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Resumen

Existen 24 especies actuales de cocodrilos agrupadas en tres superfamilias:
Alligatoroidea (aligatdridos y caimanes), Gavialoidea y Crocodyloidea. Los Caimaninae son
un grupo monofilético dentro de Alligatoroidea que incluye a Caiman crocodilus y a todos
los cocodrilos mas relacionados a éste que a Alligator mississippiensis, y en la actualidad
estdn representados por seis especies: Caiman crocodilus, C. yacare, C. latirostris,
Melanosuchus niger, Paleosuchus palpebrosus y P. trigonatus, mayormente distribuidas en
América del Sur. Las relaciones filogenéticas entre las especies de caimaninos son
ampliamente discutidas y todavia no hay un acuerdo general acerca de su taxonomia. De
esta manera, en lo que respecta a las especies del clado Jacarea (que comprende al ancestro
comun de C. crocodilus, C. yacare, C. latirostris y M. niger), las propuestas filogenéticas
basadas en datos morfolégicos favorecen por ejemplo, una relacion mds cercana de C.
latirostris con M. niger que con el resto de las especies de caimanes, planteando la parafilia
del género Caiman. Ciertos interrogantes sobre la diversidad taxondmica del grupo también
atafien a taxones extintos. Tal es el caso del género Melanosuchus, cuya diversidad es
cuestionada, ya que algunos autores sostienen que en el Mioceno tardio habria estado

representado por M. niger y por la especie extinta M. fisheri.

La anatomia de los caimaninos, principalmente craneana, ha sido estudiada y en muchos
casos con gran detalle, no obstante la variacion morfoldgica del esqueleto a lo largo de la
ontogenia es aun poco conocida. Esta falta de conocimiento toma relevancia a la hora de
responder ciertos interrogantes que se plantean acerca de la diversidad morfoldgica y

taxondmica del grupo, y en particular la del género Caiman (+ Melanosuchus?).

El objetivo general de esta tesis es comprender la diversidad morfolégica dentro de
Caimaninae a fin de contribuir al conocimiento de la diversidad taxondmica de este grupo
en particular y de la historia evolutiva de los Alligatoroidea en general. De esta manera se
estudié la morfologia del esqueleto de las dos especies de Caiman que habitan en
Argentina, Caiman yacare y C. latirostris: su variacion intra e interespecifica de forma cuali
y cuantitativa, a lo largo de la ontogenia pre y posteclosional. Por un lado, se estudio el
desarrollo embrionario del esqueleto a partir de la examinacién de dos secuencias

ontogenéticas de Caiman yacare y C. latirostris. Los ejemplares embrionarios fueron



Resumen

colectados en el marco de dos campafias a la provincia del Chaco, criados artificialmente,
fijados y preparados segun una técnica de doble tincién y diafanizacién para la observacion
de hueso y cartilago. Las descripciones, los dibujos y las fotografias se obtuvieron mediante
el uso de estereomicroscopio, lupa y cdmara fotografica. Por otro lado se realizé un estudio
de la variacion ontogenética posteclosional del craneo de ambas especies, a partir de una
muestra de craneos alojados en distintos repositorios del pais. Este estudio se realizé
mediante morfometria lineal y geométrica en dos y tres dimensiones, para lo cual los
especimenes fueron medidos, fotografiados en distintas vistas y digitalizados en tres
dimensiones, respectivamente. Ademas se realizaron inferencias sobre la relacién entre los
cambios morfolégicos craneanos detectados y los cambios en la dieta ocurridos durante la
ontogenia. De manera complementaria se compararon las distintas técnicas morfométricas
a fin de determinar cudl es la mas adecuada para este tipo de estudios. Por ultimo, y a fin
de testear hipdtesis relacionadas con la diversidad taxondmica de los Caimaninae, se
realizaron comparaciones anatdmicas craneanas de especies extintas y actuales de Jacarea
a partir de materiales (observacién directa y fotografias) albergados en distintos
repositorios del mundo (ej., Venezuela, Alemania). A su vez, se realizé un estudio de
morfometria geométrica en dos dimensiones a partir del mismo material fotografico
craneano de estas especies en vista dorsal y lateral. A partir de los resultados obtenidos en

este trabajo se pudo concluir que:

-Existe variacion morfolégica inter e intraespecifica (embrionaria y postembrionaria) en
el esqueleto de Caiman y varios de los caracteres morfoldgicos detectados podrian ser de
importancia en sistematica, sobre todo en lo que respecta a caracteres del condrocraneo
(tanto del neuro como esplacnocraneo), osteocraneo, costillas (tipo y numero de
osificacién) y esqueleto apendicular (cintura pectoral y autopodio). Se encontraron
caracteres craneanos que difieren entre Caiman yacare y C. latirostris, como el contacto o
no de los prefrontales hacia la linea media a lo largo de |la ontogenia, la participacién de los
pterigoides en el borde posterior de la fenestra palatina, la presencia de prearticular, la
morfologia del aparato hiobranquial y la laringe y la morfologia y cantidad de costillas en

contacto con el esternén. También se observd que la gastralia y los procesos uncinados

v
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presentan variacion inter e intraespecifica embrionaria. Asimismo, se encontré que ciertos
caracteres discretos muestran variaciéon ontogenética en ambas especies en relacion a los
contactos entre distintos huesos craneanos (palpebrales con prefrontal y/o lagrimal,
prefrontales entre si y nasales con la narina externa), a la proporcién y disposicién de las
regiones articular y retroarticular del Cartilago de Meckel y el articular, al cambio del
contorno anterior del hioides, y finalmente a la cantidad de segmentos de la mayoria de las
costillas dorsales. Muchos de los caracteres morfoldgicos aqui analizados podrian tener
relevancia en sistematica de cocodrilos en general y de Alligatoridae en particular. El estudio
de su variacién inter e intraespecifica es esencial antes de su inclusién en matrices
morfoldgicas para probar hipétesis filogenéticas previas (ej., monofilia del género Caiman).
Ciertos caracteres presentes en formas posteclosionales de caimanes como el contacto
medio entre prefrontales, la formacion de la narina externa por los nasales y la participacién
del pterigoides en el borde de la fenestra palatina deberian ser reanalizados y/o
considerados en futuros estudios filogenéticos. Asimismo, estudios embrionarios que
incluyan estadios ontogenéticos mas tempranos permitiran dilucidar aspectos relacionados
con la homologia de ciertos elementos del esqueleto, como por ejemplo la fusiéon de
elementos carpianos en cocodrilos, o bien la identidad en el miembro posterior de los

elementos cartilaginosos (pares) que forman el astragalo y el calcaneo.

-La variacién de forma craneana en individuos posteclosionales de caimanes resulté
mejor explicada mediante el uso de morfometria geométrica en tres dimensiones. Se
detectaron cambios morfolégicos craneanos comunes para ambas especies a lo largo de la
ontogenia probablemente en relacidon con el cambio ontogenético de dieta comun que
atraviesan estas especies. También se registraron diferencias interespecificas, las cuales

podrian estar relacionadas con el uso diferencial del habitat que tiene cada especie.

-En cuanto a la diversidad de Melanosuchus, M. fisheri no es una especie valida y por lo
tanto se propone que ésta sea considerada como M. niger (sinénimo junior), Melanosuchus
cf. niger o incluso Melanosuchus sp. A su vez, se corrobora que el género Melanosuchus ya
se registra en el Nedgeno de América del Sur. Finalmente, la afinidad entre el holotipo de

M. fisheri (MCNC 243) y C. latirostris observada en este estudio indica una relacion cercana

Vv
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entre Melanosuchusy C. latirostris, tal como se observa en los analisis filogenéticos basados
en morfologia, y no deberia descartarse en un futuro la sinonimia entre Melanosuchus y

Caiman.
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Abstract

There are 24 extant species of crocodiles grouped into three superfamilies:
Alligatoroidea (alligators and caimans), Gavialoidea and Crocodyloidea. Caimaninae is a
monophyletic group within Alligatoroidea that includes Caiman crocodilus and all the
crocodiles that are more related to it than to Alligator mississippiensis. This clade currently
comprises six species: Caiman crocodilus, C. yacare, C. latirostris, Melanosuchus niger,
Paleosuchus palpebrosus and P. trigonatus, and it is mostly distributed in South America.
Phylogenetic relationships among caimanine species are widely discussed and there is still
no general agreement about the taxonomy of the group. Thus, regarding the species of the
Jacarea clade (comprising the common ancestor of C. crocodilus, C. yacare, C. latirostris and
M. niger), the morphological-based phylogenetic proposals favor, for example, a closer
relationship of C. latirostris with M. niger than with the rest of the caimanine species,
suggesting the paraphyly of Caiman. In addition, other questions about the taxonomic
diversity of the group also concern extinct taxa. This is the case of the Melanosuchus genus,
whose diversity is debated since some authors assert that in the late Miocene it would have

been represented by M. niger and the extinct species M. fisheri.

There are several studies dealing with the anatomy of caimanines, mainly about cranial
aspects, and in some cases with great detail. However, the morphological variation of the
skeleton along the ontogeny remains poorly known. This lack of knowledge becomes
relevant when answering certain questions about the morphological and taxonomic

diversity of the group and, in particular, of the Caiman genus (+ Melanosuchus?).

The general objective of the present thesis is to understand the morphological diversity
within Caimaninae in order to contribute to the knowledge of the taxonomic diversity of
this particular group and of the evolutionary history of Alligatoroidea in general. In this way,
the skeletal morphology of the two species of Caiman that inhabit Argentina, Caiman yacare
and C. latirostris were studied: intra and interspecific morphological variation with
qualitative and quantitative approaches along the pre and posteclosional ontogeny. On one
hand the embryonic development of the skeleton was studied from the examination of two
developmental series of Caiman yacare and C. latirostris. Embryos were collected and

obtained during two field trips to the Chaco province. Eggs were incubated, fixed and

IX
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prepared according to a technique of cartilage and bone double staining and clearing.
Descriptions, drawings and photographs were obtained through the use of
stereomicroscope, magnifying glass and camera. On the other hand, a study of the post-
hatching ontogenetic skull variation of both species was carried out on skulls housed in
different repositories of the country. This study was performed using linear morphometry
and geometric morphometry in two and three dimensions, for which skulls were measured,
photographed in different views and digitized in three dimensions, respectively. In addition,
inferences were made about the relationship between detected cranial morphological
changes and diet shifts during ontogeny. Furthermore, the different morphometric
techniques were compared in order to determine which is the most appropriate for this
type of studies. Finally, in order to test hypotheses related to the taxonomic diversity of the
Caimaninae, anatomical cranial comparisons of extinct and extant species of Jacarea were
made from materials housed in different repositories of the world (e.g., Venezuela,
Germany) either by direct observation or photographs. At the same time, a study of
geometric morphometry in two dimensions was carried out from the same cranial
photographic material of these species in dorsal and lateral views. From the results

obtained in this work, it was possible to conclude that:

-There is inter- and intraspecific (embryonic and post-embryonic) morphological
variation in the skeleton of Caiman and several detected morphological characters could be
of importance in systematics, especially regarding the characters of the chondrocranium
(both neuro and splacnocranium), osteocranium, ribs (type and number of ossification), and
the appendicular skeleton (pectoral girdle and autopodium). Cranial characters that differ
between Caiman yacare and C. latirostris were found, such as the midline contact/no
contact between the prefrontals along ontogeny, the participation of the pterygoids in the
posterior border of the palatine fenestra, the presence of prearticular, the morphology of
the hyobranchial apparatus and the larynx, and the morphology and quantity of ribs that
contact the sternum. It was also observed that the gastralia and uncinate processes present
inter- and intraspecific variation along the embryonic development. It was also found that

certain discrete characters show ontogenetic variation in both species in relation to the
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contacts between different cranial bones (palpebrals with prefrontal and/or lacrimal,
prefrontals with each other and nasals with nostril), to the proportion and disposition of
the articular and retroarticular regions of the Meckel's Cartilage and the articular, to the
change of the anterior outline of the hyoid, and finally to the number of segments of most
dorsal ribs. Many of the morphological characters analyzed here may have relevance in
crocodile systematics in general and Alligatoridae in particular. The study of its inter and
intraspecific variation is essential before its inclusion in morphological matrices to test
previous phylogenetic hypotheses (e.g., monophyly of the Caiman genus). Certain
characters present in post-hatching forms of caimans such as the middle contact between
prefrontals, the formation of the nostril by the nasals and the participation of the pterygoid
in the border of the palatine fenestra should be reanalyzed and/or considered in future
phylogenetic studies. Similarly, embryonic studies that include earlier ontogenetic stages
will allow to elucidate aspects related to the homology of certain elements of the skeleton,
such as the fusion of carpal elements in crocodiles, or the identity in the hindlimb of the

cartilaginous elements (pairs) that form the astragalus and the calcaneum.

-The cranial shape variation in post-hatching individuals of caimans was better explained
by the three-dimensional geometric morphometry approach. Common cranial
morphological changes were detected for both species along the ontogeny, probably in
relation to the common diet ontogenetic shift that undergo these species. There were also
interspecific differences, which could be related to the differential habitat used by these

species.

-Regarding the diversity of Melanosuchus, M. fisheri is not a valid species and therefore
it is proposed as a junior synonym of M. niger, Melanosuchus cf. niger or even
Melanosuchus sp. At the same time, it is corroborated that the Melanosuchus genus is
already recorded in the Neogene in South America. Finally, the affinity between the
holotype of M. fisheri (MCNC 243) and C. latirostris observed in this study indicates a close
relationship between Melanosuchus and C. latirostris, as it can be observed in phylogenetic
analyses based on morphology, and the synonymy between Melanosuchus and Caiman

should not be ruled out in the future.

Xi



Abstract

Xl



Introduccion general






Introduccién general

l.1.Introduccidn

Los Crocodylia Gmelin, 1789 (sensu Benton y Clark, 1988) constituyen un clado de
Neosuchia Mesoeucrocodylia (ej., Pol et al., 2012), probablemente diferenciado durante el
Cretacico tardio (Brochu, 2003), que comprende tres grandes subclados: Alligatoroidea,
Gavialoidea y Crocodyloidea. Las especies vivientes habitan Africa, América, Asia y Australia
aunque su distribucién se reduce a las zonas préximas a los trdpicos y a aquellas mas
templadas. Existen 24 especies actuales de Crocodylia que se agrupan en las superfamilias
Gavialoidea Hay, 1930 (gaviales), Crocodyloidea Fitzinger, 1826 (cocodrilos) y Alligatoroidea
Gray, 1844 (aligatéridos y caimanes). Los Alligatoroidea comprenden a los Alligatoridae,
compuesto por dos linajes: Alligatorinae Gray, 1844 y Caimaninae Brochu, 1999. Los
Caimaninae son un grupo monofilético que incluye a Caiman crocodilus (Linnaeus, 1758) y
a todos los cocodrilos mds relacionados a éste que a Alligator mississippiensis (Daudin,
1802). Estan representados en América del Sur por tres géneros y seis especies actuales:
Caiman crocodilus, C. yacare (Daudin, 1802), C. latirostris (Daudin, 1802), Melanosuchus
niger (Spix, 1825), Paleosuchus palpebrosus (Cuvier, 1807) y P. trigonatus (Schneider, 1801).
Aunque las relaciones filogenéticas entre las especies de caimaninos han sido discutidas en
muchos trabajos (Gatesy et al., 1993; Poe, 1996; Brochu, 1999; Hastings et al., 2013;
Pinheiro et al., 2013), todavia no hay un acuerdo general acerca de su diversidad sistematica
y el numero total de especies. A modo de ejemplo, una cuestién a resolver aun es si C.
yacare es una subespecie de C. crocodilus (Groombridge, 1987; Busack y Pandya, 2001;
Hrbek et al., 2008; Okamoto et al., 2015) y si ésta ultima estd representada por varias
subespecies (Fuchs, 1974; Medem, 1981, 1983; Coulson y Hernandez, 1983; Groombridge,
1987; King y Burke, 1989; Venegas-Anaya et al., 2008) o es una especie “criptica” sensu
Amato y Gatesy (1994). Si bien se realizaron algunos trabajos para dilucidar esta cuestion,
todavia no hay una posicion clara y definitiva al respecto. Del mismo modo, la estrecha
relacion entre C. latirostris y M. niger plantea una controversia relacionada con la monofilia
del género Caiman. El clado Jacarea (sensu Brochu, 1999) comprende al ancestro comun de
C. crocodilus, C. yacare, C. latirostris y M. niger. Dentro de este grupo existen dos subclados,

uno conformado por C. yacare y C. crocodilus, y el otro por M. nigery C. latirostris. Como C.
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latirostris estd mas relacionado con M. niger que con el resto de las especies de caimanes,
se plantea la parafilia del género Caiman Spix, 1825. Esto abre un abanico de posibilidades
y preguntas de indole taxondmico tales como, ¢debe Caiman latirostris considerarse dentro
del género Melanosuchus? o éMelanosuchus debe sinonimizarse con Caiman? o éson
realmente taxones hermanos? Aunque hay varias propuestas al respecto (ej., Norell, 1988;
Poe, 1996; Brochu, 1999; Bona, 2007; Brochu, 2010; Bona et al., 2013a, b) no hay ninguna
decisién taxondmica tomada hasta el momento (ver Bona et al., 2017; Foth et al., 2017).
Cuestiones sistematicas de esta indole también atafien a taxones extintos. Por ejemplo, hay
varias hipdtesis que plantean que Caiman lutescens (Rovereto, 1912) y Caiman cf. lutescens
(Langston, 1965), del Mioceno tardio de América del Sur, deberian sinonimizarse con C.
latirostris (Gasparini, 1973, 1981; Bona et al., 2013a, b; Brochu, 2011; Bona y Barrios, 2015).
De la misma manera, Melanosuchus fisheri Medina, 1976, del Mioceno tardio de Venezuela,
debe considerarse M. niger (sinébnimo junior), Melanosuchus cf. niger o incluso

Melanosuchus sp. (ver Capitulo Ill).

Si bien es cierto que se han estudiado varios aspectos anatémicos de los caimaninos,
relacionados principalmente con su anatomia craneana (ej., Cleuren y De Vree, 1992;
Monteiro y Lessa, 2000; Verdade, 2000, 2003; Campos Lima, 2010; Bona y Desojo, 2011;
Foth et al., 2015), el estado actual del conocimiento de la variacion morfoldgica del
esqueleto (sobre todo del postcraneo) a lo largo del desarrollo es aun insuficiente para
satisfacer los interrogantes que se plantean acerca de la diversidad morfoldgica y
taxondmica de este grupo y en particular del género Caiman. Esto es relevante ya que la
morfologia es una fuente empirica importante para abordar cualquier otro tipo de estudio

ya sea morfo-funcional, sistematico y/o evolutivo del grupo.

Si nos introducimos dentro del género Caiman, éste se registra con seguridad en América
del Sur desde el Mioceno medio (de Colombia y Venezuela; ej., Langston, 1965; Salas-
Gismondi et al., 2007) y es un componente muy importante de la cocodrilofauna de este
continente ya que, desde el Nedgeno hasta la actualidad, constituye el taxdon mas diverso
de caimaninos. Una de las problematicas vigentes, como se indicé previamente, es que el

género es sefialado por varios autores como parafilético, lo cual en parte es producto de la
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escasez de andlisis filogenéticos sélidos y consistentes, ya sea basados en morfologia o
combinando datos morfoldgicos y moleculares. Por otro lado, la falta de conocimiento
acerca de la morfologia del esqueleto y su variacion en especies actuales tiene un impacto
directo en las diagnosis, tanto del género como de sus especies, siendo éstas imprecisas, en
particular lo concerniente a la osteologia (la cual es la fuente de caracteres casi exclusiva
cuando se incluyen formas fésiles en los analisis filogenéticos). La diagnosis de Caiman fue
elaborada por Spix en 1825 en base a pocos caracteres morfoldgicos relacionados con la
forma del rostro, mandibula y miembros posteriores, y el nUmero de dientes inferiores que
se inserta en la quijada superior. Solo se mencionan algunas proporciones de ancho y largo
del hocico en relacién a la osteologia. Esta diagnosis tan escueta y ambigua no permite
identificar a Caiman entre otros aligatoridos, especialmente sobre la base de caracteristicas
osteoldgicas. De igual modo ocurre con las especies actuales (ej., C. latirostris, C. crocodilus
y C. yacare), que si bien se identifican claramente a partir de su morfologia externa (color,
escamacion), no presentan una diagnosis osteoldgica clara que permita diferenciarlas. Estas
cuestiones son de suma importancia ya que la historia evolutiva y biogeografica de este
grupo se reconstruye también a partir de restos éseos de formas extintas, principalmente
craneanos. De hecho, el registro fosil del género Caiman y de Caimaninae es, en general,
fragmentario y muchas especies se han diagnosticado empleando especimenes Unicos
representados por restos craneanos incompletos (ej., Caiman australis Bravard, 1858;
Eocaiman cavernensis Simpson, 1933; Notocaiman stromeri Rusconi, 1937; Necrosuchus
ionensis Simpson, 1937; Caiman tremembensis Chiappe, 1988; Eocaiman palaeocenicus
Bona, 2007; Caiman gasparinae Bona y Carabajal, 2013; Caiman venezuelensis Fortier y

Rincdn, 2013; Eocaiman itaboraiensis Pinheiro et al., 2013).

La insuficiencia de conocimientos acerca de la variacidon osteoldgica craneana vy
postcraneana a lo largo de la ontogenia en las especies de caimaninos produce que
cualquier decisidon taxondmica tomada en este momento sea precipitada e inapropiada. Por
lo tanto, es fundamental estudiar la anatomia ésea de los caimaninos y su variaciéon

ontogenética para obtener informacién que luego pueda ser incorporada dentro de un
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marco filogenético, de modo tal de contribuir al conocimiento sobre la historia evolutiva y

biogeografica del grupo.

I.1.1.Biologia de las especies argentinas actuales del género Caiman

En la actualidad en Argentina se pueden encontrar dos especies de Caiman, Caiman
latirostris (yacaré overo o yacaré fato) y C. yacare (yacaré negro). Caiman latirostris llega
mas al sur en su distribucidon que C. yacare (Larriera e Imhof, 2006; Poletta, 2011) y es el
cocodriliano con la distribuciéon mas austral en Sudamérica, abarcando desde el noreste de
Brasil, parte de Bolivia y Paraguay, hasta el noreste de Argentina y de Uruguay (Borteiro,
2005; Larriera et al., 2008; Poletta, 2011) (Fig. In 1). Caiman yacare se distribuye en el oeste
de Brasil, norte y este de Bolivia, parte de Paraguay y norte de Argentina (Larriera et al.,
2008; Campos, 2010) (Fig. In 1). En nuestro pais, ambas especies habitan en simpatria en
gran parte de su distribucién geografica, aunque C. latirostris llega a ocupar mayor
diversidad de ambientes y aparece en forma alopatrica en la zona mas austral y occidental
de la distribucidn debido a su mayor tolerancia térmica (Waller y Micucci, 1992; Larriera et
al., 2008; Poletta, 2011) (Fig. In 2). En Argentina, segun las propuestas mas actuales, C.
latirostris se distribuye en las provincias de Chaco, Corrientes, Entre Rios, Formosa, Jujuy,
Misiones, Salta, Santa Fe y Santiago del Estero, y C. yacare se registra en las mismas
provincias excepto Entre Rios, Jujuy y Santiago del Estero (Prado et al., 2012). Sin embargo,
cabe mencionar que existen otras propuestas de distribucidn geografica en Argentina para
C. yacare. Para Larriera e Imhof (2006) las dos especies de caimanes habitan las mismas
provincias (Chaco, Corrientes, Entre Rios, Formosa, Jujuy, Misiones, Salta, Santa Fe,
Santiago del Estero), mientras que para otros autores C. yacare habita solo en Chaco,
Corrientes, Formosa y Santa Fe (por ej., Yanosky, 1990; Larriera e Imhof, 2000, 2006;
Larriera et al., 2008). Los machos adultos de ambas especies estan en el orden de los 2,60
m de longitud y unos 80 kg de peso aunque hay registros histéricos que citan animales de
hasta 3,2 metros (Larriera y del Barco, 1992; Pifia et al., 1996). Tienen cuerpos deprimidos
dorsoventralmente con colas musculosas, afiladas y comprimidas lateralmente. Poseen

pieles practicamente impermeables con manchas de camuflaje que los transforman en
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nadadores bien adaptados a lugares ricos en vegetacién donde, gracias a sus 0jos y narinas
ubicadas dorsalmente, pueden pasar inadvertidos tanto para potenciales presas como para
predadores (Medem, 1983). Ambas especies se pueden diferenciar con cierta facilidad en
base a la forma y coloracidn de sus estructuras craneanas externas y escamacion, entre

otras.

Caiman latirostris prefiere ambientes de poca profundidad y casi siempre fuertemente
vegetados, lugares que suelen ser de muy dificil acceso para la mayoria de los predadores -
incluido el ser humano- y con una gran abundancia de alimento. Las poblaciones mas
grandes de la especie se encuentran en los grandes esteros asociados a las planicies de
inundacion de los rios de llanura, como el rio Parand, el Uruguay y la porcién norte del
Salado. Por otro lado, C. yacare suele estar asociado a cuerpos y cursos de aguas profundas
de mas facil acceso para el ser humano (Larriera, 1995; Larriera e Imhof, 2006). Cuando
estas especies habitan en simpatria, se reparten el ambiente de forma tal que C. yacare
resulta mas visible, pues ocupa los ambientes donde el agua, menos vegetada y accesible,
corre, mientras que C. latirostris se encuentra en ambientes de aguas mas tranquilas y
densamente vegetadas pero de dificil acceso. Es por esta razén (baja visibilidad) y por haber
tenido una presion de caza mayor debido a la calidad de su piel (menor osificacién de los
osteodermos, mayor valor econdmico), que siempre se ha reportado que las poblaciones

de C. latirostris habian disminuido mds que las de la otra especie (Larriera e Imhof, 2006).

Fisiologicamente, los caimanes dependen de la temperatura del ambiente por lo que en
invierno sus actividades se limitan a unos pocos movimientos para exponerse al sol o
sumergirse. En la primavera comienzan a alimentarse para generar reservas para la
produccién de huevos (hembras) y para poder defender sus territorios (machos) durante el
momento de la cdpula. En este periodo se producen algunas disputas territoriales hasta que
comienzan las copulas. Los apareamientos se producen luego de que el macho, tras una
persecucién de duracién variable, logra atrapar y cubrir a la hembra. Una vez fecundadas,
las hembras se alejan hacia lugares apartados, en algunos casos a muchos kildmetros de los
ambientes de residencia habitual en aguas permanentes, incluso a la profundidad del

bosque, para iniciar la construccion del nido (Yanosky, 1990). Ambas especies de caimanes
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nidifican en monticulos. Los nidos van a estar formados en gran parte por material vegetal,
hojas y ramas, tierra y arena, sumado a las deyecciones de la hembra (Larriera e Imhof,
2006). En el nordeste de Argentina las hembras construyen sus nidos en tres tipos de

ambientes:

-sobre embalsados: vegetacion flotante sobre cuerpos de agua (lagunas, represas, etc).
Representan el ambiente dptimo ya que ante la presencia de inundacién, el nido flota junto
con el embalsado. Ademas el acceso de los depredadores a él es dificultoso. Es el ambiente

de nidificaciéon mas frecuente.

-en los montes: formaciones boscosas sobre tierras altas donde los nidos estan a salvo de
las inundaciones pero el acceso de los depredadores esta facilitado. La frecuencia de

nidificacidn en este ambiente es intermedia entre la de los embalsados y la de los bafiados.

-en los bafiados: los pastizales y pajonales de los banados representan el ambiente menos
apto para la nidificaciéon, ya que los nidos estdn igualmente expuestos a inundarse como a

sufrir depredacion. Es el ambiente de nidificacién menos frecuente.

En Argentina el ciclo reproductivo de ambas especies es anual y simultdneo (se
reproducen sincrénicamente una vez al afio) y el cortejo y la cdpula ocurren entre finales
de noviembre y principios de diciembre aunque pueden producirse desfasajes debido a
irregularidades en las precipitaciones y en el nivel de los cuerpos de agua. Entre principios
de diciembre y mediados de enero las hembras construyen nidos en forma de monticulo.
Después de unos dias, cada hembra realiza una Unica postura por la noche y deposita un
promedio de 35 huevos (Larriera et al., 2008) y cubre la camara de incubacién con restos
de vegetacidn, palos, mantillo y tierra. A fin de mantener la humedad del nido, la hembra
orina sobre él, y para aumentar su temperatura puede defecarlo para elevar la materia en
descomposicion, lo que produce calor. Después de una lluvia la hembra visita el nido y abre
pequefios huecos para acelerar la pérdida de agua. Regularmente y durante la incubacién
la hembra continda agregandole hojarasca al nido y permanece cerca para protegerlo. El
periodo de incubacion dura entre 65 y 90 dias, dependiendo de la temperatura.

Temperaturas de incubacién mayores aceleran el proceso, temperaturas bajas lo retardan
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(Pifa y Donayo, 2000). El embrién tiene la potencialidad de diferenciarse en cualquiera de
los dos sexos y, dependiendo de la temperatura durante el lamado Periodo Termosensible
(PTS) de laincubacidn, se diferenciard en macho o en hembra. Asi, una incubacion constante
a 33 °C produce 100% machos, a temperaturas de 29 y 31 °C sélo se producen hembras
(Pifa et al., 2003), mientras que a temperaturas intermedias entre 31 y 33 °C, se producen
ejemplares de ambos sexos. Las crias nacen en febrero-marzo y la hembra suele cuidar a su

progenie por lo menos durante el primer afio de vida.

Se estima que, en condiciones naturales, al finalizar el periodo de incubacién solo
eclosiona entre el 30 y el 50% de los huevos puestos en la temporada. Los recién nacidos,
con su pequefia masa corporal, quedan expuestos a depredadores como garzas, cigliefias,
zorros, iguanas, caranchos y toda clase de carnivoros del humedal. Por otra parte, las
primeras heladas en las poblaciones mas surefias sorprenden a los pichones con un peso
inferior a los 70 g, por lo que si no encuentran un lugar apto para refugiarse, dificilmente
superen el primer invierno. Raramente el 10% de los animales que nacen alcanza a cumplir
un ano. Esto explica la estrategia reproductiva de la especie que, como en el caso de la
mayoria de los reptiles, produce una fragil pero abundante descendencia, lo que garantiza
que al menos unos pocos lleguen al estado adulto (Larriera, 1991). Todos los cocodrilos
actuales y la gran parte de los reptiles tienen una gran pérdida de individuos durante el
proceso de incubacion y el primer afio de vida, en las situaciones mas optimistas se ha
calculado que entre el 90% y el 98% de los huevos depositados en una temporada muere
durante laincubacién o el primer afio de vida. Los factores mas influyentes en esta situacion
son la predacidn e inundacidn durante la incubacién y la sequia, frio y predacion durante el
primer afio de vida (Pifia et al., 2004). La explicacidon de la técnica de rancheo, practicada
por algunos centros destinados a la conservacidn y comercializacion de caimanes, se
sustenta sobre la base de la alta mortalidad inicial, sea en la etapa embrionaria o juvenil.
Esta técnica consiste en la recoleccidén de huevos de la naturaleza y su posterior incubacién
y crianza en cautiverio. Luego, se liberan a la naturaleza un nimero de caimanes mayor a la
cantidad que hubiese sobrevivido en condiciones naturales, y el excedente es destinado a

la produccion de cuero y carne con un enfoque de produccion comercial y ambientalmente
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sustentable, sin que ello afecte la biodiversidad o ponga en riesgo de extincidn a las especies

manejadas.

