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RESUMEN

En esta contribucidn se lleva a cabo el estudio de la forma y el tamafio del cerebro en
especimenes sudamericanos actuales de las familias Cervidae y Camelidae del Orden
Cetartiodactyla a partir de reconstrucciones virtuales 3D del endocraneo. Con este fin, se
realizaron diez tomografias computadas mediante las cuales se reconstruyeron un total de 12
endocraneos virtuales a través de procesos de segmentacion automatica y manual. Una vez
obtenidos los endocraneos virtuales se realizaron analisis de Morfometria Geométrica;
colocandose landmarks y semilandmarks de superficie y contorno para posteriormente describir
la variacién de la forma con Anélisis de Componentes Principales, y la relacién tamafio-forma
cerebral utilizando analisis de regresién. Por Ultimo, se evalud el tamario relativo del cerebro
mediante el Coeficiente de Encefalizacién (EQ) para ungulados sudamericanos usando una
férmula obtenida a partir de los especimenes muestreados. Esta tesis aporta por primera vez
reconstrucciones virtuales 3D del endocraneo de camélidos y de dos especies de cérvidos
sudamericanos actuales. Los resultados obtenidos muestran que dentro de los cérvidos se
diferencia la forma del endocrdneo de Hippocamelus bisulcus y dentro de los camélidos se
diferencian los géneros Lama y Vicugna. Evidenciamos para los cérvidos que el cambio de forma
es el resultado principal de los cambios en tamafio, no asi para los camélidos. Por ultimo, el
calculo del EQ para ungulados sudamericanos arrojo valores concordantes con los obtenidos con
la férmula de EQ estimada a partir de artiodactilos no cetdceos; esto permitio avalar las hipétesis
propuestas por otros autores para estas dos familias y también discutir qué factores podrian
explicar la variaciéon de las especies australes de cérvidos respecto al resto de las especies

muestreadas.
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1. INTRODUCCION

El estudio de la diversificacion morfoldgica del cerebro en los mamiferos se ha centrado
en la variacién en el tamafio de esta estructura, el grado de girificacion y patrén de surcos de la
corteza cerebral y, en menor medida, en la forma externa general que captura el desarrollo
relativo de las distintas regiones corticales (Burger et al., 2019; Smaers et al., 2021 Orliac et al.,
2023). Estas propiedades han sido ampliamente analizadas en algunos clados actuales, como los
primates (ej., Aristide et al., 2016; Bruner, 2018; Ogihara et al., 2018), en tanto otros grupos
presentan menos estudios. Entre estos se destacan los cérvidos (Mammalia: Cervidae) y
camélidos (Mammalia: Camelidae) sudamericanos actuales, que integran el orden
Cetartiodactyla. Este constituye uno de los érdenes con mayor diversidad familiar, genérica y
especifica dentro de los mamiferos (Burgin et al., 2018; Cassini et al., 2016). En algunos grupos
de artiodactilos como suidos, camélidos y rumiantes, se ha producido ademds un aumento en
la diversidad, tanto en el nimero de taxa como en la morfologia de algunas estructuras, como
resultado de procesos de domesticacion (Kruska, 1988; Minervini et al., 2016; Balcarcel et al.,

2021; Orliac et al., 2023).

La gran diversidad dentro de los artiodactilos se evidencia, entre otros aspectos, en el
patron morfoldgico cerebral. Los representantes actuales exhiben un neocértex desarrollado
gue constituye la mayor parte de la superficie cerebral, con un patrén de surcos caracteristico
(Orliac et al., 2023). La morfologia cerebral externa de los artiodactilos actuales ha sido
estudiada principalmente a partir de cerebros frescos y moldes fisicos del endocraneo (Garrod,
1880; Breathnach, 1955; Repérant, 1970; Palombo et al., 2008; Minervini et al., 2016; Triarhou,
2017; Saraiva, 2017), mientras que la mayor parte de la informacion disponible para
artiodactilos fésiles proviene de endocrdneos naturales o moldes (Palombo et al., 2008; Orliac
et al.,, 2023). Solo algunos trabajos han realizado reconstrucciones endocraneales virtuales
(Orliacy Gilissen, 2012; Marino et al., 2003; Saikali et al., 2010; Thiery y Ducrocq, 2015; Fontoura
et al., 2020).

La disponibilidad de tomografias computadas y programas de modelado 3D ha permitido
estudiar las cavidades internas del craneo de forma no invasiva y no destructiva, a partir de
reconstrucciones anatémicas (Dumoncel et al.,, 2021; Dozo, 2009). En este contexto, el
desarrollo de herramientas virtuales ha revolucionado el estudio de la morfologia endocraneal

constituyendo un gran avance para las neurociencias (Neubauer, 2014) y la paleoneurologia, en



particular (Orliacy Gilissen, 2012; Dozo y Martinez, 2015; Forasiepi et al., 2016; Bertrand y Silcox,
2016). Se destaca que las reconstrucciones virtuales de los endocraneos permiten realizar
estudios de morfometria geométrica, técnica que ha sido ampliamente utilizada para cuantificar
la variacién en forma en primates, incluyendo al género Homo y sus ancestros (Aristide et al.,
2016; Bruner, 2018; Ogihara et al., 2018), roedores (Barbeito-Andrés et al., 2016; Bertrand et
al., 2019; Fernandez Villoldo et al., 2023), y carnivoros prociénidos (Ahrens, 2014), entre otros.
El interés por estas técnicas radica en su utilidad para analizar cambios sutiles en la forma de
estructuras con escasos puntos anatémicos como los endocraneos, asi como para evaluar el
efecto de diferentes factores sobre la variacion en forma (Gunz y Mitteroecker, 2013;
Klingenberg, 2016). Sin embargo, la aplicacién de técnicas morfométricas para estudiar la
variacion en el neurocraneo de artiodactilos se limita a estudios sobre la especie Equus caballus

(Danilo et al., 2015) y representantes de la familia Cervidae (Fontoura et al., 2020).

Uno de los temas que mas se ha estudiado en este marco es en qué medida la
diversificacion evolutiva de estructuras como el cerebro se relacionan con los cambios en
tamanfio, o cambios alométricos (Burger et al., 2019; Smaers et al., 2021). Histéricamente el
estudio del tamafio relativo del cerebro se asocid al tamafo corporal, definiendo la relacion
entre ambas variables como el grado de encefalizacion. La encefalizacién se ha determinado
mediante el coeficiente de encefalizacion (EQ) el cual permite evaluar si el aumento del tamafio
relativo del cerebro es mayor a lo esperado a partir de la relacién alométrica cerebro-cuerpo
para un conjunto de organismos (Jerison, 1973; Eisenberg, 1981). El EQ es una de las medidas
mas usadas en biologia comparada y ha sido calculada para la clase mamiferos, para algunos
ordenes especificos de mamiferos y recientemente para los artiodactilos cetaceos y no cetdceos
(Jerison, 1973; Eisenberg, 1981; Orliac et al., 2023). En este contexto, son numerosos los
estudios que han calculado los EQ para los artiodactilos utilizando parametros a partir de una
muestra de mamiferos (Radinsky, 1978, Fontoura et al., 2020). Recientemente, se ha mostrado
que la alometria del tamafio cerebral varia entre clados (Lépez-Torres et al., 2024), por lo que
contar con un EQ para los artiodactilos sudamericanos permitird enmarcar futuras

investigaciones en un marco taxondémico mds estrecho.

Debido a la gran diversificacion de los artiodactilos y a la falta de estudio sobre los
mismos, resulta crucial contar con una base de datos amplia de moldes endocraneales virtuales

que capturen la variacion de los clados. La disponibilidad de esta base en repositorios publicos



o a través de las instituciones que alojan los especimenes permitird profundizar el andlisis
comparativo sobre la forma cerebral, incluyendo tanto especies actuales como extintas, discutir
reconstrucciones filogenéticas y paleoecoldgicas, y finalmente completar el cuadro de la historia
evolutiva del orden. En particular, esta tesis tiene como objetivo describir la forma cerebral en
las familias Cervidae y Camelidae, los dos clados principales de artiodactilos de Sudamérica,
mediante reconstrucciones virtuales 3D de los endocraneos; y comparar la forma cerebral de
los especimenes estudiados dentro de cada familia. Asimismo, se evalla para cada familia de
qué manera el tamafio cerebral influye sobre la forma cerebral y el grado de encefalizacion a

partir de coeficientes de encefalizacién (EQ) calculados para los artiodactilos sudamericanos.

