12
0,3
0,06
0,38
0,17
0,19

2,537
1,957
2,701
1,260
1,439
2,176
5,879
1,303
1,294
0,968
1,467
1,914
1,009
1,104
1,130
1,447
1,045
1,013
0,996
2,646
1,776
0,415
1,230
1,064
1,185
1,731
1,260
2,061
2,149
1,802
2,827
1,041
1,009
0,903
0,716
0,924
0,643
1,049
0,279
1,529
0,591
0,740

0,342
0,041
0,820
-0,398
-0,301
0,491
2,561
-0,410
-0,406
-0,680
-0,383
-0,264
-0,672
-0,602
-0,721
-0,357
-0,706
-0,721
-0,611
0,602
0,124
-1,018
-0,444
-0,550
-0,484
-0,056
-0,432
0,117
0,146
-0,194
0,674
-0,582
-0,666
-0,523
-0,775
-0,618
-0,939
-0,523
-1,208
-0,417
-0,783
-0,726
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Tubulidentata
Xenartros

Talpa europaea

Talpa micrura
Orycteropus afer
Dasypus novemcinctus
Dasypus hybridus
Chaetophractus villosus
Ch. vallerosus

Ch. truncatus

Cabassous

Euphractus sexcinctus
Zaedyus pichiy

Bradypus variegatus
Choloepus hoffmanni
Myrmecophaga
Tamandua

Cyclopes

Glyptodon reticulatus
Glyptodon sp.
Panochthus tuberculatus
Doedicurus clavicaudatus

Pseudohoplophorus
absolutus
Pampatherium humboldtii

Glossotherium robustum
Lestodon armatus
Catonyx cuvierii

Hapalops indiferents
Megalonyx

Paramylodon harlani
Nothrotherium shastensis
Vassallia maxima

82,1
41,4
44650
3500
4900
3700
1315
228
3930
6800
1300
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