A fines de la década de 1970, las poblaciones de caimanes estaban diezmadas debido
principalmente a la caza furtiva y el comercio ilegal (Waller y Micucci, 1995). Luego de la
década de 1980 vy, luego de varias regulaciones infructuosas, se pudo implementar de
manera efectiva una prohibicién del transito, comercio y exportacion de pieles de yacarés
en Argentina; hecho que en sinergia con una caida en la demanda internacional favorecié
el comienzo de proceso de una lenta pero continua recuperacion de las poblaciones
naturales de yacarés en este territorio. En 1990 se iniciaron en el pais programas de
conservaciéon de Caiman latirostris (ej., en Santa Fe) basados en la técnica de rancheo. En
1997 la especie C. latirostris fue transferida del apéndice | al Il de la Convencidn
Internacional de Tréfico de Especies Amenazadas (CITES) para las poblaciones de Argentina.
Como resultado de la técnicas de rancheo, entre otras cosas, las poblaciones de caimanes
de Argentina han logrado recuperarse (en proceso aun) y hoy es un evento frecuente
observar individuos de ambas especies en los humedales del centro este y nordeste del pais,
asi como también la recuperacién de sus dareas histdricas de distribucién (Waller, 2002;
Prado, 2005; Larriera et al., 2008; Pifia et al., 2010). El problema al cual se enfrentan hoy en
dia las poblaciones no es la sobre-explotacidon ni la caza furtiva, sino el avance del
monocultivo de la soja y el asociado empleo de agroquimicos (Poletta et al., 2011), que
desplaza la ganaderia extensiva hacia tierras mas bajas, incrementando el drenaje de los
humedales ocupados por los caimanes y, consecuentemente, aumentando la presién sobre
el habitat. Sin embargo, se sostiene que la categoria del estado de conservacién de Caiman
latirostris y C. yacare en Argentina debe cambiar de Vulnerable a No Amenazada (Prado et

al., 2012).
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1.2.0bjetivos e hipdtesis de trabajo
1.2.1.0bjetivo general

La presente tesis doctoral se desarrolla en el marco de la necesidad de una mayor
informacién osteoldgica sobre los Alligatoroidea, particularmente de la variacién
morfoldgica del esqueleto a lo largo de la ontogenia, y de la incertidumbre taxonédmica
acerca de algunas especies de Caimaninae. El objetivo general de este trabajo es
comprender la diversidad morfolégica de este ultimo grupo para aportar a su conocimiento
sistematico previo y, de este modo, contribuir al conocimiento de la historia evolutiva de

los Alligatoroidea en general.

1.2.2.0bjetivos especificos

Se pretende realizar un estudio de ciencia basica que integre el conocimiento profundo
y detallado de la morfologia del esqueleto de Caiman y su variacién intra e interespecifica
observada a lo largo de la ontogenia pre y posteclosional, a fin de poner a prueba hipétesis
relacionadas con la sistematica y la historia evolutiva del grupo en este continente. Como
caso de estudio se tomardan las dos especies de Caiman que habitan en Argentina, Caiman
yacare y C. latirostris. De esta manera, se trabajard segun los siguientes objetivos

especificos.

O1-Analizar la morfologia del esqueleto de las especies C. yacare y C. latirostris y su

variacion ontogenética (pre y posteclosional) de forma cuali y cuantitativa.

0O2-Realizar un estudio comparado de la variacién de la morfologia craneana entre las
especies de Caiman seleccionadas utilizando morfometria lineal y geométrica, con el fin de
identificar los principales cambios morfoldgicos que operan en juveniles y adultos. Se
realizaran inferencias sobre la relacidn de la variacién observada con los cambios en la dieta

ocurridos durante la ontogenia.
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03-Definir y/o redefinir caracteres osteoldgicos que puedan ser utilizados en la puesta a
prueba de hipdtesis previas acerca de las relaciones filogenéticas de los caimanes (ej.,

monofilia del género Caiman).

0O4-Realizar un analisis morfoldgico integral de las especies de Jacarea, tanto extintas como
actuales, a fin de testear hipdtesis relacionadas con la diversidad taxondmica de su registro
fosil, de modo tal de realizar aportes al conocimiento de la historia evolutiva de los

alligatéridos sudamericanos.

1.2.3.Hipotesis

Las hipotesis a testear son las siguientes:

H1-Existe variacion morfoldgica intra e interespecifica en el esqueleto de Caiman latirostris

y C. yacare.

H2-La variacién morfoldgica craneana intraespecifica presente en Caiman latirostris y C.

yacare a lo largo de la ontogenia se vincula con cambios en la dieta.

H3-La diversidad taxondmica de algunos grupos de caimaninos (ej., Caiman) registrada en
el Nedgeno de América del Sur esta sobrestimada como producto de la falta de informacion

acerca de la variacion morfoldgica de las especies actuales.

I.3.0rganizacion del presente Trabajo de Tesis Doctoral

La presente tesis se ha estructurado en tres grandes partes. La primer y segunda parte
(Capitulos 1y Il) se desarrollan en el marco de los 01, 02 y 03, a fin de poner a prueba la H1
y H2. El Capitulo | se aboca al estudio embrionario y de la variacidon ontogenética inter e
intraespecifica del esqueleto de ambas especies de caimanes. El Capitulo Il aborda el
estudio morfomeétrico del craneo posteclosional de ambas especies y su variacién. En este
capitulo también se detallan los distintos métodos morfométricos aplicados y se discuten
sus ventajas y desventajas para su aplicacion en el andlisis de la forma del crdneo en

caimanes. La ultima parte (Capitulo Ill) se desarrolla en el marco del 04, a fin de poner a
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prueba la H3. Se interpretan los resultados obtenidos en los capitulos anteriores
comparando particularmente la morfologia craneana y su variacion ontogenética en
caimanes actuales y su impacto en la taxonomia de los caimaninos, actuales y extintos
(Caiman, Melanosuchus). Se discute la validez del uso de ciertos caracteres osteoldgicos en
la sistematica del grupo y se analizan casos puntuales en taxones extintos. Finalmente se

plantean las conclusiones finales de este trabajo y las perspectivas futuras.
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l.1.Introduccidn

El estudio embrionario en cocodrilos es un campo que siempre ha sido de interés para
los investigadores y se ha centrado tanto en la anatomia interna de las distintas especies
(ej., Parker, 1882a, b; Shiino, 1914; de Beer, 1937) como en la morfologia externa (ej.,
Clarke, 1891; Voeltzkow, 1902; Reese, 1915; Magnusson y Taylor, 1980; Ferguson, 1987;
Peterka et al., 2010). En cuanto a las estructuras analizadas, el crdneo es la porcion del
esqueleto que mas atencion ha recibido. Muchos de estos trabajos son generales (ej., Miall,
1878; Parker, 1882a; Meek, 1911; Shiino, 1914; de Beer, 1937; Miller, 1965, 1967,
lordansky, 1973; Bellairs y Kamal, 1981; Klembara, 1991) y otros se enfocan en estructuras
craneanas particulares (ej., Parker, 1882b; Meek, 1893; Goldby, 1925; Westergaard y
Ferguson, 1986, 1987, 1990; Klembara, 1993, 2001). Contrariamente, el estudio
embrionario del resto del esqueleto axial y del esqueleto apendicular es relativamente mas
escaso hasta el momento (ej., Kalin, 1929; Miller y Alberch, 1990; Rieppel, 1993a, b;
Vickaryous y Hall, 2008).

En relacidn a los caimaninos, la informacién de la anatomia embrionaria y su cambio a lo
largo de la ontogenia es practicamente nula. Si bien existen algunos trabajos que establecen
caracteres morfoldgicos externos para definir los distintos estadios embrionarios en Caiman
latirostris, C. yacare y Melanosuchus niger (ej., lungman et al., 2008; Joaquin, 2008; Vieira,
2011), pocos son los trabajos avocados al desarrollo ontogenético de cualquier estructura

esqueletaria (Campos Lima, 2010; Vieira, 2011).

Los caracteres del esqueleto y su variacidn inter e intraespecifica son utilizados en
estudios de sistematica filogenética. Asi, la informacion obtenida a partir del estudio de Ia
ontogenia puede ser fundamental para reconstruir la historia evolutiva y biogeografica de
un grupo. Como fue mencionado, la informacién actual disponible sobre el desarrollo
embrionario del esqueleto de los Caimaninae, asi como de su variacion a lo largo de la
ontogenia en general, es escasa e insuficiente, por lo que se necesitan mas estudios que

amplien el conocimiento que existe hasta el momento sobre esta tematica.
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En base a lo expuesto anteriormente, uno de los objetivos de este estudio es ampliar el
conocimiento sobre la variabilidad y desarrollo embrionario del esqueleto de los
Caimaninae, a fin de generar, entre otros temas, descripciones anatémicas mas detalladas
y exhaustivas. Con este fin, se tomaron como caso particular de estudio dos series
ontogenéticas embrionarias de las dos especies actuales de caimanes presentes en
Argentina, respectivamente, Caiman latirostris y C. yacare. Los caracteres aqui estudiados
y su variacion fueron considerados como fuente de potenciales caracteres para ser
aplicados en sistematica (ver Capitulo Il). Como parte de los resultados, el presente estudio
embrionario fue utilizado para discutir hipdtesis de homologia primaria (sensu de Pinna,
1991) de estructuras craneanas y postcraneanas que aun hoy en dia se debaten (ej., Miiller
y Albert, 1990; Buscalioni et al., 1997; Klembara, 2001; Vickaryous y Hall, 2010; Claessens y
Vickaryous, 2012).

I.2.Materiales y métodos

Se realizd un estudio sobre el desarrollo y la anatomia embrionaria del esqueleto de dos
series ontogenéticas de las especies Caiman latirostris y C. yacare, respectivamente. Para
esto se realizd una colecta de huevos, en el marco de dos campafias a la Estancia “El
Cachapé”, provincia del Chaco, en el mes de enero de 2012 y 2015. “El Cachapé” es un
establecimiento rural y refugio de vida silvestre que se ubica a unos 60 Km al noroeste de
la ciudad de Resistencia, cerca de la localidad La Eduvigis, sobre la Ruta 90, km 23 (Coord.
Lat S 26°53°31,97"" - Long O 59° 0°54.49""). Con el apoyo logistico del personal de este lugar
se muestrearon dos nidos por especie (el de C. yacare estaba sobre embalsado y el de C.
latirostris en bafiados) y se colecté la totalidad de los huevos. A medida que los huevos eran
retirados del nido, éstos iban siendo marcados con un marcador indeleble para conservar
su posicion original durante el transporte. Los huevos fueron transportados hasta el Museo
de La Plata con el permiso de la Direccién de Fauna y Areas Naturales Protegidas de la
provincia de Chaco (Guia de Transito N° 4701), donde los embriones fueron depositados

una vez concluido el estudio. Los huevos fueron desarrollados en incubadoras, una por
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especie, que consistieron en un gran recipiente plastico que contenia agua y otro recipiente
dentro, de menor tamafio conteniendo vermiculita humedecida en su interior, la cual actué
como medio de incubacion (Pifia et al., 2004). Sobre la vermiculita se ubicaron los huevos
conservando la misma posicidon que tenian en el nido (marca en posicién dorsal). Todo este
sistema permanecio cerrado y ajeno a las condiciones del medio exterior. Sus condiciones
de humedad relativa (95%) y temperatura (30°Ct1) se mantuvieron controladas vy
constantes durante todo el periodo de incubacién. Para medir la humedad se usé un
higrometro y para mantenerla invariable se rociaron con agua los huevos dos veces por dia,
todos los dias. Para calcular y conservar la temperatura, se usé un termémetro y se adosé
a cada incubadora un calentador de acuario con termostato incluido que calentaba el agua

y se detenia cuando llegaba a la temperatura que se le habia indicado.

Los huevos fueron anestesiados con pentobarbital sédico y sacrificados dia a dia, uno
por especie (0 mas en el caso de que el embridn no fuera viable), durante los dias que duré
la gestacion. Los embriones se fijaron y conservaron individualmente en frascos rotulados
con una solucién de formaldehido 5% alcalinizado con carbonato de calcio hasta antes de
la tincion. Posteriormente se determind el estadio de cada ejemplar y la muestra de
embriones fue ordenada por especie segun la tabla de desarrollo de lungman et al. (2008),
a partir de su anatomia externa (ver mas abajo). Luego para la apropiada observacién de
hueso y cartilago los embriones fueron preparados segun la técnica de doble tincion y
diafanizacion de Taylor y Van Dyke (1985). Para esta técnica, se retiraron los embriones de
la solucion en la que se encontraban (para su fijacidn) y se pusieron en otra que contenia
alcohol 70%. Posteriormente, se los pasd a otra solucion de alcohol 96% y luego a otra con
alcohol absoluto (100%). Estos pasos iniciales en los cuales se pasan los materiales de
estudio por distintas soluciones con un grado creciente de concentracion de alcohol son
para deshidratar a los embriones y evitar que quede demasiada agua en los tejidos. De este
modo se evita que el calcio del esqueleto en formacidn se pierda por accion acida del acido
acético que se usard mas tarde en la tincion con Azul de Alcian. En el paso siguiente se
embeben los embriones en Azul de Alcian (dcido acético, alcohol absoluto y tintura Azul de

Alcian) por doce horas. Seguidamente se sumergen los embriones por 48 horas en KOH 1%
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con el fin de neutralizar el 4cido que pueda haber quedado en los tejidos. Finalmente se
deja entre 3 y 24 horas en tincidon de Rojo de Alizarina para teiir los huesos. Luego se
sumergen nuevamente los embriones en una solucion de KOH al 1% vy se los deja ahi hasta
que finalmente el material se diafaniza y la vision de los huesos y cartilagos es éptima. Una
vez diafanizados se colocé a cada uno de los embriones separadamente en frascos con
glicerina con cristales de timol para evitar el desarrollo de hongos que arruinen el material.
Las estructuras cartilaginosas del esqueleto se observan de un color celeste/azul (Azul de
Alcian) y las estructuras éseas toman color rojizo (Rojo de Alizarina). Los huesos condrales
(ver definicion mas abajo) pasan por una etapa inicial cartilaginosa (color celeste/azul) y
luego al osificar toman tincién rojiza. En muchos casos (ej., huesos condrales del craneo)
fue posible la visualizacion del proceso inicial de formacién del hueso mediante la aparicién
temprana de un area mas clara en el cartilago (azul), previo a la aparicion del color rojo
(osificacidn). En relacidn a los huesos dérmicos (ver definicion mas abajo) del craneo, estos
presentan inicialmente una coloracién que varia entre un celeste muy tenue (casi
imperceptible) hasta uno intenso. Posteriormente en el desarrollo, a medida que comienza
su osificacion, adquieren coloracion rojiza. Cabe aclarar que el patron de osificacion
(distribucién de color rojo en el elemento 6seo) en un hueso dérmico y en uno condral son

ligeramente diferentes.

El material utilizado se encuentra depositado en la coleccidn de Herpetologia del Museo
de La Plata bajo los numeros de coleccidon R.6490 para Caiman yacare y R.6491 para C.
latirostris. Hay un orden interno dentro de cada serie ontogenética en la cual el nombre de
la especie se abrevia y se escribe primero (CY=C. yacare; CL=C. latirostris), seguido por el
numero de estadio y luego, separado por un guion, el nimero de ejemplar dentro de cada
estadio para cada especie (Tabla | 1). Se utilizaron 37 embriones de C. latirostris y 34 de C.
yacare. A pesar de que varios individuos fueron excluidos de la muestra debido a que no se
desarrollaron correctamente (ya sea por traslado, incubacion artificial o causas naturales;
Larriera e Imhof, 2006), este hecho no afectd el desarrollo ulterior de este estudio. Es
interesante comentar que en dos casos, un huevo contuvo en su interior 3 embriones vy, en

otro caso, 2 embriones. Ademas, para hacer muchas de las comparaciones anatémicas con
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individuos adultos, se utilizé material fotografico de cocodrilos perteneciente a la base de
datos de uno de los directores (Dra. Paula Bona). Estos materiales se encuentran alojados

en distintos repositorios del pais y de Alemania.

No pudieron ser muestreados los estadios 17 al 19 en C. latirostris y los estadios finales
de C. yacare (estadios 26 a 28) por cuestiones de disponibilidad de material. En el caso de
C. latirostris no se describe el estadio 26 debido a que no se observd la erupcidn de los

dientes, por la cual se caracteriza dicho estadio.

Con los materiales preparados se realizaron las descripciones del esqueleto cartilaginoso
y 6seo y se establecieron las secuencias de osificacion de las distintas estructuras por
estadio para cada especie (Tabla | 1). Para las observaciones y dibujos realizados se utilizd
un estereomicroscopio Zeiss equipado con cdamara clara y una lupa NIKON Stereo
Microscope SMZ745/SMZ745T con una fuente de iluminacién NIKON NI-150 Illluminator.
Las fotografias fueron obtenidas mediante una cdmara Nikon D40 y se incluyd una escala

en cada una de ellas.

El criterio utilizado para las divisiones del esqueleto fue el tradicional (Gavrilov, 1959;
Grassé, 1975; Liem et al., 2001): esqueleto axial (craneo, costillas, vértebras, esternén y
gastralia) y esqueleto apendicular (cinturas y miembros). Para la descripcion del
condrocraneo se siguid la terminologia utilizada por de Beer (1937), para el aparato

hiobranquial a Schumacher (1973) y para el resto del esqueleto a Romer (1956).

La regidn dtica y la occipital del condrocraneo fueron descriptas juntas por una cuestion
de simplicidad descriptiva e interpretativa, al igual que otros autores lo han hecho para
otros reptiles (ej., Rieppel y Zaher, 2001). En relacién a la cintura pectoral, en las
descripciones prefirid utilizarse simplemente el término coracoides para describir el
elemento ventral de esta cintura y de este modo no adentrarse en cuestiones de
homologias (Vickaryous y Hall, 2006). Por el momento, y en base a los resultados aqui
obtenidos, no puede hacerse un mayor aporte en cuanto a las homologias del elemento
coracoideo en cocodrilos, mas alld de las contribuciones ya hechas en este tema (ej., pre

y/o metacoraciodes, ver discusion).
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Los huesos se clasificaron segun su modo de osificacion siguiendo a Romer (1956) y Hall
(2005, 2007). Por un lado, se consideraron los huesos dérmicos, de membrana o
intramembranosos que se forman directamente sobre tejido conectivo, sin pasar por una
fase de cartilago. Por otro lado, los huesos condrales, endocondrales o de reemplazo los
cuales se forman reemplazando al tejido cartilaginoso preexistente. La osificacidn indirecta
mas comun es la endocondral aunque existen otros modos de formacion del hueso (Hall,
2005) como por ej., los sesamoides (ej., Vickaryous y Olson, 2007; ver mas adelante). La
osificacién de tipo pericondral, por su parte, es considerada por muchos autores como un
tipo de osificacién dérmica (ej., Hall, 2005, 2007), por ser el pericondrio una membrana que

se transforma en periosteo (ver a continuacién).

En el caso de la formacidn de huesos largos existen ambos tipos de osificacion, peri y
endocondral. El pericondrio es un tejido fibroblastico que envuelve el rudimento de
cartilago y tiene la bipotencialidad de diferenciarse en células progenitoras de cartilago y
hueso. En la di&fisis del hueso, el pericondrio va a generar osteoblastos, los cuales van a
generar finalmente el tejido dseo. La depositaciéon de hueso en este caso (sin molde de
cartilago) ocurre subperiostialmente, capa tras capa alrededor del tejido existente
(osificacidon pericondral) y seria estrictamente un tipo de osificacion intramembranosa. En
las epifisis, el pericondrio se diferencia en condroblastos que luego formaran condrocitos y
éstos a su vez formaran cartilago. El cartilago aqui formado serd remplazado por hueso

posteriormente en el desarrollo conformando una osificacién endocondral (Hall, 2007).

En el resto de los huesos del esqueleto (ej., vértebras, cinturas) se desconoce la
contribucién del pericondrio a la formaciéon de periostio, el cual formara hueso
intramembranoso. Por lo tanto no puede establecerse si existe solo hueso endocondral o

también existe algln aporte de hueso intramembranoso.

Debido a que este tépico va mas allad de los objetivos de esta tesis, en este trabajo no se
van usar los términos endo y pericondral desde el punto de vista histolégico de su modo de
osificacion, sino desde el punto de vista anatdomico de su modo de osificacion. Por lo tanto,
osificacién pericondral serd aquella en la que la formacién del hueso ocurre en la periferia

del elemento cartilaginoso (ej., diafisis de elementos largos) y la endocondral aquella en la
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cual el hueso se forma en el centro del elemento y se conforma un elemento macizo (ej.,

porcién condral de la interclavicula).

Los sesamoides son elementos esqueléticos que se desarrollan dentro de una banda
continua de tejido conectivo regular denso (tenddén o ligamento) adyacente a una
articulacion o unién (Vickaryous y Olson, 2007; para otras definiciones ver Hall, 2005) que
pasan siempre por un estado cartilaginoso y en algunos casos osifican (Hall, 2005). Romer
(1956) coincide con esta definicion y como el elemento que él describe como pisiforme en
el carpo del miembro anterior cumple con esta definicion, el pisiforme sera considerado
como un sesamoide en las descripciones del autopodio a lo largo de esta tesis (Botelho et
al., 2014). Ademas, por su posicion topografica puede establecerse su homologia con el

pisiforme descrito por Romer (1956).

Por cuestiones de disponibilidad, conservacidn y practicidad para observar el material,
para las descripciones del neurocraneo se utilizaron solamente los especimenes cuyo
craneo estaba bien condrificado y sin mucha cobertura désea. Estos fuerdn CL-20, CL-22-2 y
CL-22-4 de C. latirostris, y CY-17/18-1-CY-20 e CY-22-1 de C. yacare. Ciertas estructuras del
neurocraneo, como por ej., el techo sindtico o los foramenes hipoglosos, también pudieron
describirse en especimenes de estadios mas avanzados de ambas especies. Para el resto de
las descripciones del esqueleto se utilizd la muestra completa de embriones de ambas

especies.

Los resultados aqui encontrados presentaron varias diferencias con el trabajo hecho por
Campos Lima (2010) quien realizé un estudio de ontogenia embrionaria del esqueleto de C.
yacare. Cabe mencionar que Campos Lima (2010) adquirié huevos de C. yacare en un area
de reproduccién natural en Mato Grosso do Sul, Brasil, los mantuvo bajo un sistema de
incubacién semiartificial con una temperatura media de 32,3°C (+0,5°C), los removid cada

tres dias desde el inicio del desarrollo hasta la eclosion y luego los fijo.

Finalmente, ciertos rasgos no pudieron ser analizados, tanto por disponibilidad vy
conservacion del material como, en algunos casos, por una mala tincién de los mismos.

Entre ellos estan, por ejemplo, la morfologia de las facetas articulares de las vértebras (ej.,
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tipo de vértebra segun la morfologia del cuerpo vertebral), la perforacién del acetabulo y el

estudio detallado (principalmente fordmenes) del lateroesfenoides.

l.2.1.Determinacion de estadios embrionarios

Para la determinacion de los estadios embrionarios se consulté la bibliografia disponible
para Crocodylia en general (ej., Magnusson y Taylor, 1980; Ferguson, 1985, 1987; lungman
et al., 2008; Joaquin, 2008; Vieira, 2011) y se seleccionaron los trabajos que tratan las
especies de cocodrilos filogenéticamente mas cercanas a las estudiadas en esta tesis. En
base a las diferentes propuestas se trataron de establecer los distintos estadios
embrionarios. Se llegd a la conclusién de que el trabajo de Ferguson (1985, 1987) y el de
lungman et al. (2008) presentan el sistema de ordenacién de estadios embrionarios mas
apropiado en relacién a lo aqui observado. Esta concordancia se debe a que lungman et al.
(2008) estudian a una de las dos especies abordadas en esta tesis (C. latirostris) y basan su
investigacion en la de Ferguson (1985, 1987), el cual basé sus estudios en varias especies
de cocodrilos como por ej., Alligator mississippiensis, Crocodylus johnstoni y C. porosus.
lungman et al. (2008) concluyen que, no obstante ciertas pequefias diferencias, sus
resultados basicamente coinciden con lo hecho previamente por Ferguson (1985, 1987). En
consecuencia, se decidié utilizar esta ultima publicacion para el establecimiento de los
estadios embrionarios. Una importante diferencia encontrada entre el trabajo Ferguson
(1987) y el de lungman et al. (2008) concierne al patréon de pigmentacion del cuerpo.
lungman et al. (2008) observan que la pigmentacién aparece en la regidon dorsal del cuerpo
y se extiende ventralmente (en concordancia con lo visto en esta tesis), mientras que
Ferguson (1987) observa lo contrario (proceso en sentido ventrodorsal) en las especies que
él estudié. Otra diferencia se relaciona con la erupcion de los dientes que ocurre en el
estadio 26 de Crocodylus johnstoniy C. porosus (no sucede en A. mississipiensis) pero no se
observa en C. latirostris previo a la tincion. Por este motivo, no se identifica el estadio 26 en
C. latirostris y la secuencia en esta tesis pasa del estadio 25 al 27-28 cuando adquiere
caracteristicas de estos ultimos. Los estadios 27 y 28 se relacionan con la reabsorcién del

vitelo y, al ser tan similares, no fue posible diferenciarlos y se analizaron conjuntamente.
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Ademas, lungman et al. (2008) establecen un estadio 17 y 18 mixto en contraste con
Ferguson (1987) que los diferencia. Por lo tanto, siguiendo a lungman et al. (2008), en C.
yacare se establecio el estadio 17/18. A pesar de ciertas diferencias, como las mencionadas
anteriormente, los resultados de lungman et al. (2008) y Ferguson (1987) son bdsicamente
concordantes. En cambio, el resto de las publicaciones en embriones de caimaninos
(Joaquin, 2008; Vieira, 2011), si bien se basan en el trabajo de Ferguson (1985), presentan
en muchos casos descripciones vagas y ambiguas lo que no permitid establecer los estadios
con certeza en esta tesis. Ademas, en el caso de Vieira (2011) se utilizan caracteristicas
como la coloracién o los patrones de escudos nucales que varian interespecificamente y
gue, por lo tanto, no pudieron ser aplicados con las especies de caimanes estudiadas en

esta tesis.

I.3.Resultados

1.3.1.Esqueleto axial
1.3.1.1.Craneo
1.3.1.1.1.Condrocraneo
1.3.1.1.1.1.Neurocraneo

Region etmoidea

Esta regidn ocupa aproximadamente una tercera parte del largo total del condrocraneo
(5,5/15,5 mm en CL-22-4) y estd definida por la posicién y desarrollo de las capsulas nasales.
Estas son alargadas anteroposteriormente y su pared media contacta intimamente con la
de la cdpsula contralateral constituyendo el septo nasal (Figs. | 1A y | 2A). Este es un
crecimiento dorsal de la trabécula comin y constituye una continuacién, sin limite
aparente, del septo interorbitario. Se continda dorsal y lateralmente con el cartilago
parietotectal, el cual actua tanto de techo como de pared lateral de ambas capsulas. En

ambas especies el espesor del septo nasal se incrementa de anterior a posterior y de dorsal
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a ventral para expandirse lateralmente y, a este nivel, continuarse con la lamina transversal
anterior, conformando el piso de la capsula (Figs. | 1B y | 2B). La altura del septo aumenta
progresivamente desde su parte anterior hasta el punto donde comienzan los cartilagos
esfenoetmoidales. A partir de aqui, su altura disminuye levemente y luego aumenta hasta

donde empieza el plano supraseptal (Figs. | 2Cy | 3A).

En vista dorsal se aprecia que la unién techo-piso de la cdpsula nasal se da lateralmente
a nivel del margen posterior de la fenestra narina, justo donde la porcién descendente del
cartilago parietotectal se continta con la [dmina transversal anterior (zona anular) (Figs. |
1A, 1 2A, Cy | 3A). La fenestra narina es un espacio abierto que ocupa casi la mitad anterior
dorsal y lateral de la capsula (Figs. | 1A, 2A, Cy 1 3A). Se delimita anteriormente por la cépula
nasal (no desarrollada en CY-18-2), medial y posteriormente por el cartilago parietotectal y
ventralmente por la ldmina transversal anterior. Tal amplitud de la fenestra hace que la
zona anular, muy conspicua en otros reptiles, esté poco desarrollada en las especies aqui
estudiadas. El margen dorsomedial de la cépula nasal proyecta un proceso alar dirigido
posteriormente, el cual solo es visible en vista lateral (Figs. | 2C y | 3A). La porcidn anterior
del piso nasal es visible a través de la fenestra narina (Figs. | 1A, | 2A, C y | 3A). Alli se
distingue el foramen apical, pequeno y redondeado, para el paso de la rama nasal media
del nervio profundo (ramus medialis nasi, rama media del nervio oftdlmico profundo, ver
Klembara, 1991: 112). Dorsalmente, cada cartilago parietotectal es abovedado y la unién
medial entre ellos establece un surco. El cartilago parietotectal se proyecta posteriormente
en el cartilago esfenoetmoidal el cual, a su vez, se continta con el plano supraseptal de la
region orbitotemporal (Figs. 1 1A, 1 2A Cy | 3A). Entre el cartilago esfenoetmoidal y el margen
dorsal del septo nasal se encuentra el amplio espacio de la fenestra olfatoria (Figs. | 1Ay |
2A). Entre el cartilago esfenoetmoidal y la postconcha queda delimitada una fenestra
estrecha y alargada, la fenestra lateral (imperceptible en CY-17/18-2 y dificil de ver en CY-
17/18-3) (Figs. | 1Ay | 2A). Finalmente, la concha, de menor tamafio, y la postconcha, mayor,
son visibles como dos abultamientos laterales al cartilago parietotectal (concha) y a la
fenestra lateral (postconcha), separadas ambas mediante una escision vertical, el aditus

conchae (Figs. 1 1A, 2A, Cy | 3A).
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En la vista ventral de la region nasal se encuentra la lamina transversal anterior, la cual
forma el piso de la porcién media anterior de cada capsula (Figs. | 1By | 2B). A medida que
progresa el desarrollo, la [dmina transversal anterior ocupa proporcionalmente un espacio
mayor. Esta es arqueada y su extremo anterior redondeado acompafia la forma de la cépula
anterior que se proyecta dorsalmente de ella (Figs. | 1B, 1 2B, Cy | 3A). La ldamina transversal
anterior no presenta cartilago ectocoanal, como ocurre en otros reptiles (ej., ofidios, de
Beer 1937: 248: lamina 90), ya que el drgano de Jacobson (al cual este cartilago delimita) se
encuentra reducido en cocodrilos. Cada foramen apical se ubica lateral al septo nasal justo
en el punto donde se proyecta el proceso prenasal (Figs. | 1B y | 2B). Este proceso, impary
de seccidn redondeada, recuerda una varilla que se adelgaza hacia su dpice y que en su
trayectoria anteroventral se curva abruptamente en sentido ascendente (Figs. | 2Cy | 3A).
Su extremo anterior no sobrepasa anteriormente ni alcanza a contactar a la cépula nasal.
Por detrds de cada foramen apical, la lamina transversal anterior se proyecta en un cartilago
paraseptal par, corto y de apice agudo, dirigido hacia el espacio de la fenestra basal (coana)
(Figs. | 1B y | 2B). Esta fenestra es angosta anteriormente, entre la trabécula comin y la
[dmina transversal anterior, y amplia posteriormente, entre la trabécula comin y ambas
conchas nasales. La fenestra basal esta delimitada posteriormente por la [dmina orbitonasal
(Figs. 11B y 1 2B, C). En esta vista se aprecia mejor la complejidad de la concha y postconcha
nasales, las cuales corresponden a espacios cartilaginosos que alojan diverticulos del saco
nasal y abren al exterior mediante el aditus conchae. La concha es visible como un
abultamiento anterior al aditus, mas pequeno que la postconcha. La concha nasal se
proyecta medialmente y ocupa parte del espacio de la fenestra basal dividiéndola
parcialmente en dos porciones, una anterior y una posterior mas alargada y ancha (Figs. |

1A, By | 2A-C).