OBJETIVO GENERAL

Estudiar la variacion en el tamafio y la forma cerebral en cérvidos y camélidos sudamericanos

actuales a partir de reconstrucciones virtuales 3D del endocraneo.
OBJETIVOS ESPECIFICOS

- Describir y comparar la forma del endocraneo mediante la aplicacion de técnicas de la

morfometria geométrica en 3D.
- Evaluar el efecto del tamano cerebral sobre la forma cerebral en los dos clados estudiados.

- Analizar la variacién en el tamafio cerebral relativo y el grado de encefalizacién (EQ) en cérvidos

y camélidos sudamericanos.



2. ANTECEDENTES

ORDEN CETARTIODACTYLA: FAMILIAS CERVIDAE Y CAMELIDAE

Se denomina vulgarmente ungulados a los mamiferos cuyas falanges ungueales estan
cubiertas por pezuias. Actualmente los ungulados constituyen un clado parafilético, ya que los
Paenungulata se ubican dentro del superorden Afrotheria, mientras que los Perissodactyla y
Cetartiodactyla se encuentran dentro del superorden Laurasiatheria (Springer et al., 2004). La
presencia del orden Cetartiodactyla en el registro fésil data del Eoceno Temprano (55,8 MA) con
un origen holartico (Rose, 1996; Orliac et al., 2023). Diversas especies del orden participaron del
gran intercambio bidtico americano (GABI) entre América del Sury del Norte durante el Plioceno
tardio/temprano hace 2,5 MA. Histéricamente Cetacea y Atiodactyla fueron considerados
ordenes separados (Wilson y Reeder, 2005), pero caracteres moleculares y morfoldgicos
identificaron a los hipopdtamos y cetdceos como grupos hermanos. Montgelard et al. (1997)
propusieron el orden Cetartiodactyla constituido por los antiguos Artiodactyla y los Cetacea (Fig.
1). Ademas de compartir caracteres moleculares, este orden comparte caracteres morfologicos
como un astragalo con superficie articular en forma de doble polea. Las familias del orden se
agrupan dentro de cuatro clados: Tylopoda (Camelidae), Suoidea (Suidae, Tayassuidae),
Ruminantia (Antilocapridae, Giraffidae, Cervidae, Bovidae, Moschidae y Tragulidae) y
Whippomorpha/Cetancodonta (Hippopotamidae y Cetacea) (Hassanin et al., 2012; Montero y
Autino, 2018; Orliac et al, 2023). Estudios moleculares revelan a los clados
Whippomorpha/Cetancodonta y Ruminantia como grupos hermanos constituyendo el clado
Cetruminantia (Hassanin et al., 2012). Mientras que Tylopoda seria el primer artiodactilo
moderno en diferenciarse seguido de Suoidea (Orliac et al., 2023). En la actualidad es uno de los
o6rdenes mas diversos de mamiferos, con 332 especies actuales agrupadas en 132 géneros

(Hassanin et al., 2012; Burgin et al., 2018).



Tylop.)oda

| Camelidae
Cetartiodactyla
— Suioidea
Ruminantia
Cervidae

Hippopotamidae

Cetacea

Figura 1. Filogenia de Cetartiodactyla basada en Hassanin et al., 2012; Montero y Autino, 2018;
Orliac et al., 2023.

La familia Cervidae actualmente se clasifica en dos subfamilias, Capreolinae y Cervinae,
sustentadas en rasgos morfoldgicos y evidencia molecular (Heckeberg, 2020). La subfamilia
Cervinae, que incluye formas europeas y asiaticas, presenta dos tribus Cervini y Muntiacini.
Mientras que los cérvidos sudamericanos se encuentran dentro de la subfamilia Capreolinae,
tribu Odocoelini que incluye a Mazama americana (Corzuela), M. gouazoubira (Guazuncho), M.
nana (Corzuela enana), Pudu puda (Pudu), Ozotoceros bezoarticus (Venado de las Pampas),
Blastocerus dichotomus (Ciervo de los Pantanos) e Hippocamelus bisulcus (Huemul), especies
estudiadas en esta tesis. Como caracteristica general esta familia presenta un miembro
paraxonico de cuatro dedos donde el eje del miembro se encuentra entre el tercer y cuarto
dedo, el dedo lateral es pequeiio y no estd en contacto con el terreno, crdneo sin barra
postorbital ni sagital, presencia de dos foramenes lacrimales, fosa lacrimal, vacuidad preorbital,
los machos presentan astas renovables y son herbivoros rumiantes con denticiéon braquidonte
selenodonta (Montero y Autino, 2018; Heckeberg, 2020). Actualmente, los cérvidos son el grupo
de cetartiodactilos mas diversos de América del Sur (Cassini et al., 2016) el cual se encuentra

muy bien representado en Argentina.



La familia Camelidae presenta una unica subfamilia con representantes vivientes,
Camelinae, la cual incluye a las tribus Camelini (camélidos del viejo mundo) y Lamini. Los
camélidos sudamericanos actuales se encuentran dentro de la tribu Lamini e incluyen a Lama
guanicoe (guanaco), L. glama (llama), Vicugna vicugna (vicuia) y V. pacos (alpaca) (Kishore et
al., 2024; Wu, et al., 2014; Del Alcazar Orosco, 2014), todas estas especies estan incluidas en
este trabajo. Como caracteristica general, este grupo también presenta un miembro paraxdnico,
pero con dos dedos en cada miembro, ubicados en almohadillas amplias, crdneo con rostro
alargado, cresta sagital bien marcada, barra postorbital completa y denticiéon selenodonta
(Montero y Autino, 2018). Los camélidos presentan una menor diversidad de especies,
distinguiéndose los camélidos silvestres (L. guanicoe y V. vicugna) y los camélidos domesticados
(L. glama y V. pacos). Histéricamente, L. guanicoe se diferencid en cuatro subespecies (L.
guanicoe cacsilensis, L. guanicoe voglii, L. guanicoe guanicoe y L. guanicoe huanacus) las cuales
se distinguen principalmente en base a la coloracién del pelaje, medidas craneales y masa
corporal (estudios actuales confirman que esos no fueron buenos criterios de distincidn entre
subespecies), aunque analisis moleculares recientes solo reconocen dos subespecies (L.
guanicoe cacsilensis y L. guanicoe guanicoe; Gonzalez et al., 2006). Todas las subespecies de L.
guanicoe presentan gran distribucion en el sur del subcontinente, solo L. guanicoe guanicoe y L.
guanicoe voglii tienen representantes en Argentina (Wheeler, 1995; Gonzalez et al., 2006). L.
guanicoe guanicoe presente en Patagonia y Tierra del Fuego mientras que L. guanicoe voglii esta

distribuida en Paraguay, Chile y el Noroeste de Argentina.

DIVERSIFICACION DE LA MORFOLOGIA CEREBRAL EN EL ORDEN CETARTIODACTYLA

La gran diversidad de los cetartiodactilos es perceptible en su patrén cerebral,
presentando una amplia gama de morfologias. El cerebro de los cetartiodactilos actuales es
ampliamente girencefalico, es decir presenta una corteza cerebral o neocértex con gran nimero
de circunvoluciones, ademas de una notable expansiéon y plegamiento de este. La expansion del
neocdrtex es producto del proceso de operculizacidn el cual consiste en la invaginacion de la
corteza cerebral ubicada entre la fisura rinal y ectosilvio, esto origina al complejo de silvio. Dicho
complejo presenta diferentes orientaciones en los distintos clados, las familias aqui estudiadas
no presentan una operculizacién completa, el origen ventral del complejo de silvio es visible

como una depresion profunda en la superficie del endocraneo (Orliac et al., 2023).
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Respecto al clado Tylopoda (ej. familia Camelidae), hasta el momento no hay una
descripcién exhaustiva de los bulbos y la regidn anterior, si se ha descrito la expansion de los
hemisferios cerebrales, y al suceder esto los hemisferios cerebelares también se expanden
qguedando la regidn del vermis cerebelar poco notoria (Orliac et al., 2023; Fig. 2). Como se dijo
anteriormente en esta familia hay representantes que fueron domesticados; los camélidos
sudamericanos son un ejemplo atipico de domesticacién por dos razones: la forma del craneo
estd muy conservada y las especies domesticadas presentan una masa corporal mayor que las
especies silvestres (Balcarcel et al., 2021). Por otro lado, comparten con el resto de las especies
de artiodactilos domesticadas un tamafo cerebral relativo menor que las especies silvestres es
decir una menor encefalizacién. Balcarcel et al., (2021) realizé estudios de morfometria
geométrica sobre los craneos de los lamini, y evidencié que la forma del crdneo muestra
diferencias entre las especies domésticas y silvestres; las especies domésticas presentan craneos
mas aplanados dorsoventralmente (bajos anteriormente y altos posteriormente) respecto a las
especies silvestres. Esto se evidencio en el tamafio de los cerebros los cuales son mas pequefios
gue en las especies silvestres, hasta el momento las diferencias neuroanatémicas dentro de la

familia han sido menos estudiadas.