En vista lateral, y salvo por la existencia de un foramen epifanial (Figs. | 3A y | 2C), se
observan las mismas estructuras que ya se describieron en las otras vistas. En la zona
anterior de esta regidén se observa la superficie redondeada de la cépula nasal con el
proceso alar y la trayectoria curva del proceso prenasal. A través de la fenestra narina se

distingue la porcion anterior del septo nasal y parte de la ldamina transversal anterior.
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Posterior a esta fenestra se distinguen los abultamientos de la concha y la postconcha,
ambos separados por el aditus conchae. El aditus deja ver en su porcién mas dorsal un
foramen que, en principio, se considera que se trata del foramen epifanial (ver discusién).
La postconcha es la porcidn mas posterior de la cdpsula nasal y dorsal a ella corre el cartilago
esfenoetmoidal. Su porcion ventromedial se conecta con la lamina orbitonasal y ésta ultima

con el septo nasal.

Region orbitotemporal

En vista dorsal esta region abarca desde la lamina orbitonasal hasta la porcién de craneo
gue se levanta a partir de la estructura conformada por la cresta sellar. En vista lateral

abarca desde la zona posterior de la postconcha hasta la fenestra proética.

En vista dorsal, dada la ausencia de frontales y parietales aln no osificados, el craneo
permanece membranoso constituyendo una amplia fenestra frontoparietal. A través de ella
es posible distinguir la mayoria de las estructuras laterales y del piso de la regién
(fordmenes, fenestras, tenias, pilares, trabéculas y trabécula comun) (Figs. | 1A y | 2A). El
septo interorbitario es la continuacién posterior del septo nasal. Crece dorsalmente desde
la trabécula comun y diverge dorsal y lateralmente conformando un area cartilaginosa a
cada lado, el plano supraseptal (Figs. | 1Ay | 2A). Su margen dorsal crece en altura a lo largo
de la zona que contacta con el plano supraseptal. A partir de aqui se curva
posteroventralmente de manera repentina hasta finalizar delante de la fenestra hipofisaria
(Figs. 1 1C y I 2C). Su espesor casi no varia en sentido anteroposterior pero aumenta en
sentido dorsoventral. La porcidn posterior del plano supraseptal esta perforada por tres
fenestras y un foramen (Figs. | 1A, Cy | 2A, C). La mayor, mas dorsal y lateral es la fenestra
epioptica. Ventral y medialmente se encuentran la fenestra optica, anteriormente, vy la
fenestra metdptica, posteriormente. La fenestra dptica estd limitada ventralmente por el
septo interorbitario mientras que la fenestra metodptica se delimita ventralmente por las
trabéculas. En el area cartilaginosa delimitada por estas tres fenestras y por el pilar antético
abre el foramen troclear. Este foramen se encuentra dividido, del lado derecho o izquierdo,

parcial o enteramente en dos orificios en algunos ejemplares de Caiman yacare (CY-17/18-
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3, CY-18-1, CY-18-2) y tiene un diametro varias veces mayor que en C. latirostris. Las areas
de cartilago que delimitan todas estas aberturas son la tenia marginal (margen dorsal de las
fenestras epidptica y proodtica y del pilar antdtico), la tenia medial (separa las fenestras
epidptica y 6ptica), el pilar antético (separa la fenestra prodtica de la epidptica y del
foramen troclear) y el pilar metéptico (separa la fenestra dptica y metdptica). El sector
inferior del pilar metéptico en C. yacare tiene una proyeccidn anterior hacia la fenestra
Opticay otra posterior hacia la fenestra metéptica (Fig. | 3B). La fenestra prodtica se delimita
anteriormente por el pilar antético, ventromedialmente por las trabéculas, dorsalmente
por el extremo posterior libre de la tenia marginal (que por no cerrarla completamente en
realidad corresponderia llamarla fisura prodtica en vez de fenestra prodtica; de Beer, 1937)
y posteriormente por la porcién anterior de la capsula auditiva. La tenia marginal es una
banda cartilaginosa planay larga que forma el borde dorsolateral de la cavidad craneana. A
medida que crece hacia atrds desde el plano supraseptal va ensanchandose hasta
proyectarse en un extremo libre que sobrepasa el nivel de la pila antética y se solapa
lateralmente con el tercio anterior de la capsula auditiva (Figs. 1 1A, Cy | 2A, C). En la mayoria
de los ejemplares de estadios tempranos de C. yacare (n=6; estadios 17/18, 19, 20y 22) las
fenestras dptica y epidptica alcanzan el mismo nivel de extensién anterior cuando se las
observa en vista dorsal. Esto no se verifica en el estadio 18 (n=2) donde la fenestra dptica
sobrepasa anteriormente a la epidptica (Fig. | 3C). En C. latirostris (n=3; estadios 20 y 22)

también se ve esta variacion.

En vista ventral se distingue el par de trabéculas cortas que convergen medial y
anteriormente en una trabécula comun, larga, que se extiende hasta el piso de la regién
etmoidea (Figs. | 1B y | 2B). El dngulo trabeculopolar (Fig. | 2C) se encuentra bien marcado
en CY-17/18-1, CY-17/18-3 y CY-18-1 y no se pudo determinar en CY-17/18-2. En CY-18-2 el
condrocraneo comienza a alinearse y en CY-19, CY-20 y CL-20, este angulo desaparece
completamente. Entre las trabéculas y una barra transversal de cartilago, la cresta sellar,
gueda delimitada la fenestra hipofisaria de forma triangular. En la base de la cresta sellar, a
cada lado de la fenestra hipofisaria, se ubica el foramen por donde pasa el nervio abducens.

En estadios tempranos (visto en CY-22-1, CL-22-4, CY-18-2, CY-19, CY-20 y CL-22-2) se
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observa un proceso basitrabecular en forma aproximada de “Y” fusionado al extremo libre
de cada trabécula. Este se dilata y aplana distalmente (proceso infrapolar) a medida que se
dirige posterior y ventralmente hacia la porcién coclear de la cdpsula auditiva (Figs. | 1B y |

2B).

En vista lateral de Caiman yacare, el margen dorsal del primer tramo de la tenia marginal
se curva ventralmente y luego dorsalmente, describiendo una pequefia muesca a nivel del
borde dorsal de la fenestra epidptica; ésta es leve en C. latirostris (Figs. | 1A, Cy | 2A, C).
Posteriormente, a nivel de su tramo posterior libre describe otra muesca mds pequeia en

las dos especies.

Regidn dtico-occipital

Esta regidn se extiende desde la pila antética hasta el condilo occipital y comprende las

capsulas auditivas, la placa basal y el techo sinético.

En vista dorsal, el espacio abierto entre las capsulas auditivas corresponde a la porcién
posterior de la fenestra frontoparietal, la cual se encuentra delimitada a este nivel por el
borde dorsal de las capsulas (lateralmente) y por el techo sindtico (posteriormente) (Figs. |
1Ay | 2A). El techo comunica ambas caras posteriores de las capsulas entre si. El desarrollo
comienza en el estadio 18 con la formacidn de dos lenglietas de cartilago que se proyectan
medialmente desde la porcidon inferior de la pared posterior de cada capsula auditiva. En
los siguientes estadios se observa la unién media de ambas lenglietas conformando un
techo completo de aspecto subrectangular. El desarrollo ulterior procede mediante la
extensién del margen anterior del techo que primero resulta céncavo con dos proyecciones
laterales (estadios 19, 20 y 21) (Fig. | 1A). Estas proyecciones contindan su desarrollo
sobrepasando en altura el margen dorsal de las capsulas auditivas y se curvan medialmente.
El patron final del techo sindtico de esta especie se logra en los estadios 22 y 23 con la
formacién adicional de dos proyecciones medias redondeadas que se dirigen anteriormente
desde el margen anterior del techo (Figs. | 2A y | 3D). En algunos casos (ej., CL-22-10, CL-22-
11, CY-23-9, CY-23-12, CY-23-13) las proyecciones medias se fusionan con las proyecciones

laterales (Fig. | 3E). La capsula auditiva tiene forma arrifionada que, en vista lateral, tiene
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una seccioén dorsal con un largo anteroposterior mayor que la seccién ventral (Figs. | 1C, |
2Cy 1 4A). La cdpsula estd arraigada a la porcidn anterior de la placa basal mediante un Unico
pilar de cartilago (Figs. | 1A, | 2A, 1 4B y | 5). Dorsal y posteriormente, cada cdpsula se
comunica con su par mediante el techo sinético (Figs. | 1Ay | 2A). Anteriormente, la capsula
se separa de las estructuras orbitales mediante una amplia fisura prodtica y a este nivel,
dorsalmente, el margen anterior de la capsula se solapa con la porcién mads posterior de la
tenia marginal (Figs. | 1A, C, | 2A, C). La pared lateral de la cdpsula estad contorneada dorsal
y posteriormente por la cresta pardtica (Figs. | 1A, Cy |1 2A, C). La pared lateral de la capsula,
justo por delante de la rama descendente de la cresta, estd perforada por dos fordmenes
de aspecto oval, uno anterodorsal (fenestra oval) y otro posteroventral (foramen
perilinfatico) (Figs. |1 1C, 1 2C y | 4A). La fenestra oval estd casi totalmente cubierta por la
parte basal de la columela que apoya en ella. En la pared medial de la capsula abren tres
foramenes, uno posterior y dorsal, bastante amplio (foramen endolinfatico) y los otros dos
(fordmenes acusticos anterior y posterior) ubicados cerca del margen ventral de la capsula
justo al nivel del pilar que une a ésta con la placa basal (Figs. | 4B y | 5). El foramen facial,
redondeado y mds pequefio que el acustico anterior, abre aproximadamente a la altura de

éste Ultimo pero en el pilar que une a la capsula con la placa basal.

La placa basal esta recorrida axialmente por el canal notocordal que disminuye su ancho
anteriormente y llega hasta la fenestra hipofisaria penetrandola (en cocodrilos la fenestra
basicraneana no se forma) (Figs. | 1Ay | 2A). Lateralmente, la placa basal esta perforada por
los foramenes hipoglosos, ubicados a cada lado del canal notocordal y orientados
anteroposteriormente (Figs. | 1C y | 2C). El niUmero de estos fordmenes resulta variable
durante el desarrollo. Por ejemplo, en los tres ejemplares del estadio 17/18 de C. yacare se
observan cuatro fordmenes, los dos anteriores apenas perceptibles, el siguiente mas grande
y parcialmente subdividido (probablemente formado por la unién de dos foramenes), y el
mas posterior con un tamafio similar al tercero. En el estadio 18 de la misma especie
persisten solo tres foramenes debido a que uno de los fordmenes anteriores se perdid. Este
proceso de pérdida de los fordmenes anteriores culmina en los siguientes estadios (19, 20,

21, 22) donde persisten solo dos foramenes de tamafio similar, que corresponden al 3°y 4°.
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En Caiman latirostris (estadios 20 y 22, n=2) se ven tres foramenes, que corresponden a los
foramenes 2° al 4° de la serie completa. En el restante ejemplar del estadio 22 se observan
solo dos fordmenes, el 3° y 4°, conformando la condicidn definitiva del condrocraneo de la

especie.

En vista ventral se distingue la placa basal, el proceso subcapsular y el piso de la cdpsula
auditiva (porcion coclear) (Figs. | 1B y | 2B). La porcidon coclear de la capsula auditiva esta
conformada por un proceso masivo, aparentemente cilindrico en seccién transversa que
nace en la porcién posterior del piso de la cdpsula auditiva y la recorre hasta alcanzar el
proceso infrapolar pero sin contactarlo. En su trayecto desarrolla una curvatura medial y
ventral y su extremo anterior libre remata en una estructura similar a un céndilo. Entre la
capsula auditiva y la placa basal se abre la fisura metdtica que es una abertura alargada
axialmente y ubicada debajo del drea donde la capsula se une a la placa basal, justo lateral,
dorsal y anterior a los fordmenes hipoglosos (Figs. | 1C, | 2C, | 4 y | 5). Por la parte mas
posterior de la fisura metdtica pasan los nervios glosofaringeo, vago y espinal accesorio
(nervios craneanos IX, Xy XI, respectivamente). El proceso subcapsular es una prolongacién
dorsal de la placa basal, también ubicado por delante de los foramenes hipoglosos, que se
extiende por debajo de la capsula auditiva y de la fisura metdtica. Ventralmente las capsulas
estan unidas por el arco occipital completando asi el anillo que encierra al foramen magno
(Figs.11By | 2B). El foramen magno (todavia no cerrado dorsalmente por el techo en estadio
18 de C. yacare) queda en posicidn oblicua y tiene una forma circular/romboidal. Debajo
del mismo se desarrolla el Unico céndilo occipital, el cual es una continuacién posterior de

la placa basal y rodea a la notocorda.

1.3.1.1.1.2.Esplacnocraneo

Arco mandibular

El arco mandibular se compone de una porcién ventral que conforma la mandibula, el
Cartilago de Meckel, y una porcién dorsal, el palatocuadrado, que aunque masiva se halla

reducida a las adyacencias de la capsula auditiva.
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El Cartilago de Meckel esta compuesto por dos ramas delgadas y de seccién cilindrica
que se reunen anteriormente en la linea media mediante una sinfisis mandibular
cartilaginosa (Figs. | 6A y | 7A). Cada rama corre en direccidon anteroposterior de manera
casi rectilinea y a nivel de la sinfisis presenta un abultamiento triangular. Entre esta
protuberancia y el resto de la rama mandibular hay una pequefa constriccién lateral (Figs.
| 6B y | 7B). La protuberancia y la constriccion comienzan a desarrollarse en los estadios
17/18 y 18 de Caiman yacare, mientras que en C. latirostris ya se encuentran formadas en
los estadios mas tempranos disponibles para esta especie. La sinfisis entre ambos cartilagos
se extiende del tercer al cuarto alvéolo o diente en formaciéon (Fig. | 8A). El extremo
posterior y mas dorsal de cada rama constituye la region articular, que es de forma irregular
y tiene el eje anteroposterior mayor. Esta region se prolonga posteroventralmente vy
levemente hacia medial conformando el proceso retroarticular, el cual es de
aproximadamente del mismo largo que la porcidn articular, pero se dispone de forma mas

vertical (Figs. | 6Ay | 7A).

El palatocuadrado apoya sobre la pila antdtica, el foramen prodtico y la porcidn anterior
de la cara lateral de la cdpsula auditiva (Fig. | 8B). Se trata de un cartilago masivo, en forma
de boomerang con la concavidad dirigida posteriormente constituyendo la muesca 6tica.
De esta manera, el palatocuadrado se compone de dos ramas, una rama dorsal (proceso
otico) y una ventral (porcién articular sensu de Beer, 1937). Esta ultima es mas alargada y
emite un proceso de aspecto triangular (proceso pterigoideo) que se proyecta desde su cara
medial hacia las trabéculas (Fig. | 8C). El proceso 6tico todavia no estd totalmente
desarrollado en embriones tempranos de ambas especies (ej., CY-17/18-1). En las especies
de Caiman estudiadas no se observa la presencia de un proceso ascendente del proceso
pterigoideo, tal como se describe para Crocodylus (de Beer, 1937: 266; lam. 93. 4). Tampoco
se observa la presencia de un proceso basal ni ninguna otra estructura contactando con el
proceso basitrabecular. Se observa en varios casos un cartilago (en la unién entre
pterigoides y ectopterigoides) o dos (uno en la unién entre pterigoides y ectopterigoides, y
el otro sobre el ectopterigoides), los cuales probablemente sean un desprendimiento del

extremo anterior del proceso pterigoideo del palatocuadrado (Fig. | 8D) (ver discusion).
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Arcos hioideo y branquiales

La porcion cartilaginosa dorsal del arco hioideo es la que se encuentra asociada a la
capsula auditiva y estd representada por un sistema de cartilagos continuos entre si
dispuestos detrds de la muesca ética. En cocodrilos, este sistema de cartilagos se compone
por la columela auris cuya porcion medial osifica y la porcion lateral (extracolumela)
permanece cartilaginosa. De la parte medial de la columela se desarrolla el proceso dorsal
y de la extracolumela se proyecta la pars interhialis. La pars interhialis se contintda
ventralmente con un cartilago epihial y éste ultimo con un cartilago estilohial. Todo este

sistema es continuo ventralmente con el proceso retroarticular del Cartilago de Meckel.

La columela auris (Fig. 1 9A) apoya en la membrana que obtura la ventana oval y se
proyecta anterolateralmente hasta el punto en que diverge en la extracolumela, lateral y
anterior, que apoya sobre la membrana timpanica, y el proceso dorsal de posicidn posterior
gue articula con el palatocuadrado, ambos dilatados en su extremo libre. Ventral a la
bifurcacion entre extracolumela y proceso dorsal crece una rama cartilaginosa en forma
vertical, la pars interhialis, de forma semicircular y céncava anteriormente. La pars
interhialis contacta con un epihial, el cual se contintia con un estilohial. Este Gltimo se
fusiona con el proceso retroarticular (vértice medial y anterior) del Cartilago de Meckel.
Estos elementos todavia no estan fusionados en algunos embriones tempranos y pueden
ser distinguidos como tales (ej., CY-18-2) (Fig. | 9B). A partir del estadio 23 la porcién
dilatada del proceso dorsal desarrolla una proyeccién ventral que, en el estadio 25, se

aproxima mucho y llega a contactar en muchos casos, a la pars interhialis (Fig. | 9C).

La porcidn ventral del arco hioideo, sumado a restos de los arcos branquiales, conforma
el aparato hiobranquial. En las especies aqui estudiadas, como en otros cocodrilos, éste esta

conformado por el cuerpo hioideo y el par de cuernos branquiales I.

Cuerpo hioideo. Durante todo el desarrollo embrionario, el cuerpo hioideo es una
delgada placa cartilaginosa, que va de plana a ligeramente combada, de contorno
aproximadamente trapezoidal complicado por procesos, emarginaciones y muescas.

Aunque su ancho maximo se encuentra en la parte anterior y va disminuyendo
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progresivamente hacia la regién posterior, la placa sufre un brusco angostamiento en la
zona de contacto con los cuernos branquiales | (Fig. | 10A). La placa se ubica en el piso de la
cavidad oral entre ambas hemimandibulas y a la altura de la fenestra basal (coana primaria
de otros autores) (Fig. | 8A). La placa sirve de anclaje para la musculatura de la lengua. En la
linea media, dorsal y posterior, presenta una ligera concavidad donde se alojan la laringe y

los primeros anillos traqueales (Fig. | 10B).

A cada lado del extremo medio anterior del cuerpo se distingue un proceso lateral
anterior, plano y lobular, cuyo borde anterior es irregular a causa de la existencia de
proyecciones digitiformes (Fig. | 10B). Estas proyecciones no estan aun en CL-20, CL-21, CL-
22-1, CY-17/18-1, CY-17/18-2, CY-17/18-3, CY-18-1, CY-18-2, CY-19, y su desarrollo
comienza en CL-22-2 y CY-20 (Fig. | 10C). Entre el extremo anterior y cada proceso lateral
anterior existe una muesca que comienza a desarrollarse en CY-19 y CL-22-2 (Fig. | 10C).
Esta resulta mas redondeada en los embriones de Caiman latirostris que en los de C. yacare,
en los cuales presenta bordes mds angulosos (Fig. | 10D). El extremo medio anterior del
cuerpo hioideo también exhibe proyecciones digitiformes como las descritas para los
procesos laterales anteriores. El niumero y grado de desarrollo en extensiéon de esas
proyecciones varia intraespecificamente, independientemente del estadio de desarrollo.
No obstante, todo el contorno anterior del hioides, conformado por el borde anterior de los
procesos laterales anteriores y del extremo medio anterior del cuerpo hioideo, es curvo en
C. latirostris y en estadios tempranos de C. yacare (CY-17/18-1, CY-17/18-2, CY-17/18-3, CY-
18-1, CY-18-2, CY-19), y se vuelve aproximadamente plano en los demas ejemplares de C.

yacare (Figs. | 10Ay | 10E).

El cuerpo hioideo del ejemplar juvenil de Caiman yacare (MLP-R.6492) (Fig. | 11A; no
estudiado en juveniles de C. latirostris) es similar al de los estadios pre-eclosionales
estudiados. Las diferencias mas destacables entre juveniles y embriones de esta especie son
que la curvatura del margen anterior es ligeramente mayor, las proyecciones digitiformes
no son tan evidentes y, a causa de la edad, presentan areas de calcificacion. Una de estas

areas, con forma de “U”, abarca tanto el margen posterior como los laterales del cuerpo
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hioideo, mientras que la otra, de forma oval, se ubica anterior a la concavidad donde

articula cada cuerno branquial I.

La region lateral del cuerpo hioideo, comprendida entre los procesos laterales anteriores
y posteriores, es ligeramente irregular en los embriones de ambas especies. El extremo
posterior del cuerpo hioideo presenta una muesca redondeada que define dos procesos
laterales posteriores cortos y redondeados. La muesca es, en general, mds amplia y menos
profunda en Caiman latirostris (Fig. | 10A), generando asi diferente grado de desarrollo de
dichos procesos en ambas especies (Fig. | 10). Casi todos los embriones de C. yacare
(excepto los individuos de los estadios 17/18, 18 y algunos individuos de los estadios 22 y
23) presentan foramenes en el cuerpo hioideo. Estos son de tamafio variable y pueden
aparecer unilateralmente (Fig. | 10E), tanto a la derecha como a la izquierda (en caso de
presentarse solo uno), o en ambos lados (cuando son dos) en la region anterior, central o
posterior del cuerpo hioideo (Fig. | 10D). Solo algunos individuos de C. latirostris (CL-20, CL-

22-2, CL-22-3 y CL-23-2) presentan un foramen medio y anterior (Fig. | 10C).

Cuerno Branquial I. Es una estructura par que articula entre el proceso lateral anteriory
la regidn lateral anterior del cuerpo hioideo. En todos los estadios observados de ambas
especies el cuerno branquial | se presenta como un elemento completamente separado
pero articulado con el cuerpo hioideo. Su forma es de varilla cilindrica en sus tres cuartos
proximales de extensién y expandido y plano a nivel distal. El extremo distal del cuerno
branquial | es ahusado en Caiman yacare (excepto en cuatro ejemplares donde se dilata
levemente) (Fig. | 10E) mientras que presenta distintos grados de ensanchamiento en C.
latirostris (Fig. 1 10B). El margen medial del cuerno branquial | en la mayoria de los
embriones de ambas especies presenta un angostamiento entre la seccién cilindrica y plana
(Fig. 1 10E). El grado de desarrollo de la misma varia sin relacién con la especie o el estadio.
Adicionalmente, en cinco ejemplares de C. yacare (n total= 34) y en tres de C. latirostris (n
total= 37) se observa una muesca ubicada sobre el margen medial del cuerno branquial |,

posterior al angostamiento ya descrito (Fig. | 11B).

La osificacidon pericondral de la diafisis del cuerno branquial | comienza a partir del

estadio 22 en ambas especies evidenciandose a través de la aparicidon de un area sin tincion
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(Fig. 1 10E), y a partir del estadio 23 se acentua este proceso mediante la toma de coloracién
rojiza que se va extendiendo progresivamente hacia la epifisis. Al finalizar el desarrollo
embrionario, estos cuernos no osifican totalmente (Fig. | 10B). El ejemplar juvenil de Caiman
yacare (MLP-R.6492) (Fig. | 11A) muestra osificacién completa de todo el tramo proximal
del cuerno, que es el que se corresponde con la seccidn cilindrica del mismo. En su extremo
distal se observa una pequefia zona calcificada, ubicada en la porcién mas lateral del cuerno

branquial I.

Cartilagos laringeos y trdquea

La laringe de las especies estudiadas, como es en general para tetrdpodos no mamiferos,
consta de un cartilago aritenoides par y un cartilago cricoides (sensu Goppert, 1900) impar.
Si bien la traquea no es estrictamente una estructura craneana, su primera porcién se

encuentra en estrecha relacién con la laringe, motivo por el cual se describe en esta seccion.

Los cartilagos aritenoides y cricoides se hacen evidentes a partir del estadio 20 de
Caiman yacare y 22 de C. latirostris. El cartilago cricoides se aloja en la concavidad del
cuerpo hioideo, ventral a los cartilagos aritenoideos (Fig. | 10B), y en los primeros estadios
observados, se encuentra abierto dorsalmente. Su area ventral, que apoya en la placa
hioidea, es plana y estd expandida. Este drea se adelgaza (en sentido anteroposterior) hacia
cada lateral y crece dorsalmente en forma de dos procesos que terminan libres (Fig. | 12A).
A partir del estadio 24 en C. yacare y del estadio 23 en C. latirostris estos extremos libres
muestran un crecimiento en forma de lengiieta que se va prolongando medialmente hasta
contactar en la linea media al final del desarrollo, conduciendo al cierre medio dorsal del
cricoides (Fig. | 12B). El extremo anteroventral del cricoides presenta tres proyecciones
anteriores (una media y dos laterales) de similar longitud (Fig. | 12C) presentes desde el
estadio 22. A partir del estadio 23 de ambas especies se nota que las proyecciones laterales

son mas largas que la proyeccion media (Fig. | 12B).

La cara posteroventral del cartilago cricoides presenta una muesca sujeta a variacién
entre ambas especies. En el caso de Caiman latirostris, esta muesca se observd Unicamente

en cuatro embriones del estadio 22 (CL-22-4, CL-22-5, CL-22-6 y CL-22-7) y luego
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desaparece. Solo cuatro embriones de esta especie (CL-22-8, CL-22-9, CL-22-10, CL-22-11)
presentan una traza de dicha muesca en forma de linea media o sutura. La muesca de C.

yacare es mas amplia y se observa durante todo el desarrollo embrionario (Fig. | 12B).

Los cartilagos aritenoideos de los primeros estadios estudiados de ambas especies estan
conformados por una varilla cuyo eje mayor corre en sentido anteroposterior respecto al
cuerpo hioideo y cuyos extremos se encuentran expandidos (Fig. | 12C). Se ubican dorsales
y ligeramente anteriores respecto del cricoides. A partir del estadio 23 en Caiman latirostris
y 22 en C. yacare, en el extremo anterior se empieza a observar el crecimiento de una
proyeccién que se va curvando ventroanteriormente quedando asi constituida la
morfologia definitiva de cada cartilago aritenoideo hasta el momento de la eclosion (Fig. |

12D).

Los anillos traqueales son abiertos dorsalmente y se disponen inmediatamente por
detras del cartilago cricoides sin contactarlo (Fig. | 10B). Comienzan a desarrollarse en el
estadio 22 de Caiman latirostris (observada solo en CL-22-10 y CL-22-11 de este estadio) y
en el estadio 23 de C. yacare (excepto CY-23-1, CY-23-3, CY-23-4). A partir del estadio 24 ya
estd presente en todos los embriones estudiados de ambas especies. Algunos individuos de
las dos especies presentan un pequeno nédulo cartilaginoso en la parte media ventral del
primer anillo traqueal que suele estar poco desarrollado y limitado a la porcién mas ventral
de los mismos (Fig. | 12E). En C. latirostris se verificé la secuencia de desarrollo de los anillos
los cuales comienzan a desarrollarse de ventral a dorsal en sentido anteroposterior (esto
ultimo no pudo apreciarse en C. yacare). Los anillos traqueales de ambas especies
estudiadas permanecen abiertos dorsalmente durante todo el desarrollo embrionario (Fig.

| 10B) asi como también en el juvenil analizado de C. yacare.

Aunque los anillos permanecen siempre independientes unos de otros, se han
encontrado individuos de ambas especies en los cuales algunos anillos emiten una
prolongacién cartilaginosa que establece contacto con el anillo consecutivo (Fig. | 12E).
También se observd que algunos anillos se bifurcan en sus extremos, independientemente

de su posicién en la traquea y de la especie (Fig. | 10B).
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1.3.1.1.2.0steocraneo
1.3.1.1.2.1.Consideraciones generales sobre la osificacion craneana de ambas especies

La base de la secuencia de osificacion de Caiman latirostris no pudo resolverse
claramente ya que en el estadio mds temprano del cual se dispone (20, n=1) aparecen en
simultaneo varias osificaciones (premaxilar, maxilar, nasal, lagrimal, prefrontal, frontal,
yugal, cuadradoyugal, postorbital, escamoso, endopterigoides, dentario, angular,
surangular, esplenial) que seguramente vinieron acumuldndose en estadios previos. Por
este motivo, y dada la falta de varios especimenes en ese estadio, no pudo resolverse su

secuencia de osificacién y definirse si aparecen en este estadio o antes.

La mayoria de los huesos dérmicos de ambas especies, salvo los palpebrales, osifican
previamente al estadio 23 (Tabla | 2). A partir de este estadio osifican la mayoria de los
huesos condrales con excepcién del cuadrado que aparece antes (estadio 22) en ambas
especies, y el basioccipital y exoccipital que aparecen previamente solo en Caiman

latirostris.

Los dientes en formacidn, no erupcionados, aparecen en el estadio 19 de Caiman yacare
y ya estdn presentes en el primer estadio de C. latirostris (estadio 20). Son estructuras
pequefias y conicas que van aumentando de tamafio a medida que el embridén crece y en el

estadio 23 de ambas especies osifican (adquieren tincién rojiza).

1.3.1.1.2.2.Generalidades del osteocraneo adulto de ambas especies

A continuacidon se describe en forma general el craneo y mandibula 6seos de
especimenes adultos de Caiman latirostris y C. yacare. Para una descripcion mas detallada
y comparada de la osteologia craneana de C. latirostris ver Bona y Desojo (2011) y Barrios
(2013). El contorno general y las principales estructuras del osteocraneo de ambas especies,
su variacion interespecifica y su modificacién a lo largo de la ontogenia post-eclosional se

analizan y describen en el Capitulo Il de esta tesis.