En cuanto al clado Ruminantia (ej. familia Cervidae, Fig. 2) , estos presentan bulbos con
mayor desarrollo, pero mas cortos que los especimenes fdsiles, neocdrtex expandido, el vermis
cerebelar es ancho y muy notorio (Orliac et al., 2023). Fontoura et al. (2020) sefialan como
caracteristica para los cérvidos actuales un lébulo piriforme delimitado ventralmente por la

region posterior de la fisura rinal.
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Neocortex Neocortex

Neocortex Neocodrtex

Figura 2. Cerebros de cérvido (arriba) y camélido (abajo) en vista lateral (izquierda) y dorsal
(derecha). Abreviaturas: bo, bulbo olfatorio; c, cerebelo; fc, fisura circular; fr, fisura rinal; hc,
hemisferios cerebrales; lp, I6bulo piriforme ventral, mo, médula oblonga; po, pedunculo
olfatorio; sl, seno longitudinal; st, seno transverso; v, vermis. Tomado de

www.brainmuseum.org y modificado.

TAMANO CEREBRAL Y ENCEFALIZACION

El tamafio cerebral en mamiferos ha sido ampliamente estudiado, por varias razones,
entre ellas comprender la evolucidon de los grandes cerebros y porque el cerebro en los
mamiferos se cuantifica facilmente a partir de especimenes de museo permitiendo tamafios de

muestra grandes (Burger et al., 2019; Smaers et al., 2021). Algunas de las hipdtesis que explican
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la variacion del tamafio del cerebro en los mamiferos lo relacionan con la sociabilidad (Dunbar
y Shultz, 2007), caracteristicas ecoldgicas (Sol et al., 2008) y conductuales (Benson-Amram et al.,
2016). Sin embargo, comprender los vinculos entre el tamafio del cerebro, las historias de vida
y los estilos de vida socioecoldgicos en los mamiferos sigue siendo un desafio (Dunbar y Shultz,
2007). La mayoria de las investigaciones sobre el tamafio del cerebro en los mamiferos estd
sesgado a ciertos gruposy a la explicaciéon del aumento del tamafo cerebral (Burger et al., 2019).
En cuanto a los ungulados, Shultz y Dunbar (2005) plantean que el tamafio relativo del cerebro

estd asociado a patrones sociales y ecoldgicos (Ver Discusién).

Uno de los aspectos que ha suscitado mas debate es la relacidn alométrica entre el
aumento en el volumen cerebral y los cambios en el tamafio corporal, ya que como plantea
Burger et al. (2019), esta relacion es importante para poder inferir la biologia basica y la historia
natural de los mamiferos modernos y extintos. En particular, la relaciéon entre el volumen
cerebral y el tamafo corporal se ha empleado para definir el grado de encefalizacién de las
especies, es decir en qué medida el incremento en el tamafio cerebral es mayor al esperado para
el tamafio corporal. Esta es una caracteristica distintiva de las aves y los mamiferos, aunque en
estos ultimos presenta gran variacion entre clados. La medida usualmente utilizada para evaluar
el tamafio cerebral relativo al tamafio corporal es el coeficiente de encefalizacion (EQ), definido
por Jerison (1970) como la relacién entre la masa cerebral observada y la esperada para una
masa corporal determinada. El valor del EQ indica si una especie posee un cerebro mayor (EQ >
1), igual (EQ = 1) o menor (EQ <1) de lo esperado para su masa corporal. Entre las ecuaciones
mas utilizadas para el calculo del EQ estan las de Jerison (1973, EQ = masa cerebral
observada/0.12(masa  corporal®®’)) 'y Eisenberg (1981, EQ = masa cerebral
observada/0.0553(masa corporal®’4)), quienes obtuvieron una férmula de EQ generalizada para

los mamiferos (Minervini et al., 2016).

Una de las falencias del EQ es que puede conducir a la sobreestimacién y la
subestimacion en especies con masas corporales extremas y esto es porque en los mamiferos
las alometrias cerebrales varian mucho. Se ha propuesto que el estudio del tamafio relativo del
cerebro mediante EQ calculados a partir de muestras mas restringidas soélo al Orden
Cetartiodactyla o a nivel especifico permitiria estudiar mejor la variacién y evolucion del tamaiio
relativo del cerebro (Lépez-Torres et al., 2024). Un ejemplo de este estudio fue propuesto por
Orliac et al. (2023), quienes plantearon una féormula de EQ para artiodactilos cetaceos y otra

para los no cetaceos, estimando los pardmetros a y b para cada clado (EQcet = masa cerebral

13



observada/ 16.0007(masa corporal)®34°°y EQnocet = masa cerebral observada/ 0.3405(masa

corporal)®®6%), ambos son mas bajos que los propuestos para otros mamiferos.

En linea con lo planteado previamente, Smaers et al. (2021) sefalan que la forma en
que tradicionalmente se cuantifica el tamafio relativo del cerebro en los mamiferos mediante el
EQ con una pendiente de alometria estable puede dar lugar a inferencias erréneas sobre qué
taxones aumentaron o disminuyeron el tamafio cerebral y también dificulta la comprension de
los patrones y tipos de seleccion que explican los cambios en el tamafio del cerebro y del cuerpo.
Los cambios evolutivos en la alometria cerebro-cuerpo suelen incluir cambios en la pendiente
alométrica y a menudo estan impulsados por cambios en el tamafio corporal ej.: locomocién o
dimorfismo sexual, los mamiferos de mayor cerebro alcanzaron tamafios cerebrales

relativamente grandes por caminos muy divergentes.

Asimismo, se ha sefialado que las medidas del tamafio relativo del cerebro como el EQ
no son indicadores validos de la cognicidn. Esto se mejoraria comparando diferentes regiones
cerebrales, viendo que patrones evolutivos actian sobre estas regiones para asi explicar el
tamanfio del cerebro y también revelarian especializaciones neuroconductuales (Smaers et al.,
2021; Ver Discusion). En este sentido, las distintas regiones presentan relaciones alométricas
particulares con el tamafio cerebral (Smaers et al., 2019). Por ejemplo, se ha planteado como
principio general en mamiferos una relaciéon alométrica positiva entre el tamafio relativo del
cerebro y la expansién del neocértex, es decir que dentro de un clado las especies de mayor

tamanio tienden a presentar un tamafio relativo mayor del neocdrtex (Radinsky, 1981)

NEUROANATOMIA VIRTUAL

En los ultimos afios el uso de modelos virtuales 3D obtenidos mediante imagenes de
tomografia computada (TC) ha impulsado el estudio de la superficie interna del neurocraneo, o
endocraneo, y la evolucion de la forma del cerebro (Bruner, 2018). Esta es una metodologia
relativamente nueva, pero muy utilizada y aplicada en las neurociencias y en la paleoneurologia,
que ha permitido ampliar el estudio del cerebro a partir de la descripcién del endocraneo tanto

en especies actuales como fdsiles (Profico et al., 2018; Dozo, 2009).

El interés por el endocraneo se fundamenta en que, en la mayoria de los mamiferos y

aves, se observa una estrecha relacidn craneoencefalica, donde el cerebro ocupa gran parte de
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la boveda craneana y deja impresiones sobre la superficie interna de los huesos que lo rodean,
las cuales representan correlatos osteoldgicos. En otras palabras, los moldes endocraneales
brindan una aproximacidn a la neuromorfologia externa del cerebro que pueden ser estudiados
por endomoldes naturales, artificiales o modelos digitales 3D generados a partir de TC (Dozo,

2005).

Asimismo, se han producido avances en la cuantificacion de la forma a partir del
desarrollo de técnicas de morfometria geométrica en 3D (Adams et al., 2013). Estas técnicas
permiten, a diferencia de las tradicionales, describir los cambios en forma y tamafio preservando
la informacion geométrica —o de la posicidn relativa de los puntos anatdmicos—, a la vez que son
flexibles sobre la incorporaciéon de otros rasgos, como superficies y contornos (Gunz vy
Mitteroecker, 2013). Las técnicas de morfometria geométrica en 3D se han combinado de
manera exitosa con el estudio de imagenes digitales, lo que ha sido denominado morfologia

virtual (Weber, 2015).

La aplicacidn de estas técnicas estd muy difundida en neurociencias (Neubauer, 2014) y
paleontologia (Aristide et al., 2016; Orliac y Gilissen, 2012; Dozo y Martinez, 2015; Forasiepi et
al., 2016; Bertrand y Silcox, 2016) ya que permite evidenciar la anatomia interna de especimenes
fosiles sin necesidad de destruirlos, esto es de gran importancia ya que en su mayoria los
especimenes fdsiles son Unicos. Sin embargo, su aplicacion al estudio de los cetartiodactilos
actuales es escasa en la bibliografia y mas aln para el estudio de la morfologia craneana (Marino
et al., 2003; Saikali et al., 2010; Fontoura et al., 2020). En cetartiodactilos se realizaron estudios
de morfometria geométrica a partir de reconstrucciones virtuales de los endocraneos en la
especie Equus caballus (Danilo et al., 2015) y en la familia Cervidae (Fonotura et al., 2020),
también aplicados a la zooarqueologia sobre postcraneo de camélidos, con el fin de determinar
las especies mas abundantes y predadas por los humanos (Hernandez y L'Heureux, 2019;
Hernandez et al., 2021; Davis et al., 2021) y en piezas postcraneales en cérvidos para reconstruir
paleohabitats (Curran, 2012). Por el contrario, son mas numerosos los andlisis que emplean la
morfometria tradicional con el fin, por ejemplo, de analizar la variacién en la morfologia
craneanay postcraneal en especimenes fosiles (Menegaz et al., 1989; Del Alcazar Orosco, 2014;
Balcarcel et al., 2021) y estudiar la variacion morfoldgica del craneo en cérvidos actuales (Merino

et al., 2005).

15



En este contexto, la aplicacidn de técnicas de la morfologia virtual y de la morfometria
geométrica para describir la forma del endocraneo en cetartiodactilos fésiles es limitada y mas

aun en actuales.
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3. MATERIALES Y METODOS

COMPOSICION DE LA MUESTRA

Se analizaron 20 especimenes sudamericanos del orden Cetartiodactyla, ocho

correspondientes a la familia Camelidae y 12 a la familia Cervidae, los cuales representan un

total de 11 especies (Tabla 1).

Tabla 1. Listado de ejemplares utilizados en esta tesis

Familia Camelidae

Coleccién | ID Procedencia/Sexo | Fuente
Lama glama USNM 278681 SD MorphoSource
Lama guanicoe MLP 1813 Tierra del Fuego, | Obtenida en este
Argentina/SD trabajo
Lama guanicoe MLP 1785 La Pampa, Obtenida en este
Argentina/SD trabajo
Lama guanicoe MLP 18.111.81.2 Chubut, Obtenida en este
Argentina trabajo
/Macho
Lama guanicoe MLP 1372 Jujuy, Obtenida en este
Argentina/SD trabajo
Lama guanicoe MLP 1584 Cérdoba, Obtenida en este
Argentina/SD trabajo
Vicugna vicugna MLP 30.X11.02.38 SD Obtenida en este
trabajo
Vicugna pacos MLP 14.1v.48.6 SD Obtenida en este
trabajo
Familia Cervidae
Coleccién | ID Procedencia/Sexo | Fuente
Mazama americana | MCN 2975 SD/Macho Cedida por Dra.
Fontoura
Mazama americana | USNM 374880 Venezuela/Mach | MorphoSource
o
Mazama MAMM 0123 SD/Macho Cedida por Dra.
gouazoubira Fontoura
Mazama MCN 3000 SD/Macho Cedida por Dra.
gouazoubira Fontoura
Mazama nana MCN 3493 SD/Macho Cedida por Dra.
Fontoura
Pudu puda MLP 26.X1.09.1 SD/Macho Obtenida en este
trabajo
O:zotoceros MAMM 0099 SD/Macho Cedida por Dra.
bezoarticus Fontoura
O:zotoceros MCN 2965 SD/Juvenil SD Cedida por Dra.
bezoarticus Fontoura
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Hippocamelus MLP 1366 SD/Hembra Obtenida en este
bisulcus trabajo
Hippocamelus MLP 1151 SD/Macho Obtenida en este
bisulcus trabajo
Blastocerus MAMM 0160 SD/Macho Cedida por Dra.
dichotomus Fontoura
Blastocerus MCN 3009 SD/Macho Cedida por Dra.
dichotomus Fontoura

MAMM, Museu Anchieta de Ciéncias Naturais, Porto Alegre, Brasil; MCN, coleccion de
mamiferos del Sector de Mastozoologia del Museu de Ciéncias Naturais do Rio Grande do Sul,
Porto Alegre, Brasil; MLP, Coleccién de Mastozoologia, Museo de La Plata, Buenos Aires,
Argentina; USNM, United States National Museum of Natural History, Washington, Estados

Unidos. ID, nimero de identificacion en la coleccidn; SD, sin datos.

OBTENCION DE TOMOGRAFIAS COMPUTADAS CRANEALES

Las tomografias computadas (TC) de los craneos del MLP y USNM utilizados fueron
obtenidas de distintas fuentes. Los especimenes correspondientes al MLP fueron tomografiados
para esta tesis en el tomdgrafo de uso médico del Hospital de Alta Complejidad en Red El Cruce,
Dr. Néstor Kirchner (Tomodgrafo Multidetector Philips de 128 filas). Las imagenes fueron
exportadas en formato DICOM-Digital Imaging and Communications in Medicine. Los
pardmetros de obtencién fueron: 120 Kv, 260 A, espesor de corte de 0,5 mm, intervalo entre
cortes de 0,3. Se contd con la asistencia del personal técnico de la institucion para su operacion.
Las TC de los especimenes de UNSM fueron enviadas por la Dra. Jessica Maisano a través del
repositorio publico MorphoSource. El listado de los especimenes tomografiados e instituciones

estan detallados en |la Tabla 1.

OBTENCION DE ENDOCRANEOS

Los endocraneos ya digitalizados de los especimenes provenientes de MAMM y MCN
fueron cedidos por la Dra. Emmanuelle Fontoura. Mientras que el resto de los endocraneos
fueron reconstruidos a partir de las TC. Con este fin se obtuvieron las mallas de superficie 3D de
los craneos en formato Polygon file format (.ply) mediante el programa Avizo (7.1).

Posteriormente se editaron las mallas en el programa Meshlab (2022.02), donde se eliminaron
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partes del craneo que no se utilizarian -como por ejemplo las mandibulas, astas o el soporte del

tomdgrafo-, y se reconstruyeron regiones faltantes de la malla, como por ejemplo agujeros.

A partir de los archivos ya procesados, se realizd la segmentacidon automatica en el
programa RStudio (4.3.2) para extraer el endocraneo. Se utilizé el algoritmo propuesto por
Profico et al. (2018; Automatic Segmentation Tool for 3D objects, AST-3D), implementado en el
paguete Arothron para R (Profico et al., 2021). La segmentacién automatica no permitié
reconstruir correctamente la regién de los bulbos olfatorios, por lo tanto, se decidid realizar la
segmentaciéon manual de estos en el programa 3D Slicer (5.3.0). Una vez segmentados los bulbos
se unieron a los endocraneos mediante el programa Meshlab, en donde también se corrigieron
aquellos casos que presentaban partes faltantes. Por ultimo, se suavizd la unién entre ambos

mediante el programa Meshmixer (3.5).

NOMENCLATURA ANATOMICA DE LOS ENDOCRANEOS

La nomenclatura anatdmica de los endocraneos se basé en Fontoura et al. (2020). Las
descripciones se focalizaron en las familias de interés en esta tesis. Se modificaron y expandieron
de las propuestas por Orliac et al. (2023) para los clados Tylopoda y Ruminantia, y las propuestas
por Fontoura et al. (2020) para los cérvidos. En los endocraneos de ambas familias se ve bien
delimitado el rinencéfalo, que es la regidon que se ocupa principalmente del procesamiento del
olfato. Este se ve representado por los bulbos olfatorios, separados del neocértex por la fisura
circular, y el I6bulo piriforme. El neocdrtex o corteza cerebral esta bien desarrollado en ambas
familias, tiene un claro patréon girencefdlico y complejo de silvio, dorsalmente el seno
longitudinal o sagital es claro en la linea sagital del cerebro y divide los hemisferios izquierdo y
derecho; mientras que la fisura rinal delimita la separacion de paleo y neocértex. En cuanto al
cerebelo, estructura vinculada a las funciones motoras, podemos diferenciar los hemisferios
cerebelares y el vermis, la regidén central mas prominente que separa sus dos hemisferios, en
esta region se ubica el seno transverso, una subdivision del seno longitudinal. Hacia la base del
encéfalo se distinguen claramente el quiasma dptico hacia anterior y la fosa hipofisaria hacia

posterior (Fig. 3y 4).