En vista dorsal (Fig. | 13A y B), el craneo adulto de ambas especies es en general de

contorno triangular. La tabla craneana presenta margenes laterales rectos y divergentes en
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sentido posterior, y en general los procesos laterales de los escamosos son cortos y estan
orientados posterolateralmente. El margen posterior de la tabla es recto y transversal, las
fenestras supratemporales son, en general, pequefias (mds pequefias que las érbitas) y
subcirculares, levemente alargadas anteroposteriormente. Estan delimitadas medialmente
por el parietal y lateralmente por el postorbital (anterior) y el escamoso (posterior). La
fenestra infratemporal es de contorno triangular y su largo anteroposterior es
aproximadamente la mitad del de las orbitas. Ventralmente esta delimitada por el yugal
(anterior) y el cuadradoyugal (posterior), el cual se extiende formando el margen posterior
de esta fenestra sin alcanzar su esquina dorsal. Las drbitas son ovaladas, con el eje
anteroposterior mayor y se encuentran delimitadas medialmente por el frontal. El reborde
interorbitario es lateralmente cdncavo determinando un istmo pronunciado. Los margenes
mediales de las drbitas se encuentran levemente elevados de manera tal que la superficie
del frontal es cdncava en su linea media. En Caiman latirostris el borde medial de la érbita
determina una cresta bien pronunciada (cresta preorbitaria), que se extiende en sentido
anterior y lateral, involucrando la superficie dorsal del prefrontal, lagrimal y maxilar; estas
crestas estdn ausentes en C. yacare (Fig. | 13A y B). Por delante de las drbitas se presenta
una cresta transversal que en ambas especies tiene un contorno en forma de “U” (cresta
antorbital), y es anteriormente céncava. El hocico es ancho en C. latirostris y mas aguzado
en C. yacare y los dientes inferiores perforan los premaxilares con frecuencia en C. yacare

(Fig. 1 13Ay B).

En vista palatal (Fig. | 13C y D), las fenestras palatinas son ovaladas, con el extremo
anterior mas angosto que el posterior y se encuentran delimitadas (aunque esta condicion
es variable en ambas especies, ver Capitulo /1) por los palatinos (medial y posteriormente),
los maxilares (anterior y anterolateralmente), los pterigoides (posteriormente) y los
ectopterigoides (posterolateralmente). En el sector anterior del paladar se encuentra el
fordmen incisivo o palatino, el cual en ambas especies estd delimitado por los premaxilares.
El paladar dseo secundario estd formado por la unidn en la linea media de los premaxilares,
maxilares, palatinos y pterigoides. Los pterigoides delimitan las coanas secundarias y detras

de éstas se encuentran las aberturas de los tubos de Eustaquio medios, delimitadas por el
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basiesfenoides (anterior) y el basioccipital (posterior). Ambas especies presentan cinco
dientes en el premaxilar (el cuarto es el de mayor tamafio) y un nimero de dientes en el

maxilar que varia dentro de cada especie, de 12 a 13.

En vista occipital (Fig. | 13E y F), el margen dorsal de la tabla occipital es levemente
concavo y lateralmente oblicuo a nivel de las proyecciones laterales de los escamosos, cuyo
borde dorsal se inclina lateroventralmente. Las proyecciones paraoccipitales del complejo
exoccipital-opistético son horizontales y lateralmente cortas. El supraoccipital es bajo y
ancho, de contorno pentagonal y forma el margen ventromedial de las reducidas fenestras
post-temporales. El foramen magno estd delimitado por los exoccipitales (dorsal y
lateralmente) y por el basioccipital (ventralmente). Los exoccipitales (complejo exoccipital-
opistotico) se unen por sutura en la linea media y dorsalmente al foramen magno vy, al igual
gue en otros Caimaninae, se proyectan ventralmente, lateral a las tuberas basioccipitales.
Lateralmente al foramen magno abren los fordmenes para la salida de ambas ramas del
hipogloso (XIl 1y 2) y el foramen metético para el paso de los nervios glosofaringeo, vago y
espinal accesorio (IX, X, XlI). Ventral y lateralmente a éstas se encuentra el foramen

carotideo, para la entrada de las arterias cardtidas internas.

La superficie externa de los huesos dérmicos en ambas especies se encuentra
ornamentada con crestas y hoyos conspicuos y uniformes, determinando un patrén
comunmente presente en caimaninos actuales. Esta ornamentacién es menos pronunciada
en la mandibula, donde los hoyos son amplios y evidentes en la superficie lateral del angular

y del surangular (Fig. | 14A).

El nimero de dientes dentarios varia dentro de cada especie, de 17 a 19. La extensién
de la sinfisis mandibular también es variable y se extiende hasta el alvéolo 5° o hasta entre
los alvéolos 5° y 6°. Como en otros caimaninos, el margen dorsal del dentario en vista lateral
presenta dos flexuras o concavidades entre los puntos donde implantan los dientes de
mayor tamano, la primera esta entre los dientes 1° y 4°, y la segunda entre los dientes 4° y
11°. La fenestra mandibular externa estd delimitada por el dentario (anterior vy
anteroventralmente), el angular (posteroventralmente) y el surangular

(posterodorsalmente) (Fig. | 14A). La fenestra mandibular interna estad delimitada por el
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angular (ventralmente), el articular (posterior y posteroventralmente) y el coronoides
(anterior y anteroventralmente) (Fig. | 14B). El foramen intermandibular caudal es ovalado,
de posicién horizontal y estad delimitado por el angular (posteriormente) y el esplenial

(anteriormente).

1.3.1.1.2.3.Descripcion del desarrollo embrionario de los huesos craneanos de ambas

especies, secuencia de osificacion y estructura adulta

Huesos dérmicos del techo craneano y circumorbitales

Nasal. Osificacidon dérmica par que aparece en el estadio 20 de ambas especies (Fig. | 15A;
Tabla | 2). Inicialmente es detectable por ser un area de textura rugosa ubicada dorsal al
cartilago parietotectal, al cual acompafia a medida que se produce el crecimiento. Tiene
forma de lamina, con su borde medial paralelo a la linea media y su borde lateral
ligeramente divergente de la linea media en sentido posterior. Acompafia el crecimiento de
la region orbitotemporal mediante un arqueamiento y elevacién de su porcidn posterior.
En el estadio 22 comienza a teiiirse de rojo en toda la superficie excepto su contorno (Fig. |
15B) y en el estadio 23 ya estd completamente tefiido. La osificacion contintda acentuandose
en los proximos estadios. En varios ejemplares del estadio 23 de ambas especies, no son
claros los contactos con el premaxilar, prefrontal, lagrimal y maxilar (Fig. 1 15C). En el estadio
25 de ambas especies contacta ampliamente con el premaxilar y forma el borde posterior
de la narina. Nunca se ve el contacto completo medial entre nasal derecho e izquierdo en
ambas especies (Fig. | 15D). En adultos cada nasal es un hueso elongado y angosto que se
extiende anteroposteriormente en el sector medio del hocico (Fig. | 13A y B). Presentan
margenes laterales que convergen anteriormente y contactan con el maxilar. Forman el

techo del conducto nasopalatino y posteriormente se solapan con el frontal.

Frontal. Osificacién dérmica par que aparece como area de textura rugosa en el estadio 20
de ambas especies (Tabla | 2). Su centro es laminar, delgado y alargado, y se ubica a la altura
de la unidn entre cartilago parietotectal y cartilago esfenoetmoideo, medial al prefrontal y
posteriormente sigue el contorno del borde externo del cartilago esfenoetmoideo, del
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plano supraseptal y de la tenia marginal. En el estadio 23 (22 de Caiman latirostris) empieza
a teiirse de rojo y a desarrollarse medialmente, en particular su segmento posterior que va
a cerrar anteriormente la béveda craneana. Su parte anterior se solapa con el prefrontal,
que lo llega a cubrir parcialmente (Fig. | 16A). El cierre de la boveda craneana comienza en
este estadio de anterior a posterior y continua hasta el estadio 25 mediante el contacto de
los frontales derecho e izquierdo, primero acercandose (Fig. | 16B) para luego contactar
(uniones puntuales en el estadio 24 y casi total en el estadio 25) y finalmente fusionarse sin
evidenciar sutura. El segmento posterior estd bien desarrollado medialmente, es bien ancho
y cubre la parte anterior del techo craneano. En el estadio 25, la béveda craneana se cierra
casi totalmente a nivel del frontal (excepto en la parte posterior) en C. latirostris (Fig. | 16C),
y en C. yacare los frontales permanecen ligeramente separados uno del otro (Fig. 1 16D). En
este estadio se ve una amplia unidn con el postorbital y el parietal. No hay cambios en el
estadio 27-28 de C. latirostris. En adultos el frontal forma gran parte del margen medial de
la 6rbita y se proyecta anteriormente mediante un proceso que, en general, se dispone
entre los prefrontales y contacta a los nasales (Fig. | 13A y B). La superficie ventral del frontal
presenta un surco medial donde se aloja el tracto olfatorio. Posteriormente contacta con el

parietal (en la linea media) y con el postorbital (mas lateralmente).

Parietal. Osificacion dérmica par que aparece como un area de textura rugosa durante el
estadio 22 en ambas especies (Fig. | 16A; Tabla | 2). Comienza siendo un centro laminar,
levemente verticalizado, y alargado que se ubica sobre el borde externo de la porcion
posterior de la tenia marginal y anterior del techo de la capsula auditiva. En el estadio 23
de Caiman yacare (22 en C. latirostris) se ensancha, primero anteriormente y luego
posteriormente, y se prolonga posteriormente hasta contactar con el techo sindtico. La
porcidn anterior y mds ventral de esta lamina comienza a teiiirse de rojo en el estadio 22
de C. latirostris y 23 de C. yacare para luego expandirse hacia el resto de la |[amina. En el
estadio 23 de ambas especies (ej., CY-23-13, CY-23-14, CL-23-6) empieza a delimitar
medialmente la fenestra supratemporal (Fig. | 16B). En el estadio 25, los parietales derecho
e izquierdo entran en contacto por su porcidon posterior y en general se va cerrando el techo

craneano. Hay un amplio contacto con el frontal y el postorbital anteriormente y con el
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escamoso y supraoccipital posteriormente. En el estadio 27-28 de C. latirostris comienza a
cubrirse lateralmente por el escamoso y el postorbital. Hasta el ultimo estadio disponible
de ambas especies los parietales permanecen sin fusionarse totalmente entre siy la béveda
craneana no llega a cerrarse completamente (Fig. | 16C). La fusidon probablemente ocurra
luego de la eclosion. En adultos ambos parietales estan fusionados formando un hueso
impar y forman el margen anteromedial de la fenestra supratemporal y la pared medial de
la fosa supratemporal (Fig. | 13A y B). Contacta anteriormente con el frontal, lateralmente
con el postorbital (anterior) y el escamoso (posterior), y posteriormente con la porcion

dérmica del supraoccipital (ver mas adelante).

Prefrontal. Osificacién dérmica par que aparece como una masa tenue, casi imperceptible
en el estadio 18 de Caiman yacare y bastante constituida en el primer estadio disponible de
C. latirostris (Tabla | 2). Su centro se ubica sobre la porcidn anterior de la postconcha, a nivel
del foramen epifanial, y se prolonga dorsalmente sobre el cartilago esfenoetmoideo. En el
estadio 20 de ambas especies es grande y de forma piramidal, con un vértice superior
dirigido medial y posteriormente que acompafia el contorno del cartilago esfenoetmoideo
(Fig. 1 15A) y en el estadio 22 se encuentra bien tefiido. Durante el estadio 23 la base del
hueso se expande conformando una superficie rectangular (Fig. | 17A). Hay una ganancia
de masa en general y empieza a prefigurarse la forma que tendra en el adulto. En este
estadio se solapa con el extremo anterior del frontal, ocultdndolo, lo mismo que con parte
del nasal y lagrimal. En C. latirostris frontal y prefrontal llegan practicamente hasta el mismo
punto anteriormente y ambos contactan con nasales. Durante el estadio 24 se observa un
crecimiento desde sus dos vértices basales posteriores los cuales se alargan y ahtsan (mas
notorio en C. yacare); uno lo hace posteromedialmente hacia el septo interorbitario y el
otro posterolateralmente pasando por debajo del ducto lacrimonasal. En el estadio 25 de
C. yacare, la zona que limita la érbita y contacta con el lagrimal crece en direccién al
palpebral. Este ultimo rasgo se observa recién al estadio 27-28 de C. latirostris. En los
ultimos estadios de ambas especies los prefrontales se acercan medialmente. Este
acercamiento es notoriamente mayor en C. yacare (Fig. | 15E) que en C. latirostris (Fig. |

15D). En adultos cada prefrontal se ubica anteromedialmente a las drbitas y contacta
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medialmente con el frontal, lateralmente con el lagrimal y anteriormente con el nasal (Fig.
| 13A y B). Presenta un proceso descendente que contacta ventralmente con el palatino y

el pterigoides.

Lagrimal. Osificaciéon dérmica par que aparece en el estadio 19 de Caiman yacare y por
sesgos en la muestra es recién detectado en el estadio 20 de C. latirostris (Fig. | 15F; Tabla |
2). Su centro se ubica lateral a la porcién anterior de la postconcha a nivel del aditus
conchae, dorsal al maxilar y ventral al prefrontal. En el estadio 19 es un centro pequefio,
oval, perforado por el ducto lacrimonasal y levemente inclinado respecto a la horizontal.
Hasta el estadio 22 en ambas especies su margen ventral se alarga hacia atras y el ducto
lacrimonasal se desarrolla bien. Durante el estadio 22 en ambas especies el ducto
lacrimonasal separa dos areas de osificacion (tincién roja), una anterodorsal y otra
posteroventral respecto del ducto. Ambas masas dseas se contactaran durante el estadio
23 aunque en algunos casos la tincién es tenue en la parte que rodea al ducto lacrimonasal
y parecen estar separadas (Fig. 1 15C). El lagrimal crece posteriormente durante este estadio
y contacta con el yugal. En el estadio 25 alcanza su forma definitiva y se solapa
completamente con los huesos aledafios. En el estadio 27-28 se completa el desarrollo
mediante una ligera expansion del margen orbital del lagrimal (que contacta con el
prefrontal) proyectandose hacia el hueso palpebral (Fig. | 15D). En adultos forma el margen
anterior de la drbita, y en vista dorsal contacta medialmente con el prefrontal (posterior) y

el nasal (anterior), lateralmente con el yugal y anteriormente con el maxilar.

Postorbital. Osificacién dérmica par que es detectable por su textura, aunque sin tomar
tincidn rojiza, en el estadio 19 de Caiman yacare y por sesgos en la muestra recién detectada
al estadio 20 de C. latirostris (Tabla | 2). Desde estos estadios presenta forma triradiada con
forma de “T” (ramas anterior, posterior y descendente), ubicado sobre el margen externo
de la tenia marginal y sobre la porcidén anterodorsal del palatocuadrado. Su tinciéon recién
es clara a partir del estadio 22 en ambas especies (Fig. | 17B). Durante el estadio 23 de C.
yacare (22 de C. latirostris) se observan cambios de tamafio y relacion con otros centros.

Estos cambios son un crecimiento de la rama descendente, los contactos entre la rama
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descendente con el yugal, de la rama anterior con el frontal y el parietal, y de la rama
posterior con el escamoso y el palatocuadrado. En algunos ejemplares (CY-23-13, CY-23-14)
se dispone formando el margen anterolateral de la fenestra supratemporal. Durante el
estadio 25 de ambas especies contacta ampliamente con los huesos aledanos, excepto con
el cuadradoyugal con el que aun no contacta (Fig. | 17C). En el estadio 27-28 se acentuan
las curvaturas de la rama posterior (delimita anteriormente la fenestra supratemporal) y la
rama anterior (que contacta con frontal y parietal) y establece contacto con el
cuadradoyugal. En adultos forma la porcion anterior de la barra supratemporal, el sector
anterolateral de la tabla craneanay el borde y sector anterolateral de la fenestra y la pared
supratemporal, respectivamente. Delimita la drbita posteriormente mediante el proceso
descendente que se une por sutura al proceso ascendente del yugal. Contacta ventralmente
con el yugal, posteriormente con el escamoso (dorsal) y el cuadrado (ventral), medialmente

con el lateroesfenoides (ventral), el frontal (anterior) y el parietal (posterior) (Fig. 1 13A y B).

Escamoso. Osificacién dérmica par que aparece como darea rugosa en el estadio 20 de
ambas especies (Fig. | 17D; Tabla | 2). Se ubica sobre el margen posterodorsal del
palatocuadrado y sobre parte de la pared dorsolateral de la capsula auditiva. Tiene forma
de escama con un vértice anterior puntiagudo (mas marcado y alargado en Caiman
latirostris). En el estadio 21 de C. latirostris su vértice anterior casi alcanza la rama posterior
del postorbital. En el estadio 22 se expande, particularmente en su zona ventral, hasta casi
alcanzar la cresta pardtica. La tincion roja muy tenue aparece a nivel posterodorsal. En el
estadio 23 de C. yacare y 22 de C. latirostris (CL-22-10) estd bastante tenido (Fig. | 16B). Por
algln motivo, en relacién a los restantes huesos craneanos, es el hueso que menos se tifie
con Alizarina en C. yacare (ej., CY-19, CY-20, CY-23-7, CY-23-8, CY-23-10). En dos ejemplares
del estadio 23 de C. yacare (CY-23-13, CY-23-14) delimita posterolateralmente la fenestra
supratemporal y contacta con el postorbital. En el estadio 25 en ambas especies ya contacta
ampliamente con el postorbital y el parietal, y la proyeccidon medial se solapa dorsalmente
sobre el parietal (Fig. | 18A). En adultos forma el sector posterior de la barra supratemporal,
formando, junto con el postorbital, el margen lateral de la fenestra supratemporal (Fig. |

13A y B). Contacta dorsalmente con el parietal (medial) y el postorbital (anterior),
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posteroventralmente con el supraoccipital (medial) y el exoccipital (lateral),
lateroventralmente con el postorbital y cuadradoyugal (anterior) y el cuadrado (posterior).

El escamoso forma parte de la pared posterior y techo de la cavidad timpanica.

Palpebral. Osificacion dérmica par que aparece en el estadio 23 de Caiman latirostris en el
margen anterior de la drbita, sobre el prefrontal (sin contactarlo) (Tabla | 2). Se distingue al
principio como un area de textura rugosa y sin coloracién azul (zona clara), de pequefio
tamafio y forma triangular, oval o semicircular (Fig. | 16E). En el estadio 24 aparece la
coloracion rojiza y en el estadio 25 toma forma mads triangular. En el estadio 27-28 son bien
grandes, triangulares y estan bien osificados (Fig. | 15D). En C. yacare solo pudo observarse
en un ejemplar (CY-25-3) del dltimo estadio. En adultos se disponen sobre prefrontal y/o
lagrimal y tienen una forma aproximadamente triangular con una superficie dorsal rugosa,

similar a la de los huesos adyacentes.

Huesos de la porcion occipital, paredes laterales y piso de la caja craneana

Supraoccipital. Osificacién mixta impar cuya porcién dérmica se detecta como un area
rugosa sin tincion sobre el techo sindtico detras del parietal y medial al escamoso en el
estadio 23 de ambas especies (Fig. | 18B; Tabla | 2). Su osificaciéon continlda y se visualiza
mediante su tincidn con Alizarina en el mismo estadio en ambas especies y toma forma de
placa rectangular. En el estadio 24 y 25 se extiende la osificacion entrando en contacto
dorsalmente con el parietal (anterior), lateralmente con el escamoso y ventralmente con el
epiotico (Fig. | 18A). En los ultimos estadios de cada especie comienza a osificar la porcién
condral que queda expuesta en la tabla occipital y se reduce a un pequeiio anillo dispuesto
entre exoccipitales y la porcidon dérmica del supraoccipital. Recién en el estadio 27-28 de
Caiman latirostris comienza a osificar la porcion del arco occipital que aun restaba entre
supraoccipital y escamoso (Fig. | 16C). En adultos el supraoccipital en vista occipital (porcion
condral) es de contorno pentagonal (Fig. | 13E y F), forma el margen medial de las fenestras
postemporales que constituyen el paso de las arterias y venas orbitotemporales (SedImayr,

2002), y contacta ventrolateralmente con el exoccipital y dorsolateralmente con el
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escamoso. Como en otros Caimaninae este hueso se extiende en la superficie posterior de
la tabla craneanay en vista dorsal contacta con el parietal anterolateralmente y el escamoso

posterolateralmente. Su superficie dorsal es levemente céncava.

Complejo exoccipital-opistotico (otoccipital). El exoccipital es un hueso par que osifica
condralmente en los arcos occipitales. Aparece como una zona sin tincién en el estadio 21
de Caiman latirostris y 22 de C. yacare (Fig. | 1B; Tabla | 2). Su osificacién continta y se hace
visible mediante su tincidn con Alizarina en el estadio 22 de C. latirostris y 23 de C. yacare
(Fig. 1 19A). Se ubica ventrolateral al foramen magno. Durante el estadio 23 de ambas
especies comienza a rodear los fordmenes hipoglosos, la porcion posterior del proceso
subcapsular y los laterales del foramen magno (Fig. | 19B). Desde el estadio 24 de ambas
especies se extiende ampliamente la osificacién y desde el estadio 25 practicamente
adquiere su forma definitiva a pesar de que nunca contacta con supraoccipital y
basioccipital (linea clara). En el estadio 24 de ambas especies entra en contacto con el
cuadrado y comienza a delimitarse un gran foramen (foramen metético sumado
probablemente al carotideo, para la salida de los nervios craneanos IX, X, Xl) y dos pequefios
(para la salida del nervio craneano Xll) que quedan dispuestos ventrolaterales al foramen
magno (Fig. | 20A). En adultos, en vista occipital, el complejo exoccipital-opistético se
extiende horizontalmente formando un proceso paraoccipital corto (Fig. | 13E y F) y
contacta dorsalmente con el escamoso (lateral) y el supraoccipital (medial), ventralmente
con el cuadrado (lateral) y el basioccipital (medial), y delimita lateral y dorsalmente al
foramen magno, donde contacta por sutura a su contralateral en la linea media.
Lateralmente al foramen magno se observan tres foramenes, dos mas pequeiios y mediales
para el paso de las ramas del nervio hipogloso Xll, ramas 1y 2, y otro de mayor tamario, el
foramen metdtico, para el paso de los nervios IX, X y XI, y la vena yugular. De posicién lateral
y ventral al foramen magno se encuentra el foramen carotideo para el paso de la arteria
cardtida interna. Lateralmente y a nivel de la sutura con el cuadrado, abre el canal
craneocuadrado, el cual se extiende entre ambos huesos, desde el proceso paraoccipital

hasta la cavidad del oido medio. Por este canal pasan las ramas del nervio facial y vasos
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sanguineos (véanse lordansky, 1973; Sedlmayr, 2002). En vista lateral contacta

ventralmente con el cuadrado (dorsal) y el basiesfenoides (ventral).

El opistético es una osificacién condral par de la regidén posteroventral medial de la capsula
auditiva que aparece tefiida de rojo en el estadio 24 de Caiman yacare y 25 de C. latirostris
(Tabla 1 2). En estos estadios la osificacion se extiende y contacta con el exoccipital, aunque
no es claro si en este momento se fusiona a éste o no. Inclusive en los ultimos estadios de
cada especie la osificacidn del opistdtico no es total. En adultos el opistdtico esta totalmente
fusionado con el exoccipital formando el complejo exoccipital-opistdtico descrito mas

arriba.

Basioccipital. Osificacidon condral, impar en origen, que aparece en el estadio 21 de Caiman
latirostris y 22 de C. yacare como una zona sin tincion azul (Fig. | 1B; Tabla | 2). Su osificacién
continua y se evidencia mediante su tincidn con Alizarina en el estadio 22 en C. latirostris y
23 en C. yacare. Se ubica en la porcion posterior de la placa basal a cada lado de la
notocorda, sin llegar a delimitar el foramen magno (Fig. | 19A). En su crecimiento se
extiende anteriormente hasta la porcién anterior de la placa basal. Durante los estadios 24
y 25 de ambas especies su centro crece hacia los laterales mientras que en el estadio 25 su
crecimiento anterior produce un solapamiento con el complejo basiesfenoides-
paraesfenoides. Estd muy proximo al exoccipital pero nunca lo contacta (Fig. | 20B). En
adultos, en vista occipital (Fig. | 13E y F) es de contorno aproximadamente hexagonal y
contacta ventralmente al basiesfenoides, delimitando las aberturas de salida de los canales
de Eustaquio medios (mediales y de mayor tamano) y laterales. Lateral y dorsalmente
contacta a los exoccipitales. Forma el cdndilo occipital y el margen medio ventral del
foramen magno, y se proyecta ventralmente en un par de tuberas basioccipitales. Se
extiende anteriormente formando la porcién posterior del piso de la cavidad cerebral,

donde contacta anteriormente con el basiesfenoides.

Basiesfenoides-Paraesfenoides (Parabasiesfenoides). Osificacion mixta cuya porcién
dérmica se detecta en el estadio 20 de Caiman yacare y 21 de C. latirostris (Fig. | 20C; Tabla
| 2). Aparece como un area impar, rugosa, por delante del extremo libre de la notocorda,
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ubicada sobre la linea media entre las trabéculas a la altura de la fenestra hipofisaria. De
Beer (1937) considera a esta osificacion dérmica como la porcién mas anterior del
paraesfenoides (homdloga al vémer de mamiferos). Recién en el estadio 22 de ambas
especies se evidencia su osificacidn (porcidn dérmica) mediante la tincidén con Alizarina. En
el estadio 23 de C. yacare y 22 de C. latirostris presenta forma de placa redondeada (Fig. |
19A) y, en algunos ejemplares, con una proyeccidn ventral dirigida hacia atras (paredes de
la fosa pituitaria). En un ejemplar de C. yacare (CY-23-14) de este estadio se nota su
crecimiento posterior ocupando toda el darea determinada en el espacio de la fenestra
hipofisaria. En el estadio 24 de C. yacare y 23 de C. latirostris la porcién dérmica del
basiesfenoides se une a la osificaciéon condral del proceso basitrabecular, resultando en una
osificacién dérmica y condral del basiesfenoides. El basiesfenoides (porcién condral y
dérmica) contacta y se fusiona en algunos ejemplares (ej., CY-24-3, CY-24-4, CL-24-2, CL-25-
2) con el paraesfenoides (porcidén basitemporal par segin de Beer, 1937). Luego de este
contacto con el paraesfenoides, se forma una gran estructura dsea que crece anteriormente
cubriendo las trabéculas y posteriormente cubriendo la porcién anterior de la placa basal,
y delimitando anteriormente la apertura para las trompas de Eustaquio medias. Durante
este proceso el basiesfenoides y el paraesfenoides se unen a los pterigoides. En el estadio
25y 27-28 ya no es posible identificar los componentes de esta superestructura (Fig. | 20B).
En adultos el basiesfenoides forma la porcidn anterior del piso de la cavidad cerebral y se
extiende anteriormente dentro del espacio interorbitario a modo de proceso vertical
(rostro) de forma subtriangular y paralelo al plano sagital. Si bien se encuentra
practicamente cubierto por los huesos adyacentes (ej., basioccipital, pterigoides), en vista
occipital queda expuesta una pequefia porcidn, que se une por sutura al basioccipital

(dorsalmente) y a los pterigoides (ventralmente).

Proceso basitrabecular. Osificacion par del cartilago del mismo nombre que osifica (sin
tincién primero y luego toma Alizarina) en el estadio 23 de ambas especies (Tabla | 2). La
osificacion ocurre en la zona de union a cada trabécula y luego se extiende posteriormente
hacia el resto del proceso y anteriormente hacia las trabéculas (Fig. | 19B). En algunos

ejemplares de este estadio de ambas especies (CY-23-11, CY-23-14, CL-23-6, apenas en CY-
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23-10 e CY-23-12) se observa al paraesfenoides (dérmico y par), que es ventral a los
procesos basitrabeculares y que finalmente va a contactar, junto con el basiesfenoides, con
el endopterigoides (CY-23-13, CY-23-14, CL-23-6, CL-23-7). Como ya se menciond, en el
estadio 24 de Caiman yacare (23 de C. latirostris) el paraesfenoides crece y se une (fusion
en CY-24-3, CY-24-4, CL-24-2) dorsalmente con el basiesfenoides y ventralmente con el
endopterigoides, formando una gran estructura désea, la cual empieza a crecer anterior y
posteriormente para, en el estadio 25, solaparse con el basioccipital (Fig. | 20B). No hay
otros cambios en el estadio 27-28 de C. latirostris. En adultos, tanto el basicraneo como el
piso donde apoya el tabique interorbitario estan cubiertos ventralmente por el paladar
secundario 6seo formado por palatinos y pteriogoides (y anteriomente por maxilar y
premaxilar). En vista lateral se observa un proceso cultriforme en forma triangular

orientado verticalmente y proyectado en el espacio interorbitario.

Lateroesfenoides. Osificacion condral par de la zona media de la pila antética que aparece
tefiida de roja en el estadio 24 de ambas especies (Tabla | 2). En el estadio 25 la osificacién
comienza a extenderse dorsal y ventralmente por los pilares. En el estadio 27-28 ambos
centros entran en contacto ventralmente y la osificacion es casi total. En adultos, el
lateroesfenoides forma la pared anterolateral de la cavidad cerebral y se extiende
dorsalmente formando el sector anteroventral de la pared medial de la fosa supratemporal.
En vista lateral contacta externa y posteriormente con el cuadrado, delimitando
anteriormente la abertura externa de la fosa del nervio trigémino, e interna vy
posteriormente con el prodtico, delimitando anteriormente el foramen trigémino.
Ventralmente contacta con el pterigoides (posterior) y el basiesfenoides (anterior).
Lateralmente presenta un proceso lateral y descendente que en la mayoria de los
ejemplares se une por sutura al pterigoides, y separa el paso de la rama oftalmica (V1) del
trigémino (anterior) de las ramas maxilar (V2) y mandibular (V3) (posterior) de este nervio.
El lateroesfenoides también presenta un proceso posterior, mas ancho que el lateral, que
se une por sutura al cuadrado y delimita al nervio supraorbital (ver Holliday y Witmer, 2009,

para una descripcidn mas detallada y comparada del lateroesfenoides en cocodrilos).
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Prodtico. Osificacidon condral par de la porcién anteroventral medial de la capsula auditiva
que aparece tefiida de rojo en el estadio 23 de Caiman yacare y 25 de C. latirostris (Tabla |
2). En el estadio 24 de C. yacare y 25 de C. latirostris |a osificacion se extiende sobre el pilar
que une la capsula ética con la placa basal. Inclusive en los Ultimos estadios de cada especie
la osificacidn no es total. En adultos, al igual que en otros cocodrilos, el prodtico no es visible

externamente aunque forma el borde posterior del foramen trigémino.

Epidtico. Osificacion condral par de la pared posterodorsal de la cdpsula auditiva que
aparece tefida de rojo en el estadio 23 de ambas especies (Tabla | 2). En el estadio 24 y 25
se expande la osificacion y contacta con el supraoccipital. Inclusive en los Gltimos estadios
de cada especie la osificacidén no es total. En adultos los epidticos se unen al supraoccipital
y no son visibles en vista externa. Los huesos peridticos opistético (posterior), prodtico
(anterior) y epidtico (dorsal) contienen al laberinto del oido interno y forman la pared
medial de esta parte del oido, la cual se proyecta hacia la cavidad cerebral (eminencia

vestibular); a este nivel pueden apreciarse la unién por sutura ente estos tres huesos.