Los endocraneos de los cérvidos presentan una forma general comprimida
dorsoventralmente y elongada en el eje anteroposterior (Fig. 3). En cuanto al rinencéfalo, los

bulbos olfatorios son prominentes debido a él gran desarrollo de los pedunculos olfatorios, los
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bulbos se orientan hacia anterior y lateralmente, la region ventral del I6bulo piriforme es
redondeada y estd bien delimitada por la regidn posterior de la fisura rinal. El neocdrtex adopta
una forma elongada en continuidad con los pedunculos olfatorios, presentando dorsalmente
una forma triangular, mas angosta anteriormente, la fisura rinal estd muy bien delimitada al
igual que el origen ventral del complejo de silvio. En cuanto al cerebelo esta desarrollado, pero

el seno transverso no se encuentra bien delimitado; el vermis es muy prominente.

Los endocraneos de los camélidos presentan una forma general globular, son altos
dorsoventralmente y con un acortamiento en el eje anteroposterior y los hemisferios cerebrales
expandidos anteriormente (Fig. 4). En cuanto al rinencéfalo, los bulbos olfatorios son pequefos
0 ausentes a veces, en direccidn hacia ventral y con pedudnculo olfatorio corto o ausente, la
region ventral del Iébulo piriforme presenta una forma redondeada y bien delimitada. En la
region frontal, el neocértex adopta una forma bilobulada en vista dorsal, con el I6bulo frontal
bien expandido hacia anterior, la fisura rinal y el complejo de silvio menos marcados. En cuanto
al cerebelo presenta un gran desarrollo, con un seno transverso bien delimitado y un vermis

pequefio debido al gran desarrollo de los hemisferios cerebelares.

Figura 3. Esquema del endocraneo de Pudu puda en vista dorsal (izquierda), lateral (centro) y
ventral (derecha). Abreviaturas: bo, bulbo olfatorio; cs, complejo de silvio; fh, fosa hipofisaria;
fc, fisura circular; fr, fisura rinal; hc, hemisferios cerebelares; Ip, l6bulo piriforme ventral; mo,

médula oblonga; po, peduinculo olfatorio; qo, quiasma dptico; sl, seno longitudinal; st, seno
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transverso; v, vermis; cerebelo (violeta); neocdrtex (celeste). La nomenclatura anatéomica del

endocrdneos fue modificada de Fontoura et al., 2020.

sl

hc

Figura 4. Esquema del endocraneo de Vicugna vicugna en vista dorsal (izquierda), lateral (centro)
y ventral (derecha). Abreviaturas: bo, bulbo olfatorio; cs, complejo de silvio; fh, fosa hipofisaria;
fc, fisura circular; hc, hemisferios cerebelares; Ip, I6bulo piriforme ventral; mo, médula oblonga;
go, quiasma Optico; sl, seno longitudinal; st, seno transverso; v, vermis; cerebelo (violeta);
neocortex (celeste). La nomenclatura anatdomica del endocraneos fue modificada de Fontoura

et al. 2020

DIGITALIZACION DE PUNTOS DE REFERENCIA SOBRE LOS ENDOCRANEOS

Sobre la reconstruccién tridimensional de cada endocrdneo se digitalizé un conjunto de
landmarks y semilandmarks para describir la forma de la superficie endocraneana empleando la
plataforma Slicer Morph (Rolfe et al., 2021) del programa 3D Slicer. Se colocaron un total de 23
landmarks y 170 semilandmarks (30 de contorno y 140 de superficie) siguiendo a los autores
Bertrand et al. (2019) y Fontoura et al. (2020). Para los landmarks pareados primero se colocaron
los del lado izquierdo y luego los del lado derecho. Los semilandmarks se colocaron de la misma
manera, iniciando en la parte anterior y terminando en la posterior. En la Tabla 2 y las Fig. 5y 6

se detallan los landmarks y semilandmarks digitalizados.
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Tabla 2. Descripcion de landmarks y semilandmarks.

Landmark Nro.

Descripcidn

1-2 Region anterior del bulbo olfatorio.
3-4 Region dorsal del bulbo olfatorio.
5-6 Regidn lateral externa del bulbo olfatorio.
7 Confluencia entre la fisura circular y longitudinal.
8-9 Constriccion lateral del bulbo olfatorio (pedunculo
olfatorio).
10 Bifurcacion del seno longitudinal en seno transverso
(confluencia entre ambos).
11 Punto posterior dorsal del vermis.
12-13 Region mas anterior del neocértex, limite con la region
posterior de los bulbos olfatorios.
14-15 Regidon mas caudal del neocdrtex, limite con seno
transverso.
16 Bifurcacion del nervio dptico.
17-18 Region ventral del bulbo olfatorio.
19-20 Sitio de contacto entre presilvio y la fisura rinal.
21 Fosa hipofisaria.
22-23 Regidn ventral del I6bulo piriforme a la altura de la fosa

hipofisaria (landmark 21).

Semilandmarks de contorno

c1 Desde landmark 7 al 10, sobre seno longitudinal.

C2 Desde el landmark 19 hasta el fin del neocdrtex (limite
con el seno transverso), contorno de la fisura rinal.

Cc3 Desde landmark 20 hasta el fin del neocdértex, contorno

de la fisura rinal (limite con el seno transverso).

22



Semilandmarks de superficie Se colocan 70 semilandmarks del lado izquierdo desde

C1 hacia C2 lo mismo del lado derecho hacia C3.

Figura 5. Endocrdneo de Pudu puda en vista dorsal (izquierda), lateral (centro) y ventral
(derecha) con la ubicacion de los landmarks (rojo), semilandmarks de contorno (violeta) y de
superficie (celeste) usados en el andlisis de morfometria geométrica. Los nimeros corresponden

a las definiciones de los landmarks presentados en la Tabla 2.
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Figura 6. Endocraneo de Vicugna vicugna en vista dorsal (izquierda), lateral (centro) y ventral
(derecha) con la ubicacién de los landmarks (rojo), semilandmarks de contorno (violeta) y de
superficie (celeste) usados en el analisis de morfometria geométrica. Los nimeros corresponden

a las definiciones de los landmarks presentados en la Tabla 2.

ANALISIS MORFOMETRICO

Las coordenadas de puntos de los landmarks y semilandmarks de cada espécimen se
exportaron en formato de valores separados por comas (.csv) y luego fueron transformadas a
un archivo formato .tps. En el programa RStudio se utilizaron los packages Geomorph (Adams y
Otarola-Castillo, 2012) y Morpho (Schlager, 2017) para calcular las variables de forma y tamaiio.
En primer lugar, se realizd el deslizamiento de los semilandmarks con el fin de disminuir su
variacion tangente a lo largo de curvas y superficies entre la forma consenso y el target. En este
proceso se realiza un deslizamiento de los semilandmarks empleando algin criterio de
minimizacién hasta que convergen las distancias entre las configuraciones de puntos de ambas
formas; en esta tesis se utilizé el criterio de Bending Energy (Gunz y Mitteroecker, 2013). Luego,
con los semilandmarks deslizados se realizd la superposicién Procrustes para remover las
diferencias debidas al tamafio, traslacién y rotacién entre la forma consenso y todos los casos.
De esta manera, se obtuvieron las coordenadas de forma o coordenadas Procrustes. Por ultimo,

se extrajo el tamafio centroide de cada espécimen.
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Con el fin de describir la variacion en la forma del endocraneo en la muestra de cérvidos
y camélidos se realizé un Analisis de Componentes Principales (PCA) a partir de las coordenadas
Procrustes (Mitteroecker y Gunz, 2009). Los cambios en forma fueron representados
graficamente mediante morphings 3D de las formas extremas a lo largo de los dos primeros
componentes principales, estos se magnificaron a cinco. También se realizaron mapas de calor
a partir de los morphings 3D para visualizar las regiones de mayor variaciéon. Los morphings 3D
son el método de visualizacion por excelencia para evidenciar facilmente cambios de forma en
estructuras tridimensionales. Se realiza la interpolacién de puntos de una configuracion
consenso a un target sobre una malla 3D (.ply) mediante la técnica thin-plate spline. Es
importante destacar que las mallas 3D contienen ademads la informacidn intermedia a los puntos
que digitalizamos (entre puntos), entonces la informacidn es continua. A partir de esta técnica
es posible visualizar la deformacién de la configuracidn target respecto a la configuracién

consenso (Gunz y Mitteroecker, 2013; Klingenberg, 2013).