Huesos dérmicos del paladar y arcada externa de la mandibula superior

Vémer (prevomer). Osificacién dérmica par, laminar, que aparece en el estadio 21 en
Caiman yacare y 22 en C. latirostris (Fig. | 20D; Tabla | 2). Se ubica ventral y lateral al septo
nasal, detrds del cartilago paraseptal y anterior al endopterigoides. Osifica en el estadio 22
de ambas especies. En el estadio 23 de C. yacare (22 en C. latirostris) desarrolla una leve
concavidad apreciable solo en vista ventral y se ensancha y alarga ligeramente, acercando
su superficie ventral al maxilar (anteriormente), al palatino y al endopterigoides
(posteriormente). En el estadio 23 de ambas especies comienza a establecerse un contacto
amplio con maxilar, palatino y endopterigoides tomando la forma definitiva (Fig. | 19B). En
el estadio 25 de C. yacare y 27-28 de C. latirostris queda completamente tapado por el

maxilar y el palatino (Fig. | 19C) al igual que ocurre en los adultos.

Palatino. Osificacién dérmica par que aparece como area rugosa en el estadio 20 de Caiman
yacare y 21 de C. latirostris (Tabla | 2). Su forma es de varilla, alargada
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anteroposteriormente, ubicado a cada lado de la trabécula comun, justo por delante del
endopterigoides. Anteriormente se extiende hasta el nivel de la porcion anterior de la
postconcha. En el estadio 22 comienza a teiirse de rojo y, a medida que su porcidén anterior
se proyecta lateralmente como un abanico, comienza a delimitar medial y anteriormente lo
que serd la fenestra palatina (=suborbitaria) (Fig. 1 20D). En el estadio 23 de ambas especies
esta fenestra queda circunscripta pero aun no delimitada del todo. Se solapa con el maxilar
y vomer anteriormente, y con el endopterigoides posteriormente. Crece dorsalmente y su
margen medial continta expandiéndose (Fig. | 19B). En el estadio 25 en C. yacare y 27-28
en C. latirostris, la fenestra palatina queda formada y delimitada casi totalmente (Fig. | 19C).
En adultos ambos palatinos contactan en la linea media y forman la parte media del paladar
dseo secundario (piso del conducto nasopalatino). En vista palatal (Fig. | 13C y D) contactan
anteriormente con los premaxilares y posteriormente con los ectopterigoides (lateral) y los

endopterigoides (medial).

Endopterigoides (=pterigoides). Osificacion dérmica par que inicia su desarrollo como una
[dmina alargada anteroposteriormente, vertical, que se dispone anterior, medial y ventral
al proceso pterigoideo del palatocuadrado, aunque sin contactarlo, y ventral al margen
posterior del sistema trabécula comun-trabéculas (Fig. | 20E). La manifestacién de la tincién
rojiza varia en ambas especies, apareciendo en el estadio 17/18 en Caiman yacare y ya
presente en el primer estadio disponible de C. latirostris (probablemente aparezca antes)
(Tabla | 2). En caimanes, entonces, durante los estadios 18-20 y 22 su porcién posterior se
expande y comba medialmente formando las dos alas del hueso (descriptas mas abajo),
mientras que su porcién anterior se alarga y ahusa. Aunque sin tomar tincién su presencia
es clara durante los estadios 20 y 21 de C. latirostris en los cuales tiene una forma
intermedia entre la de los estadios 17/18 y 22 de C. yacare. En el estadio 22, la tincion se
restringe a la porcion posterior en C. yacare mientras que en C. latirostris ocupa toda la
longitud del hueso. Durante el estadio 23 de ambas especies se observa un crecimiento
general del hueso aunque mas marcado hacia medial. En este momento ya se nota que la
mitad posterior tiene forma de “C” con un ala dorsal que va a contactar con el proceso

pterigoideo del palatocuadrado y un ala ventral que va a contactar con el ectopterigoides.
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En una vista ventral se observa que ambas alas, sobre todo la dorsal, se desarrollan hacia
atrds tapando al paraesfenoides y medialmente cubriendo al basiesfenoides (Fig. | 19A).
Desde el estadio 23 de C. latirostris y 24 de C. yacare ambas alas se unen en la linea media
y forman una estructura comuin, compacta, mediante su uniéon con el basiesfenoides-
paraesfenoides. Entre los estadios 23 y 24 aparece una proyeccion medial del ala ventral.
En el estadio 25 se observa que esas proyecciones mediales se unen en la linea media
dejando delimitada la abertura de las coanas secundarias (Fig. | 20B). A partir de este
estadio no se observan cambios. En adultos, ambos pterigoides se encuentran unidos a lo
largo de la linea media formando el sector posterior del piso y las paredes laterales del
ducto nasopalatino (medial) y el piso de la fosa o cavidad que aloja a la musculatura
aductora (lateral). Como en otros Crocodylia, las coanas secundarias abren en el tercio
posterior del drea formada por los pterigoides y se encuentran completamente delimitadas
por éstos. Las coanas presentan un contorno en forma de corazén, y en su interior estan
divididas en la linea media por un septo éseo formado por los pterigoides, el cual no alcanza
en altura al borde de la coana. Posterodorsalmente los pterigoides se proyectan
dorsalmente y se unen por sutura al lateroesfenoides (anterior), cuadrado (medio) y

basiesfenoides (posterior).

Ectopterigoides (=transpalatino sensu de Beer). Osificacion dérmica par y trirradiada (con
ramas anterolateral, posterolateral y medial) que aparece en el estadio 20 de Caiman
yacare y 21 de C. latirostris, en forma de un area de textura rugosa (Tabla | 2). Se ubica
lateral y anterior al endopterigoides y se intercala entre este ultimo y el maxilar. Sus ramas
anterolateral y posterolateral forman parte del margen de la quijada superior y su rama
medial queda prdoxima al endopterigoides. En el estadio 22 la tincidn rojiza de este hueso
comienza a extenderse por toda su superficie. En el estadio 23 es bastante masivo (Fig. |
19C). Su rama anterolateral se solapa con el makxilar, la posterolateral con el yugal y la
medial, ahora ensanchada, con el endopterigoides. En este estadio termina de delimitar la
fenestra palatina posterolateralmente y ya toma su forma definitiva. En estadios
subsiguientes no se registran cambios (Fig. | 19C). En adultos, y al igual que en otros

Crocodylia, el ectopterigoides delimita posterolateralmente la fenestra palatina y contacta
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lateralmente al maxilar (anterior), al yugal (medio) y al proceso descendente del postorbital

(posterior), y medialmente al pterigoides.

Premaxilar. Osificacidon dérmica par que aparece como area de textura rugosa en el estadio
21 de Caiman yacare y ya se encuentra presente en el primer estadio disponible de C.
latirostris (Fig. | 15G; Tabla | 2). Tanto en vista dorsal como lateral puede verse que ocupa
la regidn lateral e inferior de la fenestra narina y de la cépula nasal. En el estadio 22 de
ambas especies, a medida que su regidn anterior crece medialmente, se ventraliza respecto
a la cépula nasal y comienza a tomar tincion roja (Fig. | 15H). En este estadio (23 de C.
latirostris) el margen posterior se curva hacia arriba comenzando a cerrar lo que va a ser la
fenestra narina, sobrepasando la altura del cartilago parietotectal y casi contactando con
los nasales. En el estadio 23 de C. yacare (22 de C. latirostris) esta bastante teiiido y se
observan claramente los alvéolos dentarios. En el estadio 23 de ambas especies comienza
el contacto dorsal con los nasales y con el maxilar (Fig. 1 15C). En el estadio 24 de C. yacare
(23 de C. latirostris), el premaxilar estd extendido ventralmente contactando
posteriormente con el maxilar, aunque sus limites no son claros aun. El proceso prenasal se
distingue incluso en los embriones mas avanzados (estadio 25 de C. yacare y 27-28 de C.
latirostris), donde atraviesa el foramen incisivo que queda bien delineado en estos estadios
(Fig. 1 151). En el estadio 25 de C. yacare y 27-28 de C. latirostris las porciones posterior y
medial de los premaxilares se proyectan ain mas en sentido medial y anterior, montandose
sobre el nasal y cerrando mas la narina (Fig. | 15D). El contacto con el maxilar se hace bien
notorio. En adultos, en vista dorsal, el premaxilar contacta posteriormente con el maxilar y
posteromedialmente con el nasal. En vista palatal, los premaxilares contactan en la linea
media y con los maxilares posteriormente. También forman el sector anterior del paladar
secundario dseo, delimitan al foramen incisivo y presentan cinco dientes, de los cuales el 4°
es el de mayor tamano. Los dientes mandibulares 1° y 4°, al ocluir, se ubican en un hueco o
concavidad de la superficie palatal del premaxilar, medial a la hilera alveolar, entre el primer
y segundo diente maxilar (1° diente dentario), y en contacto con la sutura premaxilar-

maxilar (4° diente dentario). El primer hueco puede ser tan profundo que en algunos
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ejemplares de ambas especies llega a perforar completamente al premaxilar, por delante

(C. yacare) o por dentro (C. latirostris) de la fosa narina.

Maxilar. Osificacién dérmica par que aparece como estructura rugosa, no tefiida, a partir
del estadio 19 de Caiman yacare y ya esta presente en el primer estadio disponible de C.
latirostris (Fig. | 15G; Tabla | 2). Su centro es de forma triangular, se ubica lateral y ventral a
la conchay a una porcién de la postconcha y de la fenestra narina. En el estadio 20 de ambas
especies su vértice posterior alcanza el nivel de la [dmina orbitonasal. A medida que su
centro crece (estadios 22, 23) su borde inferior va desarrollandose medialmente. La tincion
rojiza es clara a partir del estadio 22 en ambas especies y comienza en su porcidn ventral y
va extendiéndose dorsalmente. Los alvéolos, el surco alveolar posterior y los respectivos
dientes en formacion son notorios a partir del estadio 23 de C. yacare (22 en C. latirostris)
(Fig. 1 15C). Al estadio 23 de C. yacare (22 en C. latirostris) comienza a delimitar el borde
lateral de la fenestra palatina, se vuelve masivo (sobre todo dorsal y lateralmente) y se
solapa con el yugal, el lagrimal, el nasal, el palatino y el vémer. El solapamiento con el
premaxilar ocurre en el estadio 24 de C. yacare y 23 de C. latirostris. El acercamiento a nivel
palatal de los maxilares izquierdo y derecho ocurre durante el estadio 24 y prosigue hasta
el estadio 25 de C. yacare y 27-28 de C. latirostris, aun sin realizar el contacto (Fig. | 19C).
En adultos el maxilar contacta posteriormente con el yugal (lateral), el prefrontal (medio y
dorsal), el lagrimal (dorsomedial), el ectopterigoides (ventrolateral) y el palatino
(ventromedial), y medialmente contacta con el nasal (dorsal) y el otro maxilar (ventral). En
vista palatal forma el sector medio del paladar secundario, la parte lateral y el piso del ducto

nasopalatino, y presenta un numero de dientes que varia intraespecificamente de 12 a 13.

Yugal. Osificacién dérmica par que aparece como un area de textura rugosa en el estadio
19 de Caiman yacare y, por cuestiones de muestreo, se registra recién en el estadio 20 de
C. latirostris (Tabla | 2). Desde un comienzo presenta forma triradiada, en “Y”, con una rama
anterior bien masiva, una posterodorsal y una posteroventral (Fig. | 17E). Durante el estadio
22 de ambas especies se alarga la rama posterior y osifica todo el hueso adquiriendo tincién

rojiza, la cual aparece en el centro y en la rama posterodorsal. En el estadio 23 de C. yacare
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(22 de C. latirostris) la rama posterodorsal contacta con la rama descendente del postorbital
mientras que la rama posteroventral lo hace con el cuadradoyugal (Fig. | 17A). El contacto
yugal-lagrimal se da en el estadio 23 de C. latirostris y 24 de C. yacare. En el estadio 23 de
ambas especies el yugal acentla su osificacion (se tifie notoriamente de rojo) y la rama
anterior y la posterodorsal delimitan el margen posteroventral de la érbita, delineando su
forma definitiva, la cual se alcanza durante el estadio 25. En este estadio queda bien
definido el contacto del yugal con cuadradoyugal, ectopterigoides, postorbital, maxilar y
lagrimal (Fig. | 17F). En adultos el yugal es el hueso que delimita la drbita, ventral y
posteroventralmente, y la fenestra infratemporal, ventral y ventroanteriormente. En vista
lateral, contacta anteriormente al lagrimal (dorsal) y maxilar (anterior y ventral), y
posteriormente al cuadradoyugal. En vista ventral contacta anteromedialmente con el
maxilar (anterior) y el ectopterigoides (posterior), y posteromedialmente con el

cuadradoyugal.

Cuadradoyugal. Osificacién dérmica par que inicialmente es detectable por ser un area de
textura rugosa, con forma de varilla, levemente inclinada anteriormente. Aparece en el
estadio 20 de ambas especies, se ubica lateral y anterior a la porcion mds ventral del
palatocuadrado (Tabla | 2). Es un centro bastante plano, expandido ventralmente hasta
lograr un aspecto redondeado, mientras que dorsalmente es ahusado (Fig. | 17E). En el
estadio 22 de ambas especies la tincidn rojiza comienza en toda su superficie. En el estadio
23 de Caiman yacare (22 de C. latirostris) se expande ligeramente y desarrolla una leve
concavidad anteroventral que ird a delimitar el vértice posteroventral de la fenestra
infratemporal. Aunque todavia no contacta dorsalmente con el postorbital, la forma de Ia
fenestra infratemporal ya puede trazarse claramente. Entra en contacto con el yugal
anteriormente (estadio 22 de C. latirostris y 23 de C. yacare) y con el cuadrado
medialmente. En el estadio 25 todavia no contacta con el postorbital en ninguna de las
especies y si lo hace en el estadio 27-28 de C. latirostris (Fig. | 17F). En adultos, el
cuadradoyugal forma la esquina posteroventral de la fenestra infratemporal y la mayor
parte de su margen posterior. En vista lateral contacta con el yugal (ventroanteriormente)

y con el cuadrado (dorsoposteriormente). En esta vista contacta dorsalmente con el
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postorbital en C. latoristris, mientras que en C. yacare este contacto puede no establecerse

en algunos especimenes.

Huesos derivados de la porcidn dorsal de los arcos hioideo y mandibular

Cuadrado. Osificacién condral par que primero es detectable como una zona sin tincién azul
(zona clara) en la porciéon media del palatocuadrado en el estadio 22 en ambas especies
(Fig. 1 17B; Tabla | 2). En el estadio 23 de Caiman yacare (22 de C. latirostris) la zona media
del cartilago junto con el proceso pterigoideo comienzan a tefirse de rojo. A partir de
estadio 24 de ambas especies la osificacidn se extiende dorsal y ventralmente hasta abarcar
casi todo el palatocuadrado (Fig. | 17G). El borde posteroventral del cuadrado se desarrolla
hasta contactar dorsalmente con el escamoso, ventrolateralmente con el cuadradoyugal y
ventromedialmente con el exoccipital. Sus extremos anterodorsal y posteroventral (cara
lateral) nunca osifican en C. yacare aunque el extremo anterodorsal si lo hace en el estadio
27-28 de C. latirostris (Fig. | 17F). En adultos, el cuadrado se encuentra unido mediante
sutura a los huesos circundantes, con excepciéon de la articulacidn dtica (prodtico; ver
Holliday y Witmer, 2008). En vista lateral contacta con el cuadradoyugal, al que se solapa
anteroventralmente, con el escamoso (posterodorsalmente) y por dentro del receso dtico
con el postorbital (anterodorsalmente). En vista occipital se dirige ventrolateralmente y
presenta dos condilos para la articulacidon con la quijada inferior. En ambas especies el
condilo medial es de menor tamafio mientras que el lateral es mayor y mas redondeado.
De posicién dorsal al céndilo medial, y cerca del margen ventromedial del cuadrado se
observa el foramen aérum (ver Brochu, 1999: 36, figuras 24C y D), para la salida del
siphonium (Duffeau y Witmer, 2015). En esta vista contacta al complejo exoccipital-
opistético (dorsal y medialmente) y al cuadradoyugal (dorsolateralmente). En el sector mas
medial de la unidn con el exoccipital, forma el borde ventrolateral del foramen
craneocuadrado (Fig. | 13E y F). En vista ventral contacta lateralmente con el cuadradoyugal,
anteriormente con el postorbital (lateral) y medialmente con el lateroesfenoides (anterior),
el pterigoides y el basiefenoides (posterior). En su superficie ventral presenta dos crestas (A

y B sensu lordansky ,1964) para la unién de ligamentos de la musculatura aductora.
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Columela. Osificacién condral par que se forma en el cartilago del mismo nombre. Osifica
en el estadio 23 de ambas especies y se hace evidente mediante la aparicion de un drea sin
tinciéon (Tabla | 2). La osificacion se acentta (coloracidon roja mas marcada) en el estadio 23
y en los préximos estadios de las dos especies (Fig. | 17G). Solo osifica la mitad medial de la
varilla que contacta con la ventana oval. No presenta cambios incluso hasta los ultimos
estadios de ambas especies. En adultos solo la mitad medial de la columela es la porcién

osificada.

Huesos derivados y asociados a la porcion ventral de los arcos hioideo y mandibular

Dentario. Osificacion dérmica par que aparece como un area de textura rugosa en el estadio
18 de Caiman yacare y ya esta presente en el primer estadio disponible de C. latirostris (Fig.
| 21A; Tabla | 2). Recién en el estadio 22, la porcién anterior y ventral de la cara lateral (y
también dorsal en C. latirostris) comienza a tefiirse de rojo. En el estadio 23 de ambas
especies se extiende la tincion a todo el hueso y se establece la sinfisis mandibular,
momento en el cual toma su forma definitiva envolviendo los dos tercios anteriores del
Cartilago de Meckel (excepto la cara interna donde estd el esplenial) entre la sinfisis y la
fenestra mandibular externa (Fig. | 17A). En adultos el dentario se extiende en la cara lateral
de la mandibula, ocupando aproximadamente una cuarta quinta parte de su largo
anteroposterior. En vista lateral forma el borde anterior, anterodorsal y anteroventral de la
fenestra mandibular externa (Fig. | 14A) y contacta con el surangular dorsalmente, y con el
angular, ventralmente. En vista ventral contacta con el esplenial (anterior) y el angular
(posterior). En vista dorsal (Fig. | 14C) contacta con el esplenial y posteriormente con el
surangular. Forma una sinfisis mandibular de largo variable (5°, 5°-6° alvéolos, ver mas

arriba) y presenta un niumero de dientes que varia de 17 a 19 en ambas especies.

Esplenial. Osificacion dérmica par que aparece como un area de textura rugosa en el estadio
18 de Caiman yacare y ya se encuentra presente en el primer estadio disponible de C.
latirostris (Fig. | 21A; Tabla | 2). Es un centro laminar, con forma de triangulo isdsceles,

ubicado en la cara medial del Cartilago de Meckel. En el estadio 23 y 24 de ambas especies
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la tincidn roja se extiende a todo el hueso, el cual adquiere su forma definitiva con un vértice
anterior bifurcado, se solapa con los demas huesos mandibulares y se observa perforado
por los foramenes intermandibulares oral (anterior) y caudal (posterior). En los siguientes
estadios de ambas especies el Unico cambio que se observa es la acentuacion de la tincién
y del grado de contacto con los demads huesos mandibulares (Fig. | 21B). En adultos, y como
en todos los aligatdridos, el esplenial se encuentra excluido de la sinfisis mandibular y en
vista medial, su extremo anterior se proyecta dorsalmente a la fosa meckeliana (Fig. | 14B;
Brochu, 1999: 43, figura 31; caracter adaptado de Clark, 1994: 66, 91, caracter 77). El
esplenial se extiende a lo largo de la pared medial de la mandibula, delimitando
medialmente la fosa meckeliana. Como en otros caimaninos, el foramen intermandibular
oral es anterior y pequeno, y el foramen intermandibular caudal es posterior y mayor y estd
delimitado por el esplenial (anteriormente) y el angular (posteriormente) (Fig. | 14B).
Posteriormente contacta con el coronoides (dorsal) y el angular (ventral) y lateralmente
contacta con el dentario. En vista dorsal el esplenial solo contacta la hilera alveolar en el
sector mas posterior de la misma, formando la pared medial del surco que aloja los ultimos

dientes mandibulares (4/5).

Coronoides. Osificacion dérmica par que aparece en el estadio 20 de Caiman yacare y 21
de C. latirostris, como una estructura rugosa levemente curvada ubicada en la cara medial
del Cartilago de Meckel posterior al esplenial (Tabla | 2). A partir del estadio 22, delimita
claramente la porcidn ventroanterior de la fenestra mandibular interna y toma forma de
boomerang. Su osificacién comienza en este estadio en ambas especies y se extiende a todo
el hueso, el cual adquiere su forma definitiva hacia el estadio 23. La toma de Alizarina del
coronoides ocurre a partir de dos centros separados, uno mas anterior y dorsal, y el otro
posterior y ventral (Fig. | 17A). El centro posterior es el que primero osifica. En este estadio
ya se distingue el foramen intermandibular medio. En los siguientes estadios el Unico
cambio que se observa es la acentuacion de la tincion y del contacto con los demas huesos
mandibulares (Fig. | 21B). En adultos el coronoides presenta forma de boomerang y se ubica
en la cara medial de la mandibula. Contacta con el esplenial (anteriormente), el angular

(ventralmente) y el surangular (posterior y dorsalmente).
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Prearticular. Elemento que aparece como una osificacién independiente solo en estadios
embrionarios de Caiman yacare. En el estadio 22 se observa como un centro de osificacion
delgado y alargado sobre la cara medial de una o ambas hemimandibulas, de posicién
ventral y posterior al coronoides, y marginando posteroventralmente a la fenestra
mandibular interna (Tabla | 2). En los estadios 23 a 25 de esta especie presenta gran
variacion y se intensifica su osificacion. Se lo encontré presente tanto en una sola como en
ambas hemimandibulas y se desarrollé a partir de uno o dos centros de osificacion (tres en
un ejemplar del estadio 25). En un solo individuo de C. yacare estuvo ausente
completamente. En el estadio 25 comienza a unirse con el articular (Fig. | 21B). En adultos
de ambas especies el prearticular no estd presente como un hueso con limites propios, por
lo que, a partir de lo observado en el desarrollo, se lo interpreta incorporado y fusionado a

la masa dsea del articular (ver discusidn sobre las homologias de sus centros).

Surangular. Osificacion dérmica par que aparece como un area de textura rugosa en el
estadio 18 de Caiman yacare y ya esta presente en el primer estadio disponible de C.
latirostris, ubicado en la cara lateral de la parte posterior y dorsal del Cartilago de Meckel
(Fig. 1 21A; Tabla | 2). En el estadio 22 de ambas especies comienza a tefiirse de rojo, en
particular su borde dorsal. También en este estadio y en el 23 se extiende la osificacidén por
toda la superficie adquiriendo su forma definitiva (abarca aproximadamente un tercio de la
longitud del Cartilago de Meckel) mediante la cual cierra dorsalmente las fenestras
mandibulares externa e interna. Contacta con el dentario anteriormente y con el angular
posterior y ventralmente (Fig. | 17A). En los siguientes estadios de ambas especies el Unico
cambio que se observa es la acentuacién de la tincidon y del contacto con los demds huesos
mandibulares. En adultos se extiende por la cara lateral posterior de la mandibula y
contacta con el dentario (anterior y ventroanteriormente), con el angular
(posteroventralmente) y con el articular (medialmente). Se proyecta posteriormente a lo
largo del borde lateral del proceso retroarticular y forma una pequefia parte del sector

lateral de la cavidad glenoidea, a la cual delimita lateralmente.
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Angular. Osificacion dérmica par detectable como un area de textura rugosa en el estadio
18 de Caiman yacare y ya presente en el primer estadio disponible de C. latirostris, ubicado
en la cara lateral, posterior y ventral del Cartilago de Meckel (Tabla | 2). En el estadio 22 de
ambas especies se evidencia su osificacion mediante la tincidn con Alizarina, especialmente
en el segmento medio de su borde ventral. También en este estadio y en el 23, la osificacion
comienza a extenderse a toda la superficie y la forma del hueso ya queda determinada
(abarca aproximadamente un tercio de la longitud del Cartilago de Meckel). Cierra
ventralmente la fenestra mandibular externa y la interna, contacta con el dentario
anteriormente y con el surangular posterior y dorsalmente (Fig. | 17A). En los siguientes
estadios de ambas especies el Unico cambio que se observa en el angular es la acentuacion
de su tincion y el contacto que establece con los demas huesos mandibulares. En vista
medial de adultos contacta con el esplenial (anterior), con el coronoides (dorsal y anterior)
y con el articular (dorsal y posterior), y forma el borde posterior del foramen
intermandibular caudal (Fig. | 14B). En vista lateral contacta dorsalmente con el dentario
(anterior) y con el surangular (dorsal). Forma el angulo posterior de la mandibula y se
proyecta dorsoposteriormente, junto con el surangular y el articular, formando el sector
ventrolateral del proceso retroarticular. Forma el borde posteroventral de la fenestra

mandibular externa.

Articular. Osificacién condral par que aparece como una zona sin tincién azul (comienzo de
la osificacion) en el estadio 22 de ambas especies (Fig. | 21C; Tabla | 2). En el estadio 23 de
ambas especies continua su osificacidn (tifie con Alizarina) sobre la cara medial y posterior
del Cartilago de Meckel, dorsal a la porcién posterior del angular y posterior al prearticular.
En algunos ejemplares de Caiman latirostris (CL-23-7, CL-23-8, CL-24-2) osifica también
parte del foramen aérum. En el estadio 24 de C. yacare (23 de C. latirostris) su centro de
osificacion se expande al proceso retroarticular y, en el estadio 25, empieza a osificar el
proceso articular comenzando por el perimetro dorsal del mismo. En el estadio 27-28 aln
no completd su osificacidn ya que aun se observan remanentes cartilaginosos. En adultos,
el articular forma gran parte de la cavidad glenoidea (excepto su pared lateral) para la

articulacion con el cuadrado, y la mayor parte del proceso retroarticular para la insercién
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de musculatura (ej., depresor mandibular encargado de la apertura de las quijadas).
También forma el margen posterior de la fenestra mandibular interna. En vista medial

contacta ventralmente con el angular y lateralmente con el surangular.

Huesos del aparato hiobranquial. Las osificaciones de los cartilagos hioideos que forman el
aparato hiobranquial fueron descritas junto con el condrocrdneo, en la seccidon “Arcos

hioideo y branquiales”.

1.3.1.2.Vértebras, costillas y esternén
1.3.1.2.1.Descripcion de las vértebras y costillas cartilaginosas para ambas especies

Para evitar el deterioro del material, las vértebras y las costillas no fueron desarticuladas
para su estudio en ninguno de los ejemplares analizados. La morfologia general de todas las

vértebras y costillas es la misma en ambas especies.

La columna vertebral esta formada por ocho vértebras cervicales, diesicéis dorsales, dos
sacras y un numero variable de caudales (ver descripcién mas adelante y discusion) (Fig. |
22). En la region cervical, el proatlas se ubica a ambos lados de la linea media, anterior y
dorsal al atlas, practicamente al mismo nivel que los arcos neurales (Fig. | 23A). El atlas
contacta con un par de costillas monocipitas finas y largas. Estas costillas se extienden
posteriormente hasta el limite entre la tercer y cuarta vértebra cervical. (Fig. | 23A). El axis
tiene una espina neural ancha en comparacion con las demas vértebras y articula con un
par de costillas bicipitas, cuya estructura resulta intermedia entre las del atlas y el resto de
las costillas cervicales. Las costillas del axis se asemejan a las costillas del atlas por ser
bastante largas y planas pero se parecen al resto de las costillas cervicales por tener dos
cabezas articulares y una forma general de “Y” con el extremo distal alargado hasta el nivel
de la tercer vértebra cervical (Fig. | 23A). El resto de las vértebras cervicales (3°-8°) articulan
con costillas cortas y triangulares, todas similares en forma y tamafio, excepto la dltima que
resulta levemente mas larga. Los arcos neurales de las cervicales 3°-8° son angostos y

redondeados y los mas anteriores estan inclinados posteriormente mientras que los mas
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posteriores se verticalizan e inclinan hacia adelante (Fig. | 23A). Las costillas cervicales 2°-8°
y la totalidad de las dorsales presentan dos procesos articulares (capitulo y tubérculo) para
articular con las apdfisis laterales de las vértebras (parapdfisis y diapdsfisis),
respectivamente. Tubérculo y capitulo se disponen verticalmente, una dorsal a la otra en
las vértebras cervicales y en la primera dorsal. La novena vértebra (dorsal 1°) articula con
un par de costillas que son mas largas que las precedentes y estan formadas solo por el
segmento vertebral. No contacta con el esterndn y su longitud es equivalente al mismo
segmento de costillas sucesivas. Las vértebras dorsales 2°-10° articulan con costillas que
tienen un segmento proximal (vertebral) mas largo, y uno distal (esternal) mas corto. No
presentan segmento intermedio (Fig. | 24A). A partir de la dorsal 2° y 3° (zona de transicion)
comienzan a horizontalizarse gradualmente, resultando tubérculo-diapéfisis anteriores y
capitulo-parapdfisis  posteriores. Las  vértebras dorsales estdn  alargadas
anteroposteriormente. Estas caracteristicas se adquieren gradualmente, a partir de la
region cervical, pasando por una zona de transicién (entre las primeras cuatro vértebras
dorsales aproximadamente) hasta las Ultimas dorsales. En esta zona de transicién también
se observa una cierta diferencia de altura de los arcos neurales que son mas altos. Las dos
vértebras sacras tienen sus procesos laterales expandidos y articulados con el ilion. Las
vértebras caudales carecen de costillas (ver discusién). Estas vértebras se hacen mds bajas
y se alargan anteroposteriormente progresivamente hacia las mds posteriores. Sus arcos
neurales también disminuyen en alto y se acortan en sentido anteroposterior (Fig. | 24B).
Los arcos hemales (=huesos en chevrdn) se disponen intervertebralmente, estando en
general el primero o mas anterior asociado a la porcién posteroventral del segundo cuerpo
vertebral caudal. Sin embargo, se observaron variaciones en ambas especies respecto a esta
condicién. En un ejemplar de Caiman latirostris (CL-22-6) se observé un primer arco hemal
reducido asociado al primer cuerpo vertebral; en otro espécimen de esta especie (CL-23-9)
el primer arco hemal se encontré asociado al tercer cuerpo vertebral; y en tres ejemplares
(CL-22-10, CL-27-28-1y CL-27-28-5) los arcos hemales asociados a la porcion posteroventral
del segundo cuerpo vertebral caudal estan reducidos (Fig. | 24C). En C. yacare se observaron

siete ejemplares de los estadios 22, 23 y 24 con arcos hemales asociados al primer cuerpo
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vertebral caudal, los cuales eran mas cortos y menos desarrollados que el resto de la serie
(Fig. | 24D). Finalmente, la cantidad de arcos hemales y arcos neurales de la cola varia

independientemente del estadio y de la especie.