Para evaluar la relacién entre la forma y el tamafio de los endocrdneos se realizé un
analisis de regresidon de las coordenadas Procrustes sobre el logaritmo del tamafio centroide;
también se realizaron morphings 3D para visualizar graficamente la variacién de la forma

asociada al tamafio.

Por otro lado, en el programa Rstudio, a partir de la masa cerebral y la masa corporal se
obtuvieron los pardmetros pendiente y ordenada al origen a partir de una recta de regresion
para calcular el EQ para los ungulados sudamericanos. La obtencién del volumen cerebral en
mm? se realizd con el programa Avizo, utilizando los endocréneos. La masa corporal se obtuvo
de trabajos previos, en el caso de los cérvidos todos los especimenes eran machos (excepto MCN
2965 el cual es un juvenil sin sexo determinado y un ejemplar de Hippocamelus bisulcus
hembra), mientras que en el caso de los camélidos se tomd la masa corporal de los machos. En
las especies con un rango de peso amplio se calculé la media aritmética o promedio (Ver

Resultados).
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4. RESULTADOS

RECONSTRUCCIONES VIRTUALES DE LOS ENDOCRANEOS

Se analizaron 20 endocraneos, correspondientes a 7 géneros y 11 especies (Fig. 7 y 8).

Lama glama

MLP 1813

Vicugna vicugna Vicugna pacos

Figura 7. Endocraneos reconstruidos para las especies de camélidos.

26



Blastoceros Ozotoceros
MAAM 0169 dichotomus MCN 3009 MAAM 0099 bezoarticus MCN 2965

Hippocamelus Mazama

MLP 1151 bisulcus MLP 1366

Pudu puda MCN 2975 USNM 374880

Figura 8. Endocraneos reconstruidos para las especies de cérvidos. MCN y MAMM cedidos por

la Dra. Fontoura.

VARIACION DE LA FORMA CEREBRAL

Los dos primeros componentes principales (Fig. 9) describen el 66.62 % de la variacion
total de la muestra, y podemos evidenciar una clara diferenciacién de la forma cerebral entre
las familias Cervidae (extremo negativo del PC1) y Camelidae (extremo positivo del PC1) en el

componente principal 1 (PC1=53.29 %).
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Figura 9. Grafico de dispersion PC1 vs. PC2 de las familias Cervidae (azul) y Camelidae (naranja).

Los dos primeros componentes del andlisis de componentes principales de los cérvidos
explican el 50.20% de la variacion total de la forma (Fig. 10a). A lo largo del componente 1 (PC1=
30.60 %) se diferencian claramente los especimenes de Blastocerus en el extremo negativo del
PC del resto de los cérvidos muestreados. La variacion en forma representada en este
componente se observa en la regidon de contacto entre la fisura rinal y el complejo de silvio, en
la regién anterolateral del neocértex y el l6bulo piriforme (Fig. 10b). Los especimenes del
extremo negativo del PC1 muestran la regidon de contacto entre la fisura rinal y el complejo de
silvio con menor profundidad, una fisura rinal mas profunda, la regién anterolateral del
neocértex y la circunvolucidn anterior a presilvio ensanchada, la regidn posterior a la “fisura de
silvio” es menos convexa hacia lateral (en vista dorsal) y la regién del lI6bulo piriforme se
encuentra proyectada hacia anterior; lo opuesto se observa en los especimenes del extremo
positivo del PC1. En cuanto al componente 2 (PC2= 19.60 %) presenta variacion en la regién de

union entre presilvio y fisura rinal rodeando el landmarks 19 y 20 (Fig. 10b). Los especimenes
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del extremo negativo del PC2 muestran una region de unidn entre presilvio y fisura rinal poco
profunda y una fisura rinal rectilinea, mientras que los del extremo positivo del PC2, una region
de unién entre presilvio y fisura rinal profunda y una forma cdncava hacia ventral. Este eje
separa principalmente al género Hippocamelus, en el extremo negativo, y la especie Mazama

americana, en el extremo positivo.
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Figura 10a. Grafico de dispersidn PC1 vs. PC2 de cérvidos.
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PC1

PC2

Figura 10b. Variacién en la forma endocraneana de los cérvidos en los dos primeros
componentes principales. Los morphings se realizaron en relacién con el modelo 3D del
espécimen Mazama gouazoubira (MAAM 0123). Las figuras representan las formas extremas

positiva y negativa de cada componente principal.
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Los dos primeros componentes del andlisis de componentes principales de los
camélidos explican el 65.42% de la variacién total de la forma (Fig. 11a). En el componente 1
(PC1= 39.44 %) observamos variacion principalmente en el neocértex, separando al género
Vicugna, en el extremo negativo, de Lama, en el extremo positivo. Se observa en el extremo
positivo una mayor concavidad hacia medial en la regién dorsolateral anterior del neocértex, en
el extremo negativo del PC1 esta concavidad estd menos delimitada (Fig. 11b). En cuanto al
componente 2 (PC2=25.98 %) la variacidn también se observa a nivel del neocdrtex, el extremo
negativo del PC2 muestra la region lateral del neocdrtex a la altura del complejo de silvio una
marcada concavidad hacia medial, también se observa que la forma de la regién dorsoposterior
del neocértex a la altura del seno transverso es cdncava hacia anterior (Fig. 11b). El extremo
positivo del PC2 muestra una forma rectilinea en la region lateral del neocdrtex a la altura del
complejo de silvio, y la regién dorsoposterior del mismo a la altura del seno transverso con

menor concavidad hacia anterior.
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Figura 11a. Grafico de dispersién PC1 vs. PC2 de camélidos.
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Figura 11b. Variacidon en la forma endocraneana de los camélidos en los dos primeros
componentes principales. Los morphings se realizaron en relacién con el modelo 3D del
espécimen Lama guanicoe (MLP 1785). Las figuras representan las formas extremas positiva y

negativa de cada componente principal.
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RELACION TAMANO Y FORMA CEREBRAL

El analisis de regresion de la forma en funcién de tamafo se realizé a nivel familia. En el
grafico de la familia Cervidae (Fig. 12) se observa una asociacion entre la variable forma y
tamafo. Se puede visualizar que los tamafos mas pequeios, cérvidos como Pudu puda,
Mazama y Ozotoceros bezoarticus presentan una forma cerebral elongada
anteroposteriormente, trapezoidal en vista dorsal, con un aplanamiento dorsoventral marcado
en la region de los bulbos olfatorios y un mayor desarrollo de la regién del vermis cerebelar. En
los especimenes de mayor tamafio, se agrupan Hippocamelus bisulcus y Blastocerus dichotomus
con una forma bien diferente al resto de los cérvidos estudiados presentan una forma cerebral
mas rectangular-redondeado en vista dorsal y mas flexionado hacia ventral, y redondeado

lateralmente, con acortamiento del eje anteroposterior y menor desarrollo del vermis cerebelar.
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Figura 12. Grafico de regresion de la forma en funcién del logaritmo del tamafio dentro de los
cérvidos. Las variaciones de los endocraneos cerebrales (lateral y dorsal) se realizaron en
relacién con el modelo 3D del espécimen Mazama gouazoubira (MAAM 0123) y representan la

variacion en forma entre el individuo de menor (izquierda) y mayor (derecha) tamafio.
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Para la familia Camelidae (Fig. 13) no se observa una asociacion clara entre la variable
formay tamafio. Los especimenes se diferencian de acuerdo con el género antes que al tamafio.
El género Vicugna es mas pequefio que la mayoria de los representantes del género Lama,
excepto el espécimen de Jujuy. Vicugna presenta un mayor desarrollo del vermis cerebelar y
I6bulo piriforme rectilineo. Lama presenta un vermis cerebelar con menor desarrollo y 16bulo

piriforme convexo hacia ventral.
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Figura 13. Grafico de regresion de la forma en funciéon del logaritmo del tamafio dentro de los
camélidos. Las variaciones de los endocraneos cerebrales (lateral y dorsal) se realizaron en
relacién con el modelo 3D del espécimen Lama guanicoe (MLP 1785) y representan la variacion

en forma entre el individuo de menor (izquierda) y mayor (derecha) tamano.
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TAMANO RELATIVO DEL CEREBRO

El volumen del endocrdneo en mm?3se obtuvo a partir de los endocraneos reconstruidos
mediante el programa Avizo. Una vez obtenido el volumen del endocrdaneo en mm? este se
convirtié en masa cerebral observada en gramos mediante la division del volumen por 1.05
(Bertrand y Silcox, 2016; Fontoura et al., 2020). Se calculd la media aritmética o promedio de la
masa cerebral observaday la masa corporal extraida de la literatura para cada especie. En todos
los casos se utilizaron rangos de masas corporales de individuos machos, excepto en
Hippocamelus bisulcus que se usaron rangos de masas corporales correspondientes a hembras.
En el caso de los camélidos se tomd la masa corporal de los machos debido a que no presentan

un marcado dimorfismo en el peso.