En relacién a las costillas dorsales, en Caiman yacare la vértebra dorsal 11° estd
articulada con una costilla que tiene los dos segmentos continuos en la mayoria de los
especimenes (Fig. | 24E). Sin embargo, hubo varios casos de los estadios 23 a 25 (ej., CY-23-
9) donde la costilla derecha de esa vértebra estd formada por dos segmentos separados
entre si (Fig. | 24F) y la costilla izquierda esta formada por tres (Fig. | 24G). Las costillas
dorsales 12° y 13° (segmento vertebral) tienen distintos largos y la dorsal 13° puede
desarrollarse como una costilla corta o como un nddulo cartilaginoso (Fig. | 24H). El
segmento vertebral de las costillas de ambas especies (las que poseen los dos segmentos)
nunca completa su osificacion. Solo osifica su porcion mas proximal, excluyendo el area de
contacto con la vértebra, permaneciendo cartilaginosos el tubérculo y el capitulo. En C.
latirostris las costillas que contactan con el esternén nunca se bifurcan a diferencia de lo
que ocurre en C. yacare. En todos los ejemplares del estadio 22, en casi todos los del estadio
23, en uno del estadio 24 y uno del 25 de C. yacare se observaron pequeiias bifurcaciones
distales del segmento esternal de las costillas dorsales 6° a 10°, siendo a veces una, dos o

tres bifurcaciones, indistintamente del lado (derecho o izquierdo) que se trate (Fig. | 241).

Ambas especies presentan procesos uncinados cartilaginosos que se disponen
consecutivamente sobre el segmento vertebral de las costillas (Fig. | 24A). Su forma varia a
nivel individual, independientemente del lado y de la costilla que se trate asi como entre
estadios, entre especies y dentro de cada especie. Los procesos uncinados anterior y
posterior de la serie resultan ser pequefios y redondeados en comparacioén con el resto, que
son grandes y alargados dorsoventralmente. Hubo varios casos (ej., CY-23-12) donde estos

procesos son dobles y estan constituidos por dos elementos por lado (Fig. | 24)).

El centro vertebral permanece perforado (orificio notocordal) en todos los individuos de
ambas especies, lo cual se verificd al menos en la primer vértebra cervical. En el Ultimo
estadio en Caiman yacare aun se observa este orificio, mientras que en el estadio 27-28 en

C. latirostris (Ultimo en esta especie) el orificio estd muy reducido, practicamente cerrado.
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1.3.1.2.2.Variacion ontogenética de vértebras, costillas y esternén y su secuencia de

osificacion en ambas especies
1.3.1.2.2.1.Generalidades

La secuencia de osificacion del esqueleto axial postcranenano de ambas especies de
Caiman se encuentra sintetizada en la Tabla | 3. La osificaciéon pericondral de los arcos
neurales ocurre en sentido anteroposterior dentro de la serie vertebral en las dos especies.
Dentro de cada vértebra, la osificacién comienza en el area ventral a la postzigoapofisis y
progresa anterodorsalmente hasta llegar a la prezigoapdfisis. Continla extendiéndose
ventralmente a la postzigoapofisis y luego en el area ventral de la prezigoapdfisis (Fig. | 23B).

Finalmente termina abarcando el resto del centro vertebral.

En el atlas los elementos éseos pares del arco neural nunca se unen dorsalmente en la

linea media en ambas especies (Fig. |1 23C).

Los procesos laterales de las vértebras sacras y de las vértebras caudales comienzan a
osificar pericondralmente desde su diafisis (zona rojiza), a diferencia de la osificacion
pericondral de los procesos laterales cervicales y dorsales, cuya osificacion es la
continuacion ventrolateral de la osificacién de los arcos neurales. La osificacién pre-
eclosional de los procesos laterales de las vértebras sacras solo ocurre en Caiman latirostris

(Fig. 1 25A).

En ambas especies, las costillas cervicales 7° y 8° osifican desde su epifisis distal mientras

que en el resto de las cervicales la osificacion inicia desde su diafisis (Fig. | 23B).

El esterndn es cartilaginoso incluso hasta el ultimo estadio en ambas especies.
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1.3.1.2.2.2.Descripcion y secuencia de osificacion

Dada la numerosa cantidad de elementos que incluye esta parte del esqueleto, y a fin de
describir lo mas completamente posible los cambios ocurridos durante la ontogenia, la

descripcidn de esta seccidn se tratara estadio por estadio para ambas especies.

Estadio 17/18. Es el primero disponible para Caiman yacare y no esta muestreado en C.
latirostris (al igual que los estadios 18 y 19). Aqui las vértebras, las costillas y el esternén
son estructuras completamente cartilaginosas que se encuentran en formacién y adn
determinando su formay contorno (Fig. | 26A). A nivel caudal se observan los arcos hemales
a modo de condensaciones cartilaginosas pares, ventrales a cada centro vertebral. El cierre
de los arcos hemales procede desde los mas anteriores hacia los mas posteriores. Los arcos
hemales mas posteriores son de menor tamafio ya que se formaron mas tardiamente,
siendo el mas posterior solo una protuberancia ventral al centro vertebral. Lo mismo ocurre
con los centros vertebrales y los arcos neurales de esta region donde el desarrollo procede
en sentido anteroposterior. Los Ultimos arcos neurales son simples proyecciones dobles
dorsales al centro vertebral. El contacto de los arcos neurales derecho e izquierdo también
ocurre en sentido anteroposterior a lo largo de toda la columna, siendo los de la region
caudal los mas notoriamente abiertos. En base a los arcos neurales y hemales desarrollados
en este estadio, se observa que a nivel caudal hay entre veintisiete y treinta hemales y entre
veintinueve vy treinta y dos neurales, segln el espécimen. Los procesos laterales de las
vértebras caudales se reducen posteriormente, estando ausentes desde la caudal 10°

inclusive.

En relacion a las costillas, en Caiman yacare las costillas cervicales estan vagamente
definidas y se observan como leves condensaciones cartilaginosas, cortas y triangulares. Las
costillas dorsales 2° hasta la 11° inclusive estan formadas por dos segmentos (vertebral y
esternal). El segmento esternal tiene un menor desarrollo en sentido posterior (caracter
gue se mantiene en los proximos estadios) y apenas se distingue en la vértebra 11° (casi
indistinguible en CY-17/18-2). La costilla dorsal 12° esta formada solo por el segmento

vertebral, mas corto que el segmento vertebral de la costilla 11°. La costilla 13° también
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esta formada solo por el segmento vertebral, que a su vez es mds corto aun que el de la
costilla 12°. Hay tres vértebras presacras posteriores a la costilla dorsal 13°, de las cuales
solo la primera (dorsal 14°) parece articular con una costilla reducida o un nddulo

cartilaginoso; las otras dos no tienen costilla asociada.

En relacion al esterndn, éste es visible en el estadio 17/18 como una estructura par,
alargada y triangular, de poco desarrollo aun (Fig. | 27A). El elemento mas anterior
(esternén) esta préximo a la cintura pectoral y contacta con la costilla dorsal 2°. El mas
posterior (xifiesterndn) establece contacto con las costillas dorsales 3°-5° (en especimenes

CY-17/18-1y CY-17/18-2) e incluso con la costilla dorsal 6° (CY-17/18-3).

Estadio 18. En Caiman yacare (CY-18-2) se observa la condensacién par del proatlas,
cartilaginosa y redondeada. En este ejemplar también se observa un mayor cerramiento de
los primeros arcos neurales cervicales y los procesos laterales se observan hasta las
vértebras caudales 9° a 11°. También se verifica un mayor desarrollo de todas las costillas
respecto del estadio anterior y las apdfisis laterales de la vértebra dorsal 14° también

contactan con un nédulo cartilaginoso al igual que en el estadio anterior (Fig. | 26B).

El tnico cambio observado en este estadio a nivel del esterndn ocurre con el xifiesternén,
que ha crecido posteriormente, incorporando asi dos costillas mas (hasta la costilla dorsal

8°) (Fig. | 27B).

Estadio 19. En Caiman yacare comienza mediante una zona sin tincidén la osificacion
pericondral del centro vertebral de las vértebras cervicales y de las dos primeras vértebras
dorsales (Fig. | 26C). Las ultimas vértebras caudales tienen todavia abierta la sutura dorsal
entre arcos neurales. Los procesos laterales de las vértebras caudales se reducen
posteriormente hasta estar ausentes a partir de la vértebra caudal 12°. Se inicia el proceso
de osificacion pericondral de la primera costilla dorsal mediante la aparicidn de una zona
sin tincion (Fig. 1 27C). La vértebra dorsal 14° continda articulando con un pequefio nédulo

cartilaginoso.

Aumenta el crecimiento posterior del xifiesterndn en este estadio, hasta incorporar una
costilla mas, la dorsal 9° (Fig. |1 27C).
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Estadio 20. Es el primero disponible para Caiman latirostris; las vértebras, costillas y
esterndn son completamente cartilaginosos (Fig. | 26D). El proatlas, que recién empieza a
formarse en esta especie, se visualiza como una condensacion par, cartilaginosa vy
redondeada, mientras que en C. yacare ya se encuentra en fase de alargamiento. El inicio
de la osificacién de la zona ventral de los centros vertebrales de C. yacare se extiende mas
posteriormente hasta aproximadamente las Ultimas vértebras dorsales. Esta osificacion es
bien evidente en las primeras vértebras dorsales y disminuye hacia las mas posteriores.
Respecto a las vértebras caudales en C. latirostris, éstas presentan treinta y cuatro arcos
hemales en total (hasta la vértebra caudal 35°) y los ultimos cinco estan abiertos, con sus
ramas derecha e izquierda sin contacto. En C. yacare los arcos hemales alcanzan la vértebra
caudal 33° y solo los ultimos tres de la serie estdn abiertos. Los arcos neurales son
distinguibles hasta la vértebra caudal 42° en C. latirostris y 41° en C. yacare, ya que van
disminuyendo su tamafio en sentido posterior como un rasgo final del desarrollo y debido
a que aun estan en proceso de formacion. A causa de que la secuencia de formacion es en
sentido anteroposterior (igual para ambas especies) los ultimos arcos neurales estan
abiertos dorsalmente y tienen un menor grado de desarrollo siendo mas pequefios y
estando apenas en contacto con el centro vertebral (mds notorio en los préximos estadios).
En el resto de la columna (vértebras cervicales, dorsales y sacras) los arcos neurales se
observan siempre unidos al centro vertebral. Los procesos laterales de las vértebras
caudales se reducen posteriormente y estan ausentes a partir de la 14° vértebra caudal en
C. latirostris y de la 22° en C. yacare. En este estadio comienza la osificacién pericondral
(zona sin tincién) de la porcion proximal del segmento vertebral de las costillas dorsales 2°
a 9° de C. yacare, que avanza en sentido anteroposterior. En este estadio y en la misma
especie también ocurre la aparicion de un cartilago circular y pequeio asociado a la zona
dorsal y anterior de la costilla dorsal 2°. En ambas especies la onceava vértebra dorsal
presenta una costilla mas corta, formada solo por el segmento vertebral, cuya extension es
la mitad de lo que mide el segmento vertebral de la costilla dorsal 10° la costilla
correspondiente a la doceava vértebra dorsal también tiene solo el segmento vertebral

pero éste es aun mas corto que el de la costilla precedente; y la siguiente costilla
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(correspondiente a la vértebra 13°) estd reducida a un nédulo cartilaginoso. Las vértebras
dorsales 14°, 15° y 16° carecen de costillas en C. latirostris. La vértebra dorsal 14° articula
con un nddulo en la otra especie. Aparecen los procesos uncinados en las costillas dorsal 2°
y hasta la 8° inclusive (con variaciones a nivel bilateral en algunos especimenes) en C.
yacare. En C. latirostris se asocian a las costillas dorsal 3° a 7° (7° solo del lado derecho) pero

aparecen poco desarrollados, en forma de condensacion cartilaginosa tenue.

El xifiesterndn de Caiman yacare esta mas desarrollado en tamaiio, sin incorporar nuevas
costillas y con las proyecciones laterales pequefias poco marcadas en contacto con las
costillas (Fig. | 28A). En C. latirostris, en cambio, el esternén esta representado por dos
primordios cartilaginosos (de origen par) cada uno compuesto por dos elementos (Fig. |
28B); el mas anterior corresponde al esternén y el mas posterior representa al xifiesternén,
ambos separados por una zona sin condrificar (visto solo en el primordio izquierdo de esta
especie en este estadio y en CY-20). Todo el conjunto se ubica ventralmente a cada lado de
la linea media en el tercio anterior del tronco y ambos primordios no contactan entre si. El
elemento anterior contacta lateralmente con el coracoides cartilaginoso (anteriormente) y
con el segmento esternal de las costillas correspondientes a la segunda vértebra dorsal
(posteriormente). El elemento posterior (xifiesterndn) articula mediante sucesivas
proyecciones laterales (cortas aun) con el segmento esternal de las costillas dorsales 3°-8°,
lo que le da un aspecto segmentado. El segmento esternal de las costillas dorsal 9° y

10°permanece libre.

Estadio 21. En Caiman yacare (Fig. | 26E) los arcos neurales se cierran completamente
perdiendo incluso todo rastro de sutura entre las ramas derecha e izquierda de cada unoy
la osificacion ventral de los centros vertebrales alcanza las primeras vértebras caudales. Los
arcos hemales alcanzan la vértebra caudal 32° en C. yacare y la 30° en C. latirostris, estando
los ultimos cinco aun abiertos en ambas especies. Los arcos neurales llegan hasta la vértebra
caudal 39° C. yacare y 41° en la otra especie. Los procesos laterales lo hacen hasta la

vértebra caudal 11° en C. yacare y 14° en la otra especie.
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En Caiman latirostris la didfisis del segmento vertebral de las costillas dorsal 2° a 8°
muestra una zona sin tincién indicando el comienzo del proceso de osificacidon pericondral.
Este proceso avanza en sentido anteroposterior. En esta especie la costilla dorsal 10° esta
formada solamente por el segmento vertebral y la vértebra dorsal 13° no tiene nddulo
cartilaginoso asociado. No se observa el cartilago asociado a la zona dorsal y anterior de la
costilla dorsal 2° en C. yacare, ni procesos uncinados en ninguna de las dos especies.
Tampoco se registran cambios en el esterndn de las dos especies en este estadio. Sin
embargo, en C. yacare hay ocho costillas que contactan con el xifiesternén (hasta la costilla

dorsal 10°).

Estadio 22. En ambas especies, el proatlas crece en tamafio y se alarga, definiendo mas
su forma definitiva. En Caiman latirostris la osificacion pericondral de los centros
vertebrales comienza a ser evidente mediante la aparicién de una zona sin tincién por
vértebra, desde el atlas hasta aproximadamente las ultimas vértebras dorsales y las
primeras caudales. Esta osificacion es bien notoria en las primeras vértebras dorsales y
disminuye hacia las mds posteriores. Posteriormente en esta especie aparece la coloracién
rojiza en el axis y progresa anteroposteriormente hasta la vértebra caudal 10°, habiendo un
retraso en la osificacién del centro vertebral del atlas, que ocurre en el siguiente estadio
(Fig. 1 26F). La osificacion de los centros vertebrales comienza con la aparicion de dos
centros de osificaciéon ventrolaterales que se unen entre si a lo largo de la linea media (Fig.
| 28C). Luego aparecen dos centros dorsolaterales que primero se unen entre si en la linea
media y luego con el centro de osificacidn ventral (ya Unico). De este modo, la osificacién
va tomando forma de anillo progresando desde la zona ventral hasta la dorsal y es menos
avanzado en las vértebras mas posteriores. En relacion a la serie caudal, las ultimas
vértebras caudales estdn mds desarrolladas y bien definidas en C. yacare por lo cual puede
verse con mayor claridad hasta donde se forman los arcos neurales y hemales. Los arcos
hemales alcanzan hasta las vértebras caudales 29° a 31° segun el espécimen, y permanecen
abiertos los ultimos 2° a 5°. Los neurales alcanzan hasta la vértebra caudal 35° 0 36° segun
el espécimen, y los procesos laterales hasta la 13° 0 15°. En cambio, en C. latirostris los arcos

hemales alcanzan la vértebra 36° de la serie caudal, estando las ramas de los ultimos 5° u
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8°, dependiendo del espécimen, separadas medioventralmente. Los arcos neurales se
extienden ahora hasta la vértebra 43° de la serie caudal. Los procesos laterales de las
vértebras caudales se reducen posteriormente, estando ausentes a partir de las vértebras

caudales 11° a 20°.

En Caiman latirostris se acentua el proceso de osificacién pericondral del segmento
vertebral de las costillas (Fig. | 28C). Las costillas dorsales 1°, 9° y 10° muestran indicios del
inicio de la osificacion mediante la aparicion de una zona sin tinciéon (sumandose a las
costillas dorsales 2°-8° ya detectadas en el estadio previo). Posteriormente aparece la
coloracién rojiza siguiendo un gradiente anteroposterior desde la costilla dorsal 1° a la 10°.
Luego, en esta misma especie, aparece coloracién rojiza en la ultima costilla cervical (8°
costilla) y comienza el proceso de osificacidn (zona sin tincion) de la costilla dorsal 11°. En
C. yacare se evidencia el comienzo del proceso de osificaciéon pericondral de las costillas
dorsales 10° y 11° mediante una zona sin tincién. En C. latirostris |a costilla dorsal 10° retiene
el segmento esternal en la mayoria de los especimenes de este estadio (excepto CL-22-4),
el cual es continlo con el segmento vertebral en los especimenes CL-22-1, CL-22-2, CL-22-
3, mientras que ambos son discontinuos en los restantes especimenes. Asimismo, en esta
especie las costillas de las vértebras dorsales 11°, 12° y 13° presentan solo el segmento
vertebral, con diferente grado de desarrollo en los distintos especimenes (no mayor al de
estadios anteriores). Una excepcion la constituye CL-22-1, en donde la costilla dorsal 11°
presenta ambos segmentos (vertebral y esternal) separados entre si. La costilla 12° presenta
diferentes largos en C. latirostris pudiendo ser tan corta como un simple nodulo
cartilaginoso (ej., CL-22-7). Continua presente el cartilago dorsal y anterior a la costilla
dorsal 2° en C. yacare (Fig. | 28D). En C. yacare la vértebra dorsal 13° desarrolla un nédulo
cartilaginoso y esta ausente en la 14°. Los especimenes de ambas especies presentan una
gran variabilidad en la disposicidén y cantidad de procesos uncinados asociados a las costillas
dorsales 2° a 8°, los cuales varian individualmente, independientemente del lado y de la
costilla que se trate (CY-22-1 solo entre la 2°-6° del lado derecho, del lado izquierdo igual al

resto).
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En relacién al esterndn, los especimenes de Caiman latirostris muestran, aunque mas
proximas entre si, aun separadas las porciones derecha e izquierda del esterndn,
particularmente notorio a nivel anterior (Fig. | 29A). A la vez, cada elemento esternal
(porcion anterior) adquiere forma de placa rectangular y desarrolla una proyeccién que
articula con las costillas dorsales 2°. La porcion del xifiesterndn que contacta con la costilla
dorsal 3° se incorpora a la porcién anterior del esternén en formacién. Por lo tanto, la parte
posterior del esternén (elemento anterior) queda contactando lateralmente con dos pares
de costillas y posteriormente con el xifiesterndn. Los especimenes de este estadio ya no
presentan el limite entre esterndn y xifiesternén. En C. yacare, el esterndn se vuelve mas
ancho adquiriendo forma de placa rectangular, con ambas partes (derecha e izquierda) mas
proximas hacia la linea media, aunque aun sin contactar entre si (Fig. | 25B). La zona de
articulacion entre cada segmento esternal y el xifiesterndn estd ahora bien delimitada ya
que las proyecciones laterales del xifiesterndn son mas grandes y definidas. El xifiesternén
se bifurca dando un segmento medial corto y otros laterales que van a contactar con los

otros pares de costillas.

Estadio 23. En Caiman yacare se desarrolla aun mas el proatlas, llegando a estar casi
totalmente osificado (tincién con Alizarina) y con ambos centros del mismo llegando a
contactar en la linea media (Fig. 1 23D). En C. latirostris cada elemento del proatlas se alarga
y comienza su osificacion en el centro, extendiéndose por el resto de su superficie (Fig. |
23E). La osificacion pericondral de los centros vertebrales ahora es bien marcada en C.
yacare, con una fuerte tincidon de Alizarina. El proceso de osificacidon en anillo de los mismos
es anteroposterior y procede de igual manera que en C. latirostris. El atlas comienza a
osificar luego de que comienza la osificacion de los centros vertebrales caudales. El centro
vertebral del atlas (=pleurocentro) osifica tardiamente solo a nivel dorsal del centro
vertebral y completa su osificacidn recién cuando los centros vertebrales de casi todas las
vértebras caudales estan osificadas. Luego de la osificacidon dorsal del atlas comienza la
osificacion pericondral (tincidn con Alizarina) de los arcos neurales (hasta la vértebra dorsal
2°), también en sentido anteroposterior. En C. latirostris, |la osificacion del centro vertebral

se extiende hasta mas de la mitad de la longitud de la cola. El centro vertebral del atlas
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osifica inicialmente mediante una zona mediodorsal con tincion de Alizarina
(=pleurocentro=apdfisis odontoidea del axis en el adulto). Luego lo hace el proatlas junto
con los arcos neurales de las vértebras cervicales 1° a 7°. En C. latirostris los arcos hemales
alcanzan la vértebra caudal 36° (estando abiertos los Ultimos cuatro a nueve) y las vértebras
caudales 30° a 33° en C. yacare (estando los ultimos cuatro a seis abiertos). Los arcos
neurales se extienden hasta la vértebra caudal 42° en C. latirostris y hasta las vértebras
caudales 36° a 39° en C. yacare. Los procesos laterales caudales se extienden hasta las
vértebras 15° a 20° de la serie caudal en C. latirostris y hasta las vértebras caudales 13° a

19° (la mitad de los especimenes hasta la vértebra caudal 15°) en la otra especie.

En Caiman yacare el cartilago dorsal y anterior a la costilla dorsal 2° estuvo presente en
uno o ambos lados (ausente en CY-23-10) (Fig. | 241) y también aparecio en la costilla dorsal
3° de algunos ejemplares (en CY-23-2 solo en la costilla derecha). En algunos casos (ej., CY-
23-11) lleg6 a osificar (Fig. | 23B). En C. latirostris, la osificacidon de las costillas de la vértebra
cervical 8°y las dorsales 1° a 10° es mas marcada. Se suman al proceso de osificacién costal,
mediante una zona con tincién de Alizarina, la costilla cervical 1° y la dorsal 11° (no pudo
establecerse en qué orden), y subsecuentemente osificaron las costillas cervicales 2°, 3° y
7°. En C. yacare comienza la osificacion (tincién con Alizarina) de la zona pericondral de las
costillas, comenzando por la dorsal 1° y progresando hasta la dorsal 11°. La osificacién
(tincién con Alizarina) continua en el siguiente orden: costillas cervicales 1° y 8° (no se pudo
establecer cual de las dos osifica primero), costillas cervicales 2° y 3° (tampoco se pudo
establecer cudl de las dos osifica primero), costillas cervicales 4° a 7° (tampoco puede
establecerse su orden de osificacién). En algunos especimenes de C. yacare (ej., CY-23-14)
la costilla cervical 7° tiene el mismo grado de osificacion que la costilla cervical 5°, por lo
que estas costillas habrian osificado simultdaneamente pero previamente a la costilla 6°. Se
encontré variacion en este estadio en relacion a la cantidad de segmentos constituyentes
de las costillas dorsales en ambas especies. En CY-23-10 la costilla dorsal 9° derecha tiene
el segmento esternal dividido en dos porciones y la costilla dorsal 10° derecha lo tiene
dividido en tres fragmentos. La costilla dorsal 10° en C. latirostris esta formada por el

segmento vertebral o por los dos (vertebral y esternal) contactando entre si o separados.
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Las costillas dorsales 11° y 12° en C. latirostris estan formadas solo por el segmento
vertebral con distintos largos (la costilla 12° es un nédulo en CL-23-10 y CL-23-11). En C.
yacare la costilla dorsal 11° tiene los segmentos vertebral y esternal contactando entre si
(ej., CY-23-6), separados (ej., lado derecho de CY-23-4) o divididos en tres segmentos
distintos (ej., lado izquierdo CY-23-9). Se observa que la vértebra dorsal 13° puede o no
estar articulada con nédulos cartilaginosos en C. latirostris y esta articulada con una costilla
muy corta o nédulo cartilaginoso en la otra especie. La vértebra 14° articula generalmente
con nddulos cartilaginosos en C. yacare. Hubo casos en C. yacare (ej., CY-23-3) donde hubo
un desarrollo unilateral de las costillas dorsales 13° y 14°. No hay variacién de los procesos
uncinados (CL-23-1 no los tiene) respecto del estadio anterior en C. latirostris y en C. yacare
se encontraron estos procesos asociados a las costillas dorsal 2° a 9°, variando en numero

y disposicidén entre ambos lados segun el espécimen.

Ambas especies de este estadio 23 muestran ambos lados del esternén unidos
completamente a lo largo de la linea medioventral, constituyendo ahora una estructura
impar (Fig. | 29B). La zona de articulacidon entre cada segmento esternal y el xifiesternén
estd ahora bien delimitada en Caiman latirostris. Las proyecciones laterales y la bifurcacion
distal del xifiesternén son mas grandes y definidas. Detrdas de la articulacidn con la costilla
dorsal 6°, el xifiesternén se ramifica dando lugar a un segmento medial corto y tres laterales
gue van a contactar con los otros tres pares de costillas. En C. yacare, el esterndn contacta
con siete costillas en tres especimenes (CY-23-11, CY-23-14) a diferencia de lo que venia

ocurria en los estadios 21 y 22 (contacto con 8 costillas).

Estadio 24. En Caiman latirostris se observa el proatlas totalmente osificado, alargado
anteroposteriormente y con sus dos mitades a punto de establecer contacto a nivel medio
dorsal (Fig. | 23F). La osificacion de los arcos neurales en C. latirostris alcanza la vértebra
dorsal 2°inclusive. En C. yacare los arcos neurales osifican pericondralmente hasta la primer
vértebra caudal inclusive y la osificacion comienza a extenderse ventralmente a los procesos
laterales de las vértebras dorsales (Fig. | 25C). Se observan arcos hemales hasta la vértebra
caudal 33° (los ultimos tres y cuatro estan abiertos segun el espécimen) en C. latirostris y

hasta las vértebras caudales 30° a 31° (estando los ultimos dos a cinco abiertos) en C.
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yacare. Los arcos neurales alcanzan las vértebras caudales 36° a 39° en C. yacare y existe la
misma cantidad que en el estadio anterior en C. latirostris. Los procesos laterales caudales
se extienden hasta las vértebras caudales 16° a 18° en C. latirostris y hasta la 15° 0 16° en
la otra especie. En C. yacare osifica pericondralmente el proceso lateral de la primera

vértebra caudal desde su diéfisis.

También se observa la osificacion (tincién con Alizarina) de las costillas cervicales 4° a 6°
en Caiman latirostris, aunque no pudo establecerse en qué orden. En esta especie la costilla
dorsal 10° presenta siempre los segmentos vertebral y esternal separados entre si, el
segmento vertebral de las costillas dorsales 11° y 12° siempre corto, y la costilla dorsal 13°
reducida a un nddulo. En C. yacare el cartilago dorsal y anterior a la costilla dorsal 2°
también estuvo presente en uno o ambos lados de las costillas dorsales 1° y/o 3°. En C.
yacare la costilla dorsal 11° presenta la misma variacién respecto a los segmentos vertebral
y esternal que en el estadio anterior, osifica la costilla dorsal 12°, la costilla dorsal 13° es
corta o se desarrolla como un nddulo cartilaginoso y la vértebra dorsal 14° puede o no
articular con costillas cortas. No se observa variacién de los procesos uncinados respecto a
los estadios anteriores en C. latirostris y en C. yacare se encontraron asociados a las costillas

dorsales 2° a 9°.

En relacidn al esterndn, Caiman latirostris no presenta modificaciones en este estadio

mientras que en C. yacare ya esta completamente formado.

Estadio 25. En Caiman yacare osifica el intercentro del atlas (dos centros de osificacién),
justo al nivel donde se produce la articulacién con el correspondiente par de costillas. El
proatlas se encuentra totalmente osificado y formado (Fig. | 23G). En esta especie la
osificacion de los centros vertebrales se extiende hasta las Ultimas vértebras caudales y la
de los arcos neurales hasta la cuarta vértebra caudal. En C. /atirostris ambos centros del
proatlas estan dispuestos muy cercanos entre si y luego ampliamente unidos en la linea
media (Fig. | 23H). En esta especie, en el centro del atlas aparece un segundo centro de
osificacion (=intercentro), impar y medioventral al ya existente, con el cual articulan las

costillas. La osificacion pericondral de los centros vertebrales en C. latirostris se extiende
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hasta la Ultima caudal. La osificaciéon de los arcos neurales se extiende hasta las primeras
caudales y comienza a alcanzar ventralmente a los procesos laterales de las vértebras
presacras. Se ven arcos hemales hasta la vértebra caudal 35° en C. latirostris (los ultimos
cinco a seis permanecen abiertos segun el espécimen) y hasta la vértebra 31°y 32° en la
otra especie (los ultimos tres o cuatro estan abiertos). En ambas especies osifica,
pericondralmente desde su diafisis, cada rama de los arcos hemales mas anteriores (hasta
el 12° inclusive en C. latirostris) (Fig. 1 25D). Los arcos neurales se extienden hasta la vértebra
caudal 41° en C. latirostris y hasta las vértebras caudales 37° a 39° en C. yacare. Los procesos
laterales se reducen posteriormente y estan ausentes a partir de las vértebras caudales 14°
a 17° en ambas especies. En C. latirostris comienza la osificacion pericondral de la didfisis
(tincidon con Alizarina) de los procesos laterales de la segunda vértebra sacra y de las
vértebras caudales que los poseen (Fig. | 25A). En C. yacare osifican pericondralmente la

diafisis de los procesos laterales de las vértebras caudales 1° a 6°.

En Caiman latirostris las costillas cervicales estan bastante osificadas y osifica la costilla
dorsal 12° (Fig. 1 23H). En esta especie, la costilla dorsal 10° esta formada solo por el
segmento vertebral o por los dos separados entre si, y el segmento vertebral de las costillas
dorsales 11° y 12° presentan distintas longitudes. La costilla 13° puede estar reducida a un
nddulo cartilaginoso o no estar en C. latirostris y es corta o se desarrolla como un nédulo
cartilaginoso en C. yacare. El cartilago dorsal y anterior asociado a las costillas dorsal 1° a 3°
adquiere un mayor tamafio en C. yacare, convirtiéndose en parte de la superficie de toda la
costilla (Fig. | 28E). En C. yacare la vértebra dorsal 14° articula con un nddulo cartilaginoso.
No hay cambios en relacidn a los procesos uncinados en C. latirostris y en la otra especie se

encontraron asociados a las costillas 2° a 8°.
El esterndn en este estadio permanece sin modificaciones en Caiman latirostris y en C.

yacare contacta con siete costillas (en CY-25-4).