En el programa Rstudio, a partir de la masa cerebral observada (volumen endocraneal
multiplicado por 1.05) y la masa corporal extraida de la bibliografia (Tabla 3) se obtuvieron los
pardmetros ordenada al origen (a=-1.129832) y pendiente (b=0.564954) a partir de una recta de
regresion para calcular el EQ para los ungulados sudamericanos (Figura 14). En la Fig. 14 se

observa que la masa cerebral y la masa corporal aumentan proporcionalmente.
Férmula obtenida:

EQ ungulados sudamericanos = masa cerebral observada/0.3230(masa corporal)®->6495
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Tabla 3. Especimenes, volimenes endocraneales, masa cerebral y corporal, y coeficientes de

encefalizacion (EQ).

1785)

Especie Volumen Masa Masa corporal EQno EQ
del cerebral de acuerdo cetaceos ungulados
endocrdneo | observada con la sudamericanos
(mm?3) (gr.) literatura (Kg.)
Lama glama (USNM 250384 238.46 108.91 1.0545 1.0529
278681)
Lama guanicoe (MLP 333548 245.57 962 1.1654 1.1643
1813)
Lama guanicoe (MLP 219191
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Lama guanicoe (MLP 313516
18.111.81.2)
Lama guanicoe (MLP 166539
1372)
Lama guanicoe (MLP 256516
1584)
Vicugna vicugna (MLP 178802 170.28 423 1.2842 1.2880
30.X11.02.38)
Vicugna pacos (MLP 182995 174.28 78.45*% 0.9261 0.9262
14.1v.48.6)
Mazama americana 72913.5 74.77 30° 0.6808 0.6839
(MCN 2975)
Mazama americana 84111
(USNM 374880)
Mazama gouazoubira 123689 102.5 18° 1.2427 1.2513
(MAMM 0123)
Mazama gouazoubira 91634.8
(MCN 3000)
Mazama nana (MCN 81625 77.73 1278 1.1827 1.1932
3493)
Pudu puda (MLP 53496.5 50.94 9.5° 0.8835 0.8922
26.X1.09.1)
Ozotoceros 109307 88.15 3410 0.7483 0.7513
bezoarticus (MAMM
0099)
Ozotoceros 75825.6
bezoarticus (MCN
2965)
Hippocamelus 209441 199.46 70t 1.1298 1.1305
bisulcus (MLP 1366)
Hippocamelus 223442 212.80 1.0471 1.0464

bisulcus (MLP 1151)
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dichotomus (MAMM
0160)

Blastocerus 181075
dichotomus (MCN
3009)

Blastocerus 232926 197.14 11512 0.8455 0.8440

Fuente: *Ormachea et al., 2022; 2Carmanchahi et al., 2019; *Arzamendia et al.,2019; *McGregor,
2006; *Varela et al., 2010; 6Zanetti y Duarte, 2012; Varela, 2019; #Abril et al., 2010; °Ballari et
al., 2019; ®*Merino et al., 2019; *Pastore y Aprile, 2019; 1? Pereira et al., 2019.

Se cdlculo el EQ para los no cetaceos utilizando la férmula propuesta por Orliac et al.,
(2023) y el EQ para los ungulados sudamericano mediante la férmula aqui propuesta. Se observé
gue la pendiente de este Ultimo es mayor que para EQ de no cetdaceos mientras que la ordenada
al origen tiene un valor similar. Ambos EQ dieron valores similares (Ver Discusién). Dentro de
los camélidos, el EQ de V. pacos es el Unico que se encuentra por debajo de uno indicando que
el tamafo cerebral es menor al esperado para su masa corporal (Tabla 3). En cuanto a los
cérvidos, M. gouazoubira, M. nana y H. bisulcus presentan un EQ mayor a uno indicando que el
tamanfio del cerebro es mayor que el esperado para su tamafio corporal. Dentro de nuestra
muestra de ungulados sudamericanos, V. vicugna es quien presenta el EQ mas alto y M.

americana el mas bajo.

5. DISCUSION

Como es esperable para especies estrechamente relacionadas filogenéticamente, los
endocraneos analizados presentan una morfologia general similar dentro de las familias
Camelidae y Cervidae, aunque el analisis de morfometria geométrica permitié detectar algunas
diferencias sutiles en forma. En particular, se pudo observar que, dentro de los cérvidos, el
principal eje de variacién en forma diferencia a Blastocerus dichotomus del resto de las especies,
caracterizdndose por una fisura rinal profunda, la regién anterolateral del neocértex
ensanchada, I6bulo piriforme proyectado hacia anterior, una forma endocraneal rectangular en

vista dorsal, bulbos olfatorios y pedinculos prominentes hacia anterior, y vermis ensanchado.
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En el extremo opuesto de este eje principal se encuentran especimenes de Ozotoceros
bezoarticus y Mazama americana cuyo endocrdneo presenta una fisura rinal poco profunda, la
region anterior del neocértex angosta, I6bulo piriforme no proyectado hacia anterior, forma
trapezoidal, bulbos olfatorios con peduinculos menos prominentes hacia anterior y vermis
angosto. El segundo eje de variacion diferencia claramente a Hippocamelus, que exhibe una
forma mas redondeada tanto dorsal como lateralmente, acortada anteroposteriormente y alta,
una fisura rinal rectilinea y un vermis menos desarrollado, mientras que Mazama americana,
ubicada en el extremo positivo de este eje, presenta una forma trapezoidal en vista dorsal, una
fisura rinal céncava hacia ventral y un vermis bien desarrollado. El andlisis de regresién de la
forma sobre el tamafio mostré una tendencia alométrica en el endocraneo de los cérvidos,
coincidiendo con andlisis previos sobre la alometria craneal (Merino et al., 2005) y endocraneal
(Fontoura et al., 2020). Sin embargo, en este trabajo se encontré que los cambios en forma
descritos por el primer PC no coinciden con la tendencia alométrica en el endocraneo de los
cérvidos, con Ozotoceros e Hippocamelus en el extremo positivo de tamafio y forma, sugiriendo

gue otros factores son relevantes en la estructuracién de los ejes de mayor variacidon en forma.

Por otro lado, los endocraneos de los camélidos mostraron variacién principalmente en
la forma en la regidn del neocdrtex. El analisis morfométrico permitié diferenciar a lo largo del
primer eje de mayor variacion a los géneros Lama y Vicugna, este Ultimo se caracteriza por
endocraneos con un angostamiento anterior en vista dorsal, regidn frontal poco pronunciada en
vista lateral y una region del vermis cerebelar prominente. Es interesante notar que el
espécimen Lama guanicoe procedente de Jujuy se diferencia a lo largo de ambos componentes
con respecto al resto de los especimenes del género Lama, los cuales se agrupan a lo largo del

extremo positivo del primer eje. Esta diferencia podria atribuirse a que el espécimen de Lama

guanicoe de Jujuy corresponda a la subespecie Lama guanicoe voglii (Gonzélez et al., 2006),
mientras que el resto de los representantes del género estudiados en esta tesis pertenecerian a
la subespecie Lama guanicoe guanicoe. Aunque estudios moleculares agrupan a L. g. voglii junto
con L. g. guanicoe, se ha remarcado la necesidad de realizar una revisién mds exhaustiva de la
biogeografia para explicar las diferencias entre subespecies (Gonzalez et al., 2006). Por otro
lado, los resultados del analisis de forma del endocraneo no muestran diferencias marcadas
entre las especies domesticadas y silvestres, coincidiendo con lo planteado por otros autores

para la variacidn en la forma craneal, lo que contrasta con lo observado en otras especies de

artiodactilos (Balcarcel et al., 2021). En particular, a partir de lo observado en las
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reconstrucciones de los endocraneos de los camélidos (Fig. 7) coincidimos con lo expuesto por
Balcarcel et al. (2021) a partir de la morfologia craneal en que las especies domésticas (llamay
alpaca) presentan un cerebro mas aplanado dorsoventralmente en relacion con las especies
silvestres (guanaco y vicufia), aunque este aplanamiento se observa solo en el espécimen de L.
glama (llama) analizado aqui. En los camélidos, a diferencia de los cérvidos, no se observé una
asociacion entre el tamafio y la forma del endocrdneo entre especies, sino que se ve una clara
diferenciacion de la forma entre géneros. Asimismo, dentro de la especie L. guanicoe, para la
cual se estudié mas de un espécimen, se observo que la variacion en el tamafio del endocraneo
se asocia a la variacion geografica, con los individuos del Noroeste Argentino presentando
tamanfios cerebrales pequefios respecto a los individuos de la Patagonia. Este patrén se ha
observado para el tamafio corporal de guanaco y ha sido reportado por estudios realizados en

material postcraneal (Gasco y Cardillo, 2014).

En cuanto al otro tema abordado en esta tesis, sobre la relacion alométrica entre el
tamafio del cerebro y la masa corporal, se observé que el modelo estimado para las especies
sudamericanas presenta un valor similar al calculado por Orliac et al. (2023) para Artiodactyla
no cetaceos (con pendientes de 0.5649 y 0.5603, respectivamente). En los cérvidos la tendencia
general es similar a la obtenida previamente a partir de las ecuaciones de Jerison (1973) y
Eisenberg (1981), con las especies de cérvidos mas pequefias presentando EQ mas elevados que
las especies de mayor tamaiio (Fontoura et al., 2020). De forma similar, se ha planteado que las
especies de mayor tamafio presentan cajas craneales proporcionalmente mas pequefias y
hocicos mds cortos que las especies de menor tamafio corporal (Merino et al., 2005). Aunque el
estudio de Merino et al.,, (2005) no estima el EQ, concluye que las especies de cérvidos
sudamericanas mas grandes presentarian una menor encefalizacidn. Sin embargo, Pudu puda e
Hippocamelus bisulcus, dos especies incluidas aqui y cuyo EQ no habian sido analizado
previamente, se desvian de ese patrén. En particular, Pudu puda, de menor tamafio corporal
que Mazama, presenta un EQ bajo, similar a Blastocerus dichotomus, la especie mas grande
analizada en este trabajo. Mientras que la especie Hippocamelus bisulcus, presenta un EQ alto
como las especies de Mazama de menor tamano. Tanto Pudu puda como Hippocamelus bisulcus

son especies endémicas de la Patagonia argentina y chilena, y las Unicas que muestran una

distribucidn austral. En este sentido, se pueden considerar factores ecoldgicos particulares que
podrian influir en los indices de encefalizacion observados. En el caso de Hippocamelus bisulcus

la dieta y el habitat son los dos posibles factores a considerar ya que esta especie incluye frutos
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en su alimentacién, los cuales tienen un mayor aporte caldrico y no son de facil acceso, por lo
tanto deben ser buscados, ademads al ser una especie que habita en las alturas del bosque andino
patagdnico no presenta disponibilidad de alimento en el mismo lugar durante todo el afio
entonces debe que migrar a ambientes de menor altura con disponibilidad de recursos (Merino
et al., 2005; Pastore y Aprile, 2019; Merino et al., 2019; Pereira et al., 2019.; Lefebvre, 2012).
Por otro lado, Pudu puda, especie que también habita el bosque andino patagdnico tiene menos
predadores que los cérvidos con tamafios similares como los del género Mazama, lo que podria
asociarse a una mayor encefalizacion de esta Ultima especie, la cual habita ambientes de selva
himeda con abundancia de predadores (Shultz y Dunbar, 2005; Varela et al., 2010; Ballari et al.,
2019; Varela, 2019; Julid et al., 2019; Balcarcel et al., 2021, Lefebvre, 2012). El género Mazama
fue el Unico espécimen de nuestra muestra evaluado por Shultz y Dunbar (2005) en su trabajo
sobre factores que predicen el tamano cerebral relativo en los ungulados. Estos autores
determinaron que los factores sociabilidad, sistema social y habitat predicen el tamano cerebral
relativo, y concluyeron que las especies que viven en grupos, mondgamas y que habitan en
ambientes cerrados presentan cerebros de mayor tamafo. Si bien el EQ calculado para Mazama
podria asociarse al factor habitat (predadores) como proponen estos autores, es necesario
ampliar los andlisis para incluir especies de cérvidos y camélidos sudamericanos que estdn

ausentes de dicho estudio.

En los camélidos, el analisis de los EQ indicé una menor encefalizacién en las especies
domésticas (Vicugna pacos y Lama glama) respecto a las silvestres, tanto cuando se empled la
formula de artiodactilos no cetdceos propuesta por Orliac et al. (2022), como la férmula
presentada aqui basada exclusivamente en las especies sudamericanas (Tabla 3). V. pacos
presenta un EQ<1, es decir un cerebro de menor tamafio que el esperado para su masa corporal,
este resultado coincide en parte con la propuesta de Balcarcel et al. (2021), quien postulé que
las especies domésticas presentan una reduccion del tamafio cerebral en relacidon con la masa
corporal. Por otro lado, las estimaciones del EQ de las dos especies domesticadas realizadas a
partir de los modelos de regresion para artioddctilos no cetdceos y las especies sudamericanas
difieren de las obtenidas por Orliac y Gilissen (2012), quienes calcularon el EQ con la ecuacidn
de Eisenberg (1981; V. pacos EQ=1.01 y L. glama EQ=0.99). Sin embargo, se mantiene la
tendencia observada en este trabajo de una menor encefalizacién de las especies domésticas

respecto a las silvestres.
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El EQ y el tamafio relativo del cerebro son las medidas mds utilizadas en biologia
comparada para explicar el aumento o disminucidn del tamano cerebral y qué patrones o tipos
de seleccidon explican estos cambios (Smaers et al., 2021) . Sin embargo, autores como Smaers
et al. (2021) plantean que estas medidas arrojan inferencias erréneas sobre qué taxones
aumentaron o disminuyeron el tamafo del cerebro y que no son un reflejo de las capacidades
cognitivas de las especies. En este sentido, sugieren que la forma mas precisa de estudiar la
evolucidn de la cognicidn es mediante comparaciones entre regiones cerebrales o a través de
caracteristicas neuroanatdmicas. Sin embargo, como indican Lépez-Torrez et al. (2024) dicho
enfoque es limitado cuando se trata de fdsiles ya que solo se pueden aislar determinadas
regiones cerebrales en los endocrdneos y no seria posible el analisis comparativo. Por lo tanto,
el andlisis del tamafio, tanto absoluto como relativo, y la forma de los endocraneos en especies
actuales constituye una alternativa fundamental para realizar estudios comparativos con

especimenes fdsiles.

En resumen, este trabajo constituye un aporte a la conformacién de bases de datos
endocraneales de especies de artiodactilos actuales que podran emplearse en andlisis
comparativos integrando especimenes fdsiles. Se destaca la incorporacion de endocrdneos
virtuales de camélidos sudamericanos, y las reconstrucciones endocraneales para dos especies
de cérvidos no analizadas previamente. En nuestros andlisis de la forma endocraneal logramos
diferenciar el endocraneo de Hippocamelus, respecto al resto de los cérvidos estudiados por
caracteristicas distintivas como la forma redondeada en vista dorsal y lateral, acortamiento
anteroposterior, fisura rinal rectilinea y poco desarrollo del vermis. Por otro lado, logramos
diferenciar a los géneros Lamay Vicugna, en base a la forma anterior del endocraneo, del |6bulo
piriforme y tamafio del vermis. También se analizé la alometria entre la masa cerebral y corporal,
y se obtuvo una férmula para calcular el indice de encefalizacion de los ungulados
sudamericanos, el cual es aplicable al estudio de especies fésiles dentro del clado. A futuro, es
necesaria la reconstruccion de un nimero mayor de especimenes, particularmente sumando
juveniles y hembras, para poder realizar andlisis sobre la ontogenia y el dimorfismo sexual en

cérvidos y camélidos actuales.
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