Estadio 27-28. Fue descripto solo para Caiman latirostris. En un solo espécimen (CL-27-
28-4) aparece un tercer punto adicional de osificacion (tincién con Alizarina) con posicién

ventral al proatlas y anterior al intercentro del atlas, que corresponderia con el centro
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vertebral del proatlas reducido (Fig. | 28F). La osificacidn de los arcos neurales llega hasta
casi las ultimas vértebras caudales y se extiende mas dorsalmente en todas las vértebras
(particularmente en el atlas y axis). Debido a que la porcién mas distal de los arcos neurales
no osifica y no se ve el limite entre arco y espina neural, no puede establecerse si la
osificacién alcanza la espina (Fig. | 23C). Osifica la diafisis del proceso lateral de la primera
vértebra sacray de todos los procesos laterales de las vértebras caudales. Los arcos hemales
mas posteriores contindan sin osificar y se presentan hasta las vértebras caudales 33° a 36°
permaneciendo los Ultimos cinco a siete abiertos. Los arcos neurales se extienden hasta la
vértebra caudal 42°. Los procesos laterales se extienden hasta las vértebras caudales 15° a
19°.

En este Ultimo estadio las costillas cervicales se hallan completamente osificadas excepto
en el punto de contacto con las respectivas vértebras (Fig. | 28F). La osificacién del
segmento vertebral de las costillas dorsales se extiende proximalmente. La costilla dorsal
10° tiene ambos segmentos (vertebral y esternal) separados entre si, y las costillas dorsal
11° a 13° se desarrollan como en el estadio 25. Los procesos uncinados siguen sin variacion

respecto a estadios anteriores. El esternédn permanece sin cambios.

1.3.1.3.Gastralia

La gastralia esta constituida por hileras de condensaciones de tejido conectivo seriadas
anteroposteriormente a cada lado de la linea media, en la dermis ventral (Fig. | 29A). Se
considera hilera a cada una de las filas transversales, consecutivas, perpendiculares al eje
sagital (longitudinal), formadas por las condensaciones correspondientes a la gastralia en
formacién. Cada condensacidon representa un elemento gastral y se disponen entre los
segmentos esternales de las ultimas costillas desde el xifiesternén hasta el pubis. Cada
hilera transversal puede estar formada por dos elementos gastrales, derecho e izquierdo
(hilera simple), o cuatro (hilera doble). Las hileras dobles estan formadas por dos elementos

(derechos e izquierdos) a cada lado de la linea media, y cada par de elementos se disponen
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entre si a modo de un elemento gastral posterior y medial, mds angosto, y uno anterior y

lateral, mas ancho.

Los indicios de condensaciones gastrales aparecen en el estadio 19 en Caiman yacare y
surgen como condensaciones lineares, rugosas, de las cuales la mas posterior es la de mayor
tamafio. No se ha podido establecer la cantidad de hileras y si son simples o dobles por
cuestiones de preparacion del material. En el estadio 20 de esta especie se observan hileras
simples y dobles con la ultima simple y su extremo medial bifurcado. Recién en este estadio
se distinguen con seguridad cinco hileras simples en C. latirostris, y la posterior con gastrales
mas gruesos que el resto. En el estadio 21 ambas especies presentan hileras simples y
dobles con la ultima doble. En el caso de C. latirostris la hilera posterior doble tiene su
condensacién anterolateral bifurcada en el extremo medial. En el estadio 22 en C. yacare
no pudo establecerse la cantidad de hileras, pero se observd que la anteultima es doble y
su condensacion anterolateral tiene una flexion posteromedial. Hasta este estadio en esta
especie tampoco pudo establecerse el orden de las hileras simples y dobles por una
cuestion de preparacion del material. En C. yacare se observé variabilidad, tanto entre
especimenes como en un mismo espécimen (asimetria bilateral), en la cantidad de
elementos gastrales formando cada hilera. En C. latirostris se distinguieron siete u ocho
hileras de gastrales que son practicamente todas dobles. En este estadio se verifica el
comienzo de la osificacién intramembranosa en sentido posteroanterior en ambas especies
(Fig. 1 29A). Las condensaciones se visualizan en un tono celeste claro inicialmente para
luego osificar en manera dérmica a partir de su didfisis. El proceso de osificacion comienza
con los gastrales mas posteriores para luego avanzar hacia las mas anteriores. En el caso de
las gastralias dobles, el centro anterolateral es el primero en osificar, seguido luego por el
centro medial. La hilera mds posterior es siempre mds ancha y en muchos casos la
condensaciéon posteromedial se bifurca medialmente. En el estadio 23 de C. latirostris los
ejemplares tienen siete hileras dobles (excepto CL-23-9 y CL-23-10 que tienen ocho del lado
derecho; Fig. | 30A) de ambos lados mientras que en C. yacare se ven entre cinco y siete
hileras simples y dobles (sin orden fijo) cuyos centros llegan a osificar completamente. En

este estadio en C. yacare |a hilera posterior es bastante variable. Esta hilera puede ser doble,
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tener la flexion posteromedial en el centro anterolateral, tener el centro anterolateral
bifurcado y mas grande, y puede adicionarse otro centro (medial al ultimo). Todo esto
genera una estructura compleja para la ultima hilera de gastralias (Fig. | 30B). En varios
individuos de C. yacare algunos gastrales se bifurcan (también visto en la otra especie) (Fig.
| 30C). En el estadio 24 en C. yacare la Unica diferencia es el mayor acercamiento a lo largo
de la linea media de cada par de gastral mientras que en C. latirostris los espécimenes
presentan siete hileras dobles y se van acercando medialmente en sentido anteroposterior.
En el dltimo estadio registrado para C. yacare (estadio 25) no se observan mas cambios.
Hasta este estadio nunca hay un contacto medial. En C. latirostris, se observan nuevamente
especimenes con siete u ocho hileras de gastrales, por lo general dobles. La osificacion estd
avanzada en cada gastralia aunque sus epifisis permanecen aun sin osificar. En el estadio
27-28 se verifican en C. latirostris siete hileras mayormente dobles con los centros
totalmente osificados (Fig. | 30D). Aun no se verifica contacto medial entre pares de
gastrales. Se observé en este estadio que el lado izquierdo de todos los especimenes
(excepto en CL-27-28-1) presentd proyecciones anteriores o posteriores del centro
anterolateral de las hileras 5° y 6° y curvaturas posteriores de este mismo centro pero entre

las hileras 3° a 5°.

La gastralia de cocodrilos adultos se encuentra embebida dentro de las capas
superficiales del musculo recto abdominal; en las ultimas dos hileras también se anclan
parte de los musculos troncocaudal e isquiotroncal (ver Claessens, 2004; Vickaryous y Hall,
2008). La ultima hilera de gastrales, mas robusta que el resto, articula con el pubis y es la
gue generalmente se preserva en colecciones herpetoldgicas, ya que el resto se pierde al

remover la musculatura durante la preparacién del material éseo.
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1.3.2.Esqueleto apendicular

1.3.2.1.Cintura pectoral y miembro anterior

1.3.2.1.1.Descripcion general de los cartilagos para ambas especies
1.3.2.1.1.1.Cintura pectoral

La cintura pectoral embrionaria estd formada por el coracoides (ver discusién acerca de
su homologia, mas adelante), la escdpula y la interclavicula. En adultos estos elementos

osifican y, dorsal a la escapula, hay un cartilago supraescapular.

El coracoides es una estructura rectangular y plana con un angostamiento en su zona
media que determina dos extremos expandidos. El extremo lateral contacta con la escédpula
y esta perforado por el foramen supracoracoideo que abre sobre el margen anterior de la
fosa glenoidea, de la cual también es parte. Su extremo medial articula con el esternény se

extiende posteriormente por la superficie ventral del térax.

La escdpula presenta forma rectangular y es angosta lateralmente, lo cual determina dos
mitades de distinto tamafio que se expanden hacia sus extremos. La longitud de la escapula
es mayor que la del coracoides. Esta se dispone vertical y oblicuamente por la superficie
lateral de las costillas dorsal 1° y 2°, con su porcién distal inclinada posteriormente. Su
porcidn proximal se curva medialmente hasta contactar con el coracoides, con el cual

delimita la fosa glenoidea. No hay un cartilago supraescapular embrionariamente.

La interclavicula es un elemento alargado dispuesto ventralmente al esternén (véase

descripcién y discusién de sus elementos constituyentes).

1.3.2.1.1.2.Miembro anterior

El miembro anterior embrionario esta formado por el himero (estilopodio), ulna y radio
(zeugopodio), elementos carpianos proximales y distales (basipodio), y los digitos (meta y

acropodio). En adultos todos estos elementos osifican completamente.

El himero es una estructura alargada y angosta con extremos (epifisis) expandidos cuyos

planos son casi paralelos. Cuando esta dispuesto transversalmente al eje sagital, su cara
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anterior es ventralmente céncava y dorsalmente convexa, lo que refleja una ligera
curvatura de su diafisis. Su epifisis proximal inclinada hacia arriba, semeja un triangulo y
desarrolla una pequeia cresta deltopectoral de posicién ventroanterior. La epifisis distal,
inclinada hacia abajo, se constituye por convexidades que delimitan el surco troclear. La
convexidad anterior es el capitelo y articula con el radio, mientras que la posterior, es una

tréclea levemente mas grande, y articula con la ulna.

La ulna y el radio son elementos delgados y alargados, casi con el mismo largo que el
himero, pero menos anchos que éste. Sus epifisis estdn ensanchadas y presentan
concavidades para la articulacién proximal con el humero y distal con los elementos
proximales del autopodio. El radio es medial a la ulna (especialmente en su sector distal) y
sus epifisis presentan un ligero aplanamiento dorsoventral. La epifisis proximal, medial y
levemente anterior, tiene una carilla de articulacion oval que articula con la convexidad
anterior del humero. Su epifisis distal tiene una carilla de articulacion mas aplanada que
articula con el elemento radial del basipodio. La ulna es lateral al radio (especialmente en
su sector distal) y es ligeramente mas larga que éste ultimo. Presenta la epifisis proximal,
lateral y ligeramente posterior, bien desarrollada y extendida hacia atrds mediante una leve
proyeccién. La ulna articula con toda la epifisis distal del himero y, cuando el miembro esta
extendido, el olecranon se apoya en el surco troclear. La epifisis distal de la ulna estd

expandida y articula con el ulnar medialmente y con el pisiforme lateralmente.

En los estadios registrados para los embriones de ambas especies de Caiman los
carpianos proximales estan representados por tres elementos cartilaginosos, el radial
(medial), el ulnar y el pisiforme (lateral) (sensu Romer, 1956; ver discusion). El radial y el
ulnar son los elementos mas conspicuos y se disponen distales al radio y ulna, con los cuales
articulan respectivamente. Son elementos columnares, cortos y anchos, con epifisis
expandidas, formando carillas de articulacién céncavas para la articulacion proximal con el
zeugopodio y distal con los restantes elementos del autopodio. El radial es mas largo que el
ulnar y presenta una epifisis proximal mas ancha que la distal. El pisiforme se ubica en

posicién lateral a la articulacién entre ulna y ulnar y permanece cartilaginoso hasta el dltimo
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estadio de ambas especies. Su forma es aproximadamente piramidal en Caiman latirostris

e irregular en C. yacare.

En ambas especies, la cantidad de carpianos distales varia a lo largo del desarrollo, siendo
dos el nimero minimo y cinco el maximo. A medida que el desarrollo embrionario progresa,
los elementos van fusiondndose formando estructuras de mayor tamano y mas alargadas.
Previo a la fusion de los elementos (estadio 20 para ambas especies), cada carpiano distal
se dispone asociado a la epifisis proximal del metacarpiano correspondiente. El carpiano
distal | (ver discusién), de forma discoidal, se extiende desde el elemento radial, abarcando
toda la superficie de articulacién con éste, hasta el centro del carpo, entre radial y ulnar.
Este carpiano distal | podria estar fusionado con el Unico carpiano central (sensu Romer,
1956; ver discusion). El carpiano distal Il, puede ser esférico o triangular segun el espécimen.
Los distales Ill y V son variables en forma, mientras que distal IV es de forma cuboidal. En
relacién a los tamafios, el distal I y el IV son similares y los mas grandes, el distal Il y el V son

los mas pequefios, y el distal Il tiene un tamaiio intermedio.

Los digitos Il y lll y sus metacarpianos son los mas largos, mientras que el digito V y su
metacarpiano son los mas cortos. La formula falangeal es 2-3-4-4-3 y cada digito concluye
en una falange ungueal en forma de garra. Los extremos proximal y distal de cada falange,
excepto el extremo distal de la falange ungueal, estan expandidos y presentan una
concavidad articular. Las falanges mas largas son las proximales y la serie presenta un
progresivo acortamiento hacia las falanges subdistales (=anteultimas), que resultan ser las

mas cortas.

Al principio del desarrollo, en ambas especies, todas las falanges comienzan como
condensaciones cartilaginosas poco nitidas, cortas y cilindricas, que van alargandose,
aplanando y volviendo cdncava su superficie articular a medida que toman la forma
definitiva, que puede ser observada en el Ultimo estadio. Las falanges tienen un
angostamiento en su zona media y las falanges ungueales son ahusadas en sus extremos
distales. Ya en el estadio 20 en ambas especies todos los elementos del miembro anterior
(y sus superficies articulares), la escapula y el coracoides estdn bien delimitados y son bien

nitidos.
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I.3.2.1.2.Desarrollo de la cintura pectoral y el miembro anterior y su secuencia de

osificacion

A continuacion se describen la cintura y el miembro anterior de ambas especies por
separado, teniendo en cuenta los cambios ocurridos estadio por estadio a fin de
documentar la variacidn de estas estructuras a lo largo de la ontogenia embrionaria y su

secuencia de osificacién (Tabla | 4).

Caiman yacare

Estadio 17/18. El estilopodio, zeugopodio, carpianos, metacarpianos y primeras falanges
de los digitos | a V son cartilaginosos (Fig. | 31A). Los elementos del metapodio y acropodio
son cortos, con extremos redondeados y estdn poco desarrollados aun, al igual que sus
superficies articulares. En relacidn al basipodio, los cinco elementos carpianos distales
permanecen individualizables entre los estadios 17/18 hasta el 21 (distal | conforma un area
difusa en algunos casos; ver discusién) (Fig. | 31A). El pisiforme también se observa como

un elemento en reciente formacién y con limites poco marcados.

Estadio 18. Comienza la condrificacidn de las segundas falanges de los digitos | a IV.

La interclavicula se ve por primera vez en este estadio (solo en CY-18-1) como un
elemento par, de textura diferente, con forma de varilla corta que alcanza posteriormente

la zona medial y anterior del esterndn (Fig. | 32A).

Estadio 19. Se evidencia el comienzo de la osificacion de los elementos cartilaginosos del
estilopodio y zeugopodio mediante el aclaramiento de su diafisis (Fig. | 31B). En este estadio
condrifican el resto de las falanges, excepto las falanges ungueales de los digitos IV y V que
lo hacen en el préximo estadio. Las falanges ungueales y las anteultimas falanges de los
digitos lllI-V contintian creciendo y alargandose paulatinamente inclusive hasta el estadio 22

donde terminan de formarse.

Estadio 20. Se hace mas evidente el proceso de osificacion del humero, la ulnay el radio,

y comienza a osificar la escapula mediante la aparicién de una zona sin tincion en su diafisis.
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Se observa la fusion de los carpianos distales Ill, IV y V entre si (Fig. | 31C). Entre el estadio
20y 22 el pisiforme se hace bien nitido, va delimitando sus superficies articulares y adquiere

formairregular.

Ambas varillas de la interclavicula se alargan adquiriendo forma filamentosa y sus
extremos anteriores se unen constituyendo un area anterior expandida (igual que Caiman

latirostris en el estadio 21) (Fig. |1 32B).

Estadio 21. Aparece una condensacién cartilaginosa adicional bien anterior en CY-21-2,
posicionada en la zona de unién de ambos filamentos de la interclavicula. Esta condensacién

es apenas notoria en este estadio pero en los dos estadios siguientes se desarrolla mas.

Estadio 22. Continua el proceso de osificacion del humero mediante la tincién con
Alizarina y aparece una zona sin tincién (comienzo de la osificacion) en los metacarpianos I-
IV. Se fusionan los carpianos distales IV y V entre si. Los distales | a lll permanecen separados
excepto en CY-22-2 que se observan solo dos elementos, el distal | y, por posicién y forma,

probablemente el distal lll (Fig. | 31D); distal Il fusionado con carpianos distales IV y V.

Condrifica un elemento de forma alargada que se encuentra asociado al carpiano distal

A partir de este estadio la interclavicula queda conformada por la condensacion
cartilaginosa adicional y por los dos filamentos unidos anteriormente (forma en “V”), cuyos
extremos posteriores alcanzan la mitad de la longitud de la porcidn anterior del esternén

(Fig. 1 32C).

Estadio 23. La escapula, ulna, radio y metacarpianos I-IV contintdan su osificacion
mediante la toma de Alizarina (Fig. | 31E). También comienzan a osificar, pasando por la
fase sin tincidn hasta la toma de Alizarina, coracoides, ulnar, radial, primera falange de los
digitos | a IV, segunda falange del digito Il y las falanges ungueales | y Il. El quinto
metacarpiano, la primera falange del digito V y la segunda del digito lll se aclaran solamente,
evidenciando el comienzo de la osificaciéon (Fig. | 31F). Se ven tres situaciones distintas

respecto a estos elementos: cuatro elementos carpianos distales (solo en CY-23-3), con
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fusion de IV +V (I, II, I, IV + V) (Fig. | 31G); tres elementos carpianos distales, distales | y llI
libres, y distal I, por posicién y forma, se habria incorporado a la fusién de los distales IV y
V (I, Il; 1+ 1V + V) (Fig. | 31E); y finalmente dos elementos carpianos distales, distal | libre y
[1I-V fusionados (I, Ill + IV + V), con destino incierto del distal Il (Fig. | 31F). Desde el estadio
23 hasta el ultimo en esta especie, el pisiforme acentiia mds su forma, adquiere su tamafio

definitivo y se fusiona con el ulnar en practicamente todos los especimenes (Fig. | 31H).

La nueva condrificacidn asociada al distal | se ensancha y curva levemente en el estadio

23 y continua creciendo proporcionalmente hasta el ultimo estadio (Fig. | 31H).

En este estadio ambos filamentos de la interclavicula osifican (osificacién dérmica) en
sentido anteroposterior y a medida que crecen longitudinalmente la osificacion se extiende
hasta tres cuartas partes del largo total del esterndn (Fig. | 32D). Comienza a reducirse la
condensaciéon adicional descripta anteriormente y los extremos posteriores de ambos
filamentos se acercan medialmente pero siempre persistiendo un espacio entre el extremo
anterior y posterior (Fig. | 32E). En CY-23-2 ambos filamentos estan claramente separados

a lo largo de toda la linea media (Fig. | 32F).

Estadio 24. La osificacion continla mediante el aclaramiento de la diafisis de la tercera
falange del digito 11l y de la segunda del digito IV (Fig. | 31l). Se evidencia la osificacién del
metacarpiano V, la primer falange del digito V y la falange ungueal |ll por toma de Alizarina.
La tercera y cuarta falange del digito IV y la segunda y tercera falange del digito V
permanecen cartilaginosos inclusive hasta el Ultimo estadio (estadio 25). En los ejemplares
de los estadios 24 y 25, se observan dos carpianos distales, distal | libre y del Il al V

fusionados (distal Il incierto, probablemente fusionado al elemento mds lateral).

La interclavicula queda bien constituida y la condensacion adicional es reemplazada por
hueso (osificacion endocondral) (Fig. | 32G). En este estadio los extremos posteriores se

fusionan entre si en algunos puntos (Fig. | 32H).

Estadio 25. No se observan cambios en la cintura pectoral y el miembro anterior (Fig. |

31H).
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Los elementos del carpo, el pisiforme y el elemento cartilaginoso asociado al distal |

permanecieron cartilaginosos hasta el ultimo estadio disponible de esta especie.

En relacion a la interclavicula, se extiende posteriormente la fusiéon de los extremos
posteriores y la osificaciéon medial originada en el estadio anterior, lo cual comienza a
obliterar el espacio medio que habia entre ambos extremos de los filamentos (Fig. | 321). La

oclusion de este espacio no es total en ningun espécimen del estadio 25.

Caiman latirostris

Estadio 20. Desde el primer estadio disponible se observa una zona sin tincion a nivel de
la diafisis del hiumero, ulna y radio, indicando el comienzo de la osificacion pericondral (Fig.
| 33A). El basipodio distal (carpianos distales) esta compuesto por cinco elementos en el
miembro derecho (distal | conforma un area difusa; ver discusién) (Fig. | 33A) y por cuatro
en el izquierdo que a juzgar por asimetrias del desarrollo entre ambos miembros, el
desarrollo progresa mediante fusién de los carpianos distales Il y IV. En relacién al
pisiforme, éste se encuentra presente en este estadio como un pequefio elemento de

limites poco marcados (Fig. | 33A).

La interclavicula se detecta desde este estadio, el primero disponible para esta especie.
En este estadio y en el estadio 21, lainterclavicula estd formada por un solo elemento medio
ventral, en forma de “V” invertida, con el vértice expandido dirigido hacia adelante. Toda la
estructura se distingue de la dermis circundante por presentar una textura rugosa (Fig. |
34A). Sus extremos posteriores se extienden hasta la zona anterior del esternén (el cual
presenta aun ambas porciones esternales sin contacto en la linea media). En el extremo
anterior expandido se distingue una zona mas oscura, longitudinal, en la linea media, lo cual
podria estar indicando la existencia de mas de un elemento (Fig. | 34A; origen par, ver

discusion).

Estadio 21. Se observa una zona sin tincidn a nivel de la diafisis de la escapula primero,
los metacarpianos I-IV luego (primero el Il y llI; luego el 1 y IV, es decir de los digitos medios

a los digitos mas extremos), y por ultimo el coracoides, indicando el comienzo de la

87



Capitulo |

osificacién pericondral. También se ven cuatro elementos en el miembro izquierdo pero los
elementos que aqui se fusionan son el distal IV + V. En el miembro derecho del espécimen
del estadio 21 existe una mayor fusidn de los carpianos distales mas laterales, que involucra

a los elementos Il al V (I, 1y Il + IV + V) (Fig. | 33B).

Estadio 22. Continla la osificacidon de la escdpula, metacarpianos I-IV y coracoides. La
Alizarina esta bien marcada en humero, ulna y radio primero, escédpula luego y finalmente
metacarpianos I-lll (Fig. | 33C). La falta de tincién para cartilago (comienzo de la osificacion)
también empieza a ocurrir en la diafisis del radial, ulnar y de la primera falange de los digitos
I-11l (mas notorio en el segundo digito). Se observan varias condiciones en el carpo de esta
especie, desde especimenes con los cinco distales separados (ej., CL-22-1), especimenes
con cuatro carpianos distales (IV + V fusionados) (ej., CL-22-2) y especimenes en donde la
fusién de los elementos carpianos es mayor habiendo tres carpianos distales (I, Il y Il + IV +
V). A partir del estadio 22 y hasta el ultimo inclusive el pisiforme va aumentando de tamafio

y adquiriendo forma piramidal (Fig. | 33D).

El cartilago asociado al carpiano distal | aparece en este estadio. En los préoximos estadios
y hasta el ultimo inclusive se alarga y curva (en Caiman yacare es mas corto y ancho que en

C. latirostris) (Fig. | 33D).

La interclavicula deja de tener forma de “V”, estd bien desarrollada y constituida
claramente por dos filamentos (Fig. | 34B). La mitad anterior queda por delante del esternén
(conserva el extremo anterior dilatado en muchos casos) y la mitad posterior se sitla entre
ambos centros esternales. La mitad anterior no esta osificada al principio pero luego en este
mismo estadio osifica (osificacion dérmica), apareciendo un centro de osificaciéon en cada
filamento (Fig. | 34C); la mitad posterior se mantiene sin osificar. En este estadio ambos
filamentos estan muy préximos entre si a lo largo de toda la linea media pero sin mostrar
un contacto claro entre sus extremos anteriores, contrario a lo que ocurre en Caiman yacare
donde estos extremos se fusionan. Mas aun, ambos extremos anteriores se muestran
bastante separados (Fig. | 34D). En este mismo estadio aparece un tercer centro de

osificacién ubicado en la porcidon mas anterior, entre ambos filamentos.
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Estadio 23. Osifica (tincidon con Alizarina) el radial, ulnar y coracoides. En este mismo
estadio continua el proceso de osificacion (tincién con Alizarina) del metacarpiano IV.
También hay indicio del comienzo de osificacidon (mediante la falta de tincién) en la primera
falange de los digitos IV y V, el metacarpiano V y la segunda falange de los digitos Il y I (Fig.
I 33E). Se observan ejemplares con tres o cuatro carpianos distales, producto de las fusiones
antes mencionadas. En este estadio surge la novedad, sin embargo, que algunos
especimenes incorporan al distal Il a la fusidn de los distales Ill + IV + V, conformando un
basipodio con dos carpianos distales para esta especie (I, Il + Ill + IV + V), condicién que se

va mantener hasta el ultimo de los estadios (Fig. | 33F).

El tercer centro de osificacion ubicado en la porcidon mas anterior entre ambos filamentos

de la interclavicula se hace mas notorio en este estadio (Fig. | 34E).

Estadio 24. Aqui osifican (tincidn rojiza) el metacarpiano V, la primera falange de todos
los digitos, la segunda falange del digito Il y las falanges ungueales de los digitos | y Il (Fig. |
33@). La osificacion (tincion rojiza) de las falanges ungueales comienza en el extremo distal

y se desarrolla hacia proximal.

Estadio 25. Osifican (tincidon con Alizarina) la segunda falange y la falange ungueal del
digito Il (Fig. | 33D). La tercera falange del digito Ill y la segunda falange del digito IV

comienzan el proceso de osificacion mediante la falta de tincién en su diafisis.

Los limites entre ambos centros de osificacién laterales y el centro medial de la
interclavicula desaparecen hacia este estadio y los extremos posteriores de cada filamento

permanecen separados uno del otro (Fig. | 34F).

Estadio 27-28. Osifican (tincidn roja) la tercera falange del digito Ill y la segunda falange
del digito IV, y comienza el proceso de osificacion mediante la falta de tincidn en la diéfisis
de la tercera falange del digito IV y la segunda falange del digito V. Las falanges ungueales
del digito IV y V nunca osifican y son alargadas (Fig. | 33H). Los elementos del carpo, el
pisiforme y el elemento cartilaginoso asociado al distal | también permanecieron

cartilaginosos hasta el ultimo estadio disponible, al igual que la otra especie.
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Hasta este estadio inclusive, la interclavicula toma mayor definicién y su osificacion se
extiende posteriormente alcanzando las tres cuartas partes del largo del esternén (Fig. |

34G).

1.3.2.1.3.Sintesis del proceso de desarrollo y osificacion de los miembros anteriores de

ambas especies

En resumen, en Caiman latirostris las falanges subdistales y distales (ungueales) de los
digitos llI-V van apareciendo como condensaciones cartilaginosas pequeiias que crecen y se
alargan paulatinamente desde el estadio 20 hasta el 23 donde terminan de formarse. La
secuencia de desarrollo es proximal-distal desde el digito Ill al V. En el estadio 20 todavia
faltan formarse la cuarta falange del digito lll y IV y la tercera del digito V. En el estadio 21
se forma la cuarta falange del digito Il y en los siguientes dos estadios se forma la cuarta

falange del digito IV y la tercera del digito V.

En ambas especies de Caiman, la osificaciéon de cada elemento de la cintura y del
miembro anterior se extiende bastante pero hasta el ultimo estadio analizado las epifisis de

los huesos alin permanecen sin osificar.

1.3.2.2.Cintura pélvica y miembro posterior

1.3.2.2.1.Descripcion general de los cartilagos para ambas especies

1.3.2.2.1.1.Cintura pélvica

Cada hemicintura esta formada por ilion, isquion y pubis cartilaginosos. Los limites entre
estos elementos fueron dificiles de establecer especialmente en estado cartilaginoso. Sin
embargo, en algunos casos, se evidencid la exclusion del pubis de la formacion del acetdbulo
(Fig. I 35). El ilion tiene un contorno irregular y una superficie dorsal que esta levemente
deprimida y se proyecta anterior y posteriormente. Debajo de la proyeccion anterior hay
una gran muesca (Fig. | 35). Medialmente articula con las dos vértebras sacras y

ventralmente con los otros dos centros cartilaginosos de la cintura, el isquion (posterior) y
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el pubis (anterior). La mayor parte del ilion delimita el acetabulo (recibe la cabeza del fémur)
junto con el isquion. El isquion presenta forma rectangular de secciéon delgada,
acompafiando mayormente al ilion en su longitud, con la cara medial levemente céncava y
la lateral convexa. Es mas ancho que el pubis pero casi de su misma longitud. Su extremo
libre, dirigido posteromedialmente, es ensanchado y redondeado. El pubis tiene un extremo
proximal angosto y uno distal ensanchado, lo que le confiere un contorno triangular. El
extremo proximal es de seccién cilindrica y el extremo distal es aplanado y de contorno
redondeado y se expande anteromedialmente. Las hemicinturas (isquion y pubis) se
acercan medialmente a lo largo de la ontogenia en ambas especies pero no se contactan
entre si en ninguno de los estadios analizados. El centro de cada elemento de la cintura
pélvica comienza a osificar desde su diafisis. La osificacién permanece incompleta en el
ultimo estadio analizado. En adultos, el ilion, el isquion y las tres cuartas posteriores del

pubis osifican completamente; el cuarto anterior del pubis simplemente condrifica.

1.3.2.2.1.2.Miembro posterior

El miembro posterior esta formado por el fémur (estilopodio), fibula y tibia (zeugopodio),
elementos tarsianos (basipodio) proximales (astragalo y calcaneo) y distales, mas los digitos

(meta y acropodio). En adultos todos estos elementos osifican completamente.

El fémur, desde el primer estadio analizado presenta definidas sus caracteristicas. Es un
elemento cartilaginoso, largo y delgado, con sus extremos levemente expandidos. Su
epifisis proximal constituye una cabeza articular redondeada mientras que la epifisis distal
presenta dos condilos (anterior/medial y posterior/lateral). El condilo lateral es mas grande
y, entre ambos se forma la fosa poplitea. La fosa poplitea, ubicada posterior entre ambos
condilos, no es muy notoria aun. La fibula articula con la cara lateral del céndilo lateral en
cambio la tibia lo hace con ambos céndilos. Su eje se curva desde proximal a distal haciendo
gue el plano de articulacién de la cabeza articular sea casi paralelo al plano sagital y el plano

del extremo distal quede transversal a él.

La tibia y la fibula presentan su forma general desde el primer estadio cartilaginoso
analizado. Se trata de elementos cartilaginosos delgados y alargados, de largo equivalente,
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que articulan proximalmente con el fémur y distalmente con el autopodio. La fibula, lateral
y de seccidn circular, presenta su extremo proximal expandido anteroposteriormente y
comprimido lateralmente. Su epifisis distal esta levemente expandida y su forma es circular.
La fibula articula proximalmente con el céndilo lateral del fémur y distalmente con el
astragalo (medialmente) y calcdneo (el resto de la superficie articular). La tibia, medial y de
secciéon mayor que la fibula, presenta una cara articular proximal, amplia y triangular, para
recibir ambos céndilos del fémur. Su epifisis distal estd expandida y presenta una fase

articular para recibir al astragalo.

El calcaneo (fibular) es una estructura de forma compleja que se proyecta
posteriormente y forma una estructura de contorno redondeado. Articula proximalmente

con la fibula, distalmente con el distal IV y medialmente con el astragalo.

El astragalo tiene una superficie proximal cdncava que articula con la tibia. Su cara lateral
contacta con el calcaneo y se prolonga proximalmente para también articular con la fibula.
Distalmente articula con los tarsianos distales Il al IV. El tarsiano distal I, de forma circular,
es el mas pequefio de la serie, mientras que el cuarto, de forma irregular, resulta el mayor.
El tercero es de tamariio intermedio y forma cuadrangular. Cada uno articula distalmente
con el metatarsiano correspondiente. Dentro del metapodio, el quinto metatarsiano es el
de menor tamano. El metatarsiano Il y lll y sus respectivas falanges son los mas largos. La
férmula falangeal es la definitiva desde el primer estadio analizado y es 2-3-4-5-0 y cada

digito concluye en una falange ungueal. El digito V estd reducido a su metatarsiano.

1.3.2.2.2.Desarrollo de la cintura pélvica y el miembro posterior y su secuencia de

osificacion

A continuacién se describen la cintura y el miembro posterior de ambas especies por
separado, teniendo en cuenta los cambios ocurridos estadio por estadio a fin de
documentar la variacién de estas estructuras a lo largo de la ontogenia embrionaria y su

secuencia de osificacion (Tabla | 5).
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Caiman yacare

Estadio 17/18. Estan presentes, aunque todavia en formacion, los elementos
cartilaginosos de la cintura pélvica, estilopodio, zeugopodio, basipodio, metapodio y parte
del acropodio (primera serie de falanges de todos los digitos y segunda serie de los digitos
Il a IV; Fig. 1 36A). En este estadio, el astragalo y el calcaneo parecen estar formados por dos
elementos cada uno aunque los limites dentro de cada uno de ellos no son nitidos (Fig. |
36B). Cada uno de estos dos elementos dentro del astragalo y el calcaneo, respectivamente,
se identifican porque uno toma una fuerte tincion con Azul de Alcian y el otro conforma una

zona muy clara.

Estadio 18. Condrifica la falange ungueal del digito | y la tercera falange de los digitos Il
al IV (Fig. | 36C). El fémur, la tibia y la fibula aclaran levemente su diafisis. En este estadio
los limites entre los elementos del astragalo y el calcdneo ya no se distinguen

practicamente.

Estadio 19. Se aprecia un mayor desarrollo general de todos los rasgos de las falanges

excepto por la cuarta de los digitos lll y IV, que es solo un esbozo (Fig. | 36D).

Estadio 20. El desarrollo de las falanges es aun mas marcado excepto por la cuarta del
digito IV que permanece aun sin desarrollarse completamente (Fig. | 36E). Los

metatarsianos | al IV comienzan a osificar evidenciado por un aclaramiento en sus diafisis.

Estadio 22. Se desarrolla mas la cuarta falange del digito IV y se condrifica la quinta
(falange ungueal) del mismo digito (Fig. | 36F). El pubis y la primera serie de falanges de los
digitos | a IV comienzan a osificar (se aclaran). Luego continta el proceso de osificacion del

pubis, fémur, tibia y fibula mediante su tincion con Alizarina.

Estadio 23. Se evidencia mediante tincién con Alizarina la osificacion del ilion y los
metatarsianos I-1V y, empieza a osificar (mediante una zona sin tincién) la segunda falange
del digito Ill (Fig. | 36G). Luego osifican pericondralmente (tifien con Alizarina) las primeras

falanges de los digitos | a IV y comienza el proceso de osificacién (se aclaran) de la segunda
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falange del digito Il y las falanges ungueales de los digitos | a lll. Terminan de desarrollarse
las cuarta y quinta falanges del digito IV. Luego empieza a osificar (se aclara y luego tifie con
Alizarina) el isquion y sus porciones derecha e izquierda se acercan medialmente sin
contactarse. Osifican (se aclaran primero y se tifien con Alizarina luego) la segunda falange
de los digitos Il a IV (primero Il y IIl, luego la IV) y la tercera falange del digito Ill. Contintdan
con la osificacidn, evidenciada mediante la tincidon con Alizarina, las falanges ungueales

desde la | hacia la lll.

Estadio 24. Se forma un drea sin tincidon (comienzo de la osificacidn) en la tercera falange

del digito IV (Fig. | 36H).

Estadio 25. No se observan cambios (Fig. | 36l).

En Caiman yacare no hay una osificacion completa de los huesos ya que las epifisis
permanecen sin osificar en todos los elementos que han osificado inclusive hasta el tltimo
estadio. Los tarsianos distales Il, lll y IV permanecen siempre cartilaginosos al igual que el
astragalo y el calcdneo. El pubis parece excluido del acetdbulo en muchos casos pero no es
tan evidente como en C. latirostris. La osificacién de la tercera falange del digito IV no
avanza (evidenciada mediante tincién con Alizarina) en ningun espécimen de todos los
muestreados hasta el Ultimo estadio de esta especie y tampoco se registra el comienzo de

la osificacion de las cuarta y quinta falanges de ese mismo digito.

Caiman latirostris

Estadio 20. Se distinguen todos los elementos de la cintura y el miembro, los cuales son
enteramente cartilaginosos excepto el fémur, tibia y fibula que han comenzado su
osificacién, evidenciada mediante un drea clara a nivel de sus diéfisis (Fig. | 37A). Todas las
estructuras estan bien formadas excepto las tercera y cuarta falanges del digito IV, que
estdn poco desarrolladas. Las porciones derecha e izquierda de isquion y pubis,

cartilaginosos aun, no estan unidos en la linea media.
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Estadio 21. Comienza la osificacion de los metatarsianos | a IV, evidenciada mediante la

aparicién de un drea sin tincién a nivel de la diéfisis (Fig. | 37B).

Estadio 22. Se observa que el pubis queda excluido del acetabulo (Fig. | 35), los isquiones
se acercan medialmente y es notoria la tincidon con Alizarina (continuacién del proceso de
osificacién) del fémur, tibia y fibula. Posteriormente en este mismo estadio, comienza la
osificaciéon del pubis mediante la aparicion de un area sin tincién a nivel de la diafisis, se
alargan y delimitan mejor las tercera y cuarta falanges del digito IV, y condrifica la quinta
falange del mismo digito (Fig. | 37C). A continuacion en este estadio, también comienza la
osificacién, mediante la aparicion de un area sin tincidn, de las diafisis de la primera falange
de los digitos Il y Ill, primero, y de los digitos | y IV, después. Posteriormente continua el
proceso de osificacion (tincidn con Alizarina) del pubis, ilion y de los metatarsianos I-1V, y
comienza a evidenciarse la osificacion de la segunda falange de los digitos Il y lll, mediante

el aclaramiento de su diafisis.

Estadio 23. El isquion comienza a osificar (se aclara) junto con la segunda falange del
digito IV. Las restantes falanges, incluida la quinta del digito IV, concluyen su crecimiento
en largo y ancho (Fig. 1 37D). Posteriormente en este estadio, el isquion se osifica (tifie con
Alizarina), junto con las primeras falanges de los digitos | a IV y la segunda falange de los
digitos ll-IV, indicando el progreso de la osificacidon de estos elementos. Asimismo, comienza
la osificacién, mediante la aparicidon de un area sin tincién, de la tercera falange del digito
lll'y de las falanges ungueales de los digitos I-lll. Ulteriormente en este mismo estadio
continua la osificacidn (tincidon con Alizarina) de las falanges ungueales de los digitos | y Il

(Fig. | 37E).

Estadio 24. Continua la osificacion de la tercera falange y la falange ungueal del digito lll,
la cual se tifie con Alizarina y aparece un area sin tincion en la tercera falange del digito IV,
indicando el comienzo de la osificacién (Fig. | 37F). La osificacion de los tres elementos de

la cintura pélvica progresa notoriamente en este estadio y el préximo (Fig. | 37G).
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Estadio 25. Continua la osificacidn de la tercera falange del digito IV mediante la tincién
con Alizarina (mas evidente en el siguiente estadio) y comienza la osificacién pericondral
del calcaneo desde su centro, que se evidencia mediante la toma de Alizarina y los isquiones

se acercan medialmente alin mas pero sin contactar (Fig. | 37H).

Estadio 27-28. Osifica pericondralmente el astragalo (zona tefiida con Alizarina) en su
zona media (Fig. | 371), y también lo hacen el cuarto distal y el metatarsiano del digito V.
Comienza el proceso de osificacidon (se aclara la diafisis) de la cuarta falange del digito IV

(Fig. 137J).

En Caiman latirostris ningin hueso del miembro y la cintura completd su osificacion al
momento del Ultimo estadio analizado, restando osificar las epifisis de todos los elementos.

Los tarsianos distales Il y Il y la falange ungueal del digito IV permanecen cartilaginosos.

1.4.Discusion

1.4.1.Condrocraneo: Neurocraneo

En términos generales, el neurocraneo cartilaginoso de Caiman latirostris y C. yacare es
muy similar entre si y con el de otras especies de cocodrilos. El Unico cardcter que varia en
relacion a otras especies es la presencia del foramen epifanial en la regidon etmoidea de
ambas especies de caimanes. Este foramen que se encuentra dorsal al aditus conchae es
homodlogo por topologia al foramen epifanial descrito por Klembara (1991; Fig. 2C) y su
presencia difiere con otras especies de cocodrilos ya que, aunque se encuentra presente en
Alligator (Klembara, 1991), no se presenta en el género Crocodylus (de Beer, 1937,

Klembara, 1991).

En relacion a la region orbitotemporal, en ciertos estadios ontogenéticos las fenestras
Optica y epidptica presentan distinto grado de extension anterior en las dos especies de
Caiman (Fig. | 3C). Esto podria relacionarse con cierta variacion ontogenética y reflejar un
patrén en el cual, en la mitad del desarrollo (estadios 18-22), la fenestra dptica sobrepasa a

la epidptica y, en estadios anteriores y posteriores, se extienden subigualmente.
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Los procesos infrapolar y basitrabecular fueron definidos en esta tesis siguiendo a de
Beer (1937) sobre criterios topoldgicos: la parte que se fusiona con las trabéculas se
considerd como proceso basitrabecular y aquella que subyace la capsula auditiva se
interpretd como proceso infrapolar. El proceso basitrabecular, segin de Beer (1937), es una
proyeccion lateral de la porcidon mads posterior de la barra trabecular y esta formado por el
cartilago polar, cuando éste ultimo elemento condrifica independientemente. En el caso
particular de los cocodrilos, desde la zona ventral de cada trabécula hacia la placa basal, se
forma el proceso basitrabecular, el cual se proyecta posteriormente subyaciendo la porciéon
coclear de la cdpsula auditiva y formando el proceso infrapolar. Klembara (1991) también
hace una distincion entre ambos procesos (basitrabecular e infrapolar) y discute el origen y
sus posibles homologias. En esta tesis solo se distinguidé un elemento siempre fusionado a
la parte posterior de las trabéculas que se proyecta posteroventralmente, por debajo de la
porcién coclear, por lo que no es posible discernir si se trata de solo uno de ellos (proceso

basitrabecular, anterior) o si el proceso infrapolar (posterior) esta fusionado al primero.

A nivel de la regidén 6tico-occipital de ambas especies, el arco occipital esta formado por
un solo elemento (Fig. | 2B). Sin embargo, la presencia de varios foramenes hipoglosos
estaria indicando que en su constitucion interviene mas de un arco occipital (de Beer, 1937).
El nimero maximo de foramenes hipoglosos observados en esta tesis fue cuatro
(probablemente cinco, ver descripcion), lo cual indicaria que habria al menos cuatro arcos
occipitales incorporados a esta region. En cuanto al techo que une dorsal y posteriormente
a las capsulas auditivas en estas especies de caimanes, no puede descartarse que el techo
posterior esté aqui incorporado (ver de Beer, 1937; Klembara, 1991, 2001). Sin embargo,

aqui se lo homologa, por topologia, con el techo sinético.

A nivel del basicraneo los cartilagos que se encuentran entre el pterigoides y el
ectopterigoides y sobre el ectopterigoides de ambas especies podrian (uno o el otro o los
dos) eventualmente ser, por posicién, una consecuencia del desprendimiento del extremo
anterior del proceso pterigoideo del palatocuadrado (Fig. | 8D). De Beer (1937) manifiesta
qgue en estadios avanzados de Crocodylus parece desarticularse esta porcién del

palatocuadrado originando un “cartilago pterigoideo”. Parker (1882a) también describe un
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“cartilago pterigoideo” situado en la superficie lateral del hueso pterigoides en Cocodrylus
palustris y Alligator mississippiensis. Lo que se observa en Caiman yacare y C. latirostris se
corresponde en gran parte con estas descripciones pero al no contar con estadios mas
tempranos, no puede establecerse su origen ni asegurar que estos cartilagos provengan del
proceso pterigoideo del palatocuadrado, ni de su proyeccidn dorsal, el proceso ascendente

(epipterigoides).

1.4.2.Condrocraneno: Esplacnocraneo

Las principales diferencias entre Caiman yacare y C. latirostris y con otras especies de
cocodrilos se registraron en el esplacnocraneo. Las diferencias con otras especies de
cocodrilos se vieron especificamente en el palatocuadrado, y la variacidn interespecifica

dentro del género se observé a nivel del aparato hiobranquial.

En cuanto a la porcién dorsal del arco mandibular, en Caiman latirostris y C. yacare no se
observd un proceso ascendente del proceso pterigoideo del palatocuadrado, tal como
describe de Beer (1937) para Crocodylus (pag. 266; lam. 93. 4). También, a diferencia de
algunas especies de Crocodylus, la superficie posterior y ventral del proceso ético del
palatocuadrado de Caiman estd articulada con el proceso dorsal de la columela auris;
mientras que en Crocodylus porosus (sensu de Beer, 1937) existe una fusion cartilaginosa.
El proceso ético en ambas especies de caimanes se encuentra articulado con la pared lateral
de la cdpsula auditiva mientras que en Cocodrilus biporcatus (Cuvier, 1807; sensu de Beer,
1937; = Crocodylus porosus; ver Nguyen et al., 2009) estd unido mediante tejido conectivo

(de Beer, 1937) o por fusion cartilaginosa (Edgeworth, 1935).

En cuanto a la porcidn ventral del arco mandibular de las especies de caimanes
estudiadas aqui, la porcion articular del Cartilago de Meckel es mas larga que ancha en
ambas especies y tiene practicamente el mismo tamafio que el proceso retroarticular, el
cual se dispone casi verticalmente. En esta porcion de la mandibula osifica el articular que
en individuos adultos tiene su area articular mas ancha que larga y su proceso retroarticular,

casi horizontal, superando en tamano a la regién articular.
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Las principales diferencias entre especies fueron encontradas a nivel de la porcién
ventral del arco hioideo y los arcos branquiales restantes y son las que se enumeran a
continuacion: 1- La muesca anterior del cuerpo hioideo es mas redondeada en Caiman
latirostris que en C. yacare; 2- el contorno anterior del hioides es curvo en C. latirostris y en
los primeros estadios de C. yacare, y plano en los demads ejemplares de C. yacare; 3- la
muesca posterior del cuerpo hioideo es mds amplia y menos profunda en C. latirostris; 4- la
mayoria de los especimenes de C. yacare presentan foramenes en el cuerpo hioideo, los
cuales son de posicidn y cantidad variable (pocos individuos de C. latirostris tienen un solo
foramen medio y anterior); y 5- el extremo distal del cuerno branquial | es ahusado en la
mayoria de los especimenes de C. yacare y presenta distintos grados de ensanchamiento

en C. latirostris.

En cuanto a las homologias de los elementos del aparato hiobranquial, en esta tesis no
se ha distinguido un origen independiente de los procesos anteriores (laterales y medio) ni
de los procesos laterales posteriores del cuerpo hioideo en ninguna de las dos especies
estudiadas. Tampoco se vio un epibranquial separado y asociado al cuerno branquial I. En
consecuencia, no se pudo corroborar ninguna de las homologias sobre las estructuras que
conforman el aparato hiobranquial descriptas a continuacién. Eventualmente estudiando
estadios previos a los analizados en esta tesis, podrian corroborarse estas homologias. El
cuerpo hioideo segun de Beer (1937) corresponderia aparentemente al basihial tal vez
fusionado con el primer basibranquial y para Parker (1882a) seria el basihiobranchial.
Schumacher (1973) lo sinonimiza con el basihial/ basihioideo/ hipobranquial. El extremo
medio anterior del cuerpo hioideo es descripto como proceso lingual por varios autores
(Shiino, 1914; de Beer, 1937; Romer, 1956; Bellairs y Kamal, 1981). Schumacher (1973) no
describe esto especificamente en cocodrilos pero si lo hace para tortugas. Klembara (1991)
también lo describe como proceso lingual y agrega que por posicidon podria corresponder al
basihial y que los hipobranquiales 1y 2 o basibranquiales 1 y 2 podrian contribuir a formar
parte tanto de su parte posterior como del mismo cuerpo hioideo. Cleuren y de Vree (1992)
dicen que no hay proceso lingual en cocodrilos. Segun de Beer (1937), cada proceso lateral

anterior del cuerpo hioideo esta fusionado con el cuerno hioideo (ceratohial)
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correspondiente. Romer (1956) y Bellairs y Kamal (1981) también consideran que el
ceratohial se incorpora al cuerpo hioideo en cocodrilos pero agregan que virtualmente
desaparece en el adulto. Shiino (1914) también menciona a los cuernos hiales articulados
con el cuerpo hioideo. Klembara (1991) sostiene que por posiciéon, el elemento que se
incorpora al cuerpo hioideo no seria el ceratohial sino que podria corresponder al hipohial.
Schumacher (1973) menciona solamente en tortugas unos procesos similares por posicion
y los denomina procesos laterales anteriores. Respecto a los procesos laterales posteriores
del cuerpo hioideo, Shiino (1914) y Firbringer (1922) sostienen que los cuernos branquiales
Il se adhieren a estos procesos traseros del cuerpo hioideo. De Beer (1937), Romer (1956)
y Klembara (1991) coinciden con esto y explican que los procesos laterales posteriores
serian los ceratobranquiales Il. Bellairs y Kamal (1981) concuerdan con esto y aclaran que
estos cuernos desaparecerian virtualmente en el adulto. Cleuren y de Vree (1992) sostienen
que los cuernos branquiales Il se fusionan o pierden. Schumacher (1973) les encuentra
cierta semejanza con los cuernos branquiales Il rudimentarios de lacertilios, pero no
observa que sean estructuras diferentes. Al igual que para los procesos laterales anteriores
Schumacher (1973) menciona en tortugas unos procesos similares por posicion y los
denomina procesos laterales posteriores. Finalmente, en cuanto al cuerno branquial |, éste
corresponderia al ceratobranquial | segun Parker (1882a), de Beer (1937), Romer (1956),
Schumacher (1973), Bellairs y Kamal (1981) y Klembara (1991). Schumacher (1973) comenta
que la osificacidn se extiende desde la regidn proximal hasta la distal y Li y Clarke (2015)
comentan que la osificacidn es mayor en las porciones proximales y mediales. Sin embargo,
aqui se ha visto que la osificacion comienza en la didfisis y va extendiendose
progresivamente hacia las epifisis. Segin Schumacher (1973), en embriones tempranos,
este cuerno esta unido al cuerpo hioideo. En esta tesis esto no pudo corroborarse ya que
siempre se los observé como elementos separados. Este autor identificd al extremo libre
del cuerno branquial | como epibranquial. Aqui no se observd ni un cartilago ni un centro
de osificacion distinto en el extremo distal del cuerno branquial I. En conclusién, todas las

hipdtesis de homologia del aparato hiobranquial planteadas anteriormente por los distintos
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autores son igualmente probables, y ninguna cuenta con mas sustento que otra en esta

tesis.

1.4.2.1.Laringe y Traquea

En relacidn a la laringe de Caiman latirostris y C. yacare se han distinguido dos cartilagos
laringeos que, segun estructura y posicion, se identificaron como cartilago cricoides (impar
y ventral) y aritenoides (par y dorsal). La identificacidn de estas estructuras se hizo siguiendo
a Schumacher (1973) pero la terminologia no fue exactamente la misma utilizada por este
autor para no generar confusién (ej., cartilago tiroideo y cartilago aritenoideo; ver
Schumacher, 1973:176-179). En relacion a las homologias y la existencia de un cartilago
tiroideo en reptiles, éste no ha sido identificado como tal en esta tesis. La variacion entre
especies de estas estructuras se dio especificamente en el cartilago cricoides. La cara
posteroventral de este cartilago presentd una muesca que en el caso de C. latirostris se
observd solamente en cuatro embriones del estadio 22 ya que luego desaparece (solo
cuatro embriones con una traza de dicha muesca). En cambio, en C. yacare la muesca es

amplia y se observa durante todo el desarrollo embrionario.

La traquea esta conformada por anillos que son independientes unos de otros. Sin
embargo, se han encontrado individuos de ambas especies en los cuales algunos anillos
emiten prolongaciones cartilaginosas que contactan con el anillo consecutivo. También se
observaron ciertas anomalias como bifurcaciones del extremo libre de los anillos que al

parecer son independientes de la ubicacion en la trdquea y de la especie.

1.4.3.0steocraneo

Con respecto a la secuencia de osificacion del craneo, hubieron varios huesos
(pterigoides, prefrontal, lagrimal, postorbital, maxilar, yugal, dentario, angular, surangular,
esplenial) que se desarrollaron entre los estadios 17/18 y 19 en Caiman yacare y ya
aparecen formados en el primer estadio disponible de C. latirostris (estadio 20) (Tabla | 1),

motivo por el cual la base de la secuencia de osificaciéon no pudo ser dilucidada en esta
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ultima especie. Algo similar ocurre con el pterigoides ya que, si bien es el primer hueso en
desarrollarse en C. yacare, tal vez este osifique en estadios previos a los estudiados en esta
tesis. La secuencia de osificacion del resto de los huesos del osteocraneo en ambas especies
pudo ser establecida claramente. Por un lado, estdn los huesos que se forman
simultdaneamente en ambas especies (frontal, escamoso, cuadradoyugal, nasal, cuadrado,
parietal, supraoccipital, proceso basitrabecular, lateroesfenoides, epiético, columela y
articular) y, por otro lado, estan los huesos que se desarrollan primero en una de las dos
especies. Los huesos tales como premaxilar, palpebral, basioccipital y exoccipital se forman
antes en C. latirostris, mientras que ectopterigoides, basiesfenoides, palatino, vomer,
coronoides, prodtico y opistdtico se forman primero en C. yacare (Tabla | 1). Ademas, la
indicacion temprana del comienzo del proceso de osificacion (area sin tincion) pudo ser
observada en algunos huesos condrales de las dos especies (cuadrado, basioccipital,

exoccipital, supraoccipital, proceso basitrabecular, columela y articular).

Si bien no se pudieron muestrear estadios previos al 20 en Caiman latirostris, ambas
especies coinciden en general con el estadio de osificaciéon para cada hueso. Es decir, no
hay varios estadios de diferencia entre especies en la osificacién de un determinado hueso.
Los Unicos huesos que mostraron una diferencia de dos estadios entre especies son el
proético y el palpebral (Tabla | 1). En relacidn a los huesos palpebrales y en concordancia
con Campos Lima (2010), en esta tesis se observé que éstos son los ultimos elementos del
craneo en desarrollarse en C. yacare. Estos huesos se registraron solamente en un
espécimen del ultimo estadio de C. yacare, y aparecen mas temprano en C. latirostris
alcanzando un mayor desarrollo. Segun Vickaryous y Hall (2008) el desarrollo del hueso
palpebral en A. mississippiensis ocurre cuando el animal tiene un afo de edad
aproximadamente. En adultos este hueso se encuentra asociado al prefrontal y/o lagrimal
en caimanes. Sin embargo, Nesbitt et al. (2012) los describe asociados Unicamente al

prefrontal en las especies actuales de cocodrilos.

Siguiendo con la secuencia de osificacién, la mayoria de los huesos dérmicos de ambas
especies, salvo los palpebrales, osifican previamente al estadio 23 (Tabla | 1).

Contrariamente, a partir de este estadio, osifican la mayoria de los huesos condrales, con
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excepcion del cuadrado que lo hace antes (estadio 22) en ambas especies, y basioccipital y
exoccipital que lo hacen previamente, en el estadio 21 de Caiman latirostris. La osificacion
mas temprana de los huesos dérmicos parece ser un patrén compartido con otros grupos

de vertebrados (aves, saurios, tortugas; Vickaryous y Hall, 2008).

En los estadios mas tempranos disponibles (estadios 17/18-19 de Caiman yacare) en los
cuales pudo establecerse la secuencia de osificacién, el primer hueso que osifica es el
pterigoides. Vickaryous y Hall (2008) explican la temprana osificacion del paladar oseo
secundario (maxilar, premaxilar, palatino, pterigoides y vémer) en Alligator mississippiensis
por su gran importancia funcional. Sin embargo, en Caiman latirostris y C. yacare, y al igual
que Miller (1967) observo en Crocodylus cataphractus, el pterigoides es el Unico hueso de
esta serie que se desarrolla tempranamente. Esto probablemente esté en relacion con la
prominencia de este elemento en saurdpsidos (Rieppel, 1993a) y con su rol como mayor
punto de insercién de la musculatura aductora mandibular (Vickaryous y Hall, 2008), como
de los musculos aductores mandibulares internos pterigoideos (Holliday y Witmer, 2007;

Bona y Desojo, 2011).

Una diferencia de importancia en sistematica se da a nivel del contacto medial entre los
prefrontales (ver Capitulo Ill). En los ultimos estadios embrionarios de ambas especies de
caimanes los prefrontales se acercan hacia la linea media. En Caiman yacare los prefrontales
estdn tan cerca uno del otro que los nasales y el frontal casi pierden contacto entre si. En C.
latirostris los prefrontales no llegan a estar tan cercanos entre si. Ademas, a partir de los
estudios de morfometria geométrica en tres dimensiones (ver Capitulo Il) se verificé que
este caracter varia ontogenéticamente en C. yacare ya que los prefrontales se van
acercando entre si desde individuos juveniles hasta que contactan ampliamente en
individuos adultos de esta especie. Juveniles y adultos de C. latirostris muestran las dos
condiciones (contacto/no contacto de los prefrontales en la linea media) por lo que existe

variacion intraespecifica dentro de esta especie pero no relacionada con la ontogenia.

La contribuciéon de los nasales a la formacién del borde posterior de la narina también

constituye un cardcter sistematico que se verificd en ambas especies hasta el Gltimo estadio
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embrionario. Sin embargo, con morfometria geométrica en tres dimensiones se registré

que este cardcter varia en Caiman yacare en la ontogenia posteclosional (ver Capitulo II).

Otra diferencia muy importante entre especies se dio a nivel de la quijada inferior. En
Caiman yacare aparece un elemento, ausente en C. latirostris que, en principio, por posicion
(ver descripcion), se homologa aqui a un prearticular. Este elemento, formado a partir de
uno o dos centros de osificacidon (un solo caso con tres centros) termina fusionandose con
el articular en C. yacare. Romer (1956) menciona la existencia de un prearticular como un
elemento constituyente de la estructura adulta de la mandibula de un reptil generalizado.
En saurdpsidos actuales este hueso se solapa con el articular (ej., saurios, tortugas, aves),
se fusiona con el articular (ej., ofidios), o en algunos grupos se “pierde” (ej., cocodrilos)
(Gavrilov, 1959). Un prearticular ubicado en la cara medial de la mandibula se reporta para
diversos grupos de reptiles extintos como esfenoddntidos (Clark, 1994), asi como en
arcosaurios tempranos como pseudosuquios (Walker, 1964; Gower, 1999; Schoch, 2007;
von Baczko y Desojo, 2016), y ciertos crocodylomorfos como Orthosuchus y Oceanosuchus
(Nash, 1975; Hua, 2007). Este hueso también estd presente en crocodyliformes neosuquios
marinos jurdsicos (ej., Metriorhynchus), es de forma triangular y articula con el borde
anterior del articular en la cara medial de la mandibula (Andrews, 1913: 157, Figura 60B). Si
bien en neosuchios Crocodylia y en la mayoria de los notosuchios el prearticular estd
ausente en formas adultas (ej., Romer, 1956; Hua, 2007), de Beer (1937) menciona en el
osteocraneo de Crocodylus la existencia de un pequefio prearticular que se fusiona con el
articular durante la ontogenia embrionaria (Baur, 1896). En esta tesis se corrobora la
presencia de un prearticular en cocodrilos que se fusiona al articular durante la ontogenia
embrionaria, formando parte del proceso anterior y triangular del articular (Fig. | 14B). La
presencia de un prearticular varia interespecificamente y aqui se reporta solo para C

yacare.

En relacion al coronoides en ambas especies se identificaron dos centros de osificacién
para este hueso, lo cual podria estar indicando la fusion temprana de dos elementos
coronoideos en caimanes. La presencia de mas de un coronoides en la cara medial de la

mandibula ha sido descripta para tetrapodos basales por numerosos autores (ej., Kotlassia;
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Romer 1956), otros amniotas extintos como Captorhinus (Fox y Bowman, 1966), e inclusive
en sinapsidos pelicosaurios (ej., Romer y Price, 1940). La hipdtesis propuesta por ciertos
autores (ej., Romer, 1956) de que el nimero de elementos coronoideos se habria reducido
(a uno) a lo largo de la historia evolutiva de cada linaje, podria estar explicada en ciertos
grupos (ej., cocodrilos) no solo por la pérdida, sino también por la fusion de estos
elementos, lo cual se sustentaria con las observaciones hechas en esta tesis durante la
ontogenia embrionaria en caimanes. La posibilidad de un tercer elemento coronoideo
presente en caimanes queda sujeta a la interpretacion sobre el centro de osificacion mas

anterior del prearticular.

En cuanto a la osificacidn del techo sinético (supraoccipital), en esta tesis se ha visto que
el mismo presenta dos tipos de osificaciones, una dérmica (mas superficial y dorsal),
formada mas tempranamente, y otra condral (mds profunda y extendida en vista occipital).
Klembara (2001) ha demostrado mediante cortes histolégicos que el supraoccipital de
Alligator mississippiensis tiene un origen Unicamente condral. Primero osifica a partir de la
superficie dorsal del techo sindtico (osificacion pericondral sensu Klembara, 2001) y luego
osifica mas internamente (osificacion endocondral del techo sindtico sensu Klembara,
2001). Ademads, este autor aclara que la porcidon pericondral del supraoccipital tiene
apariencia dérmica. Segun lo observado en esta tesis, en el estadio 23 de ambas especies,
la porcion mds posterior y media del techo craneano comienza a osificar (osificacién
dérmica) por sobre el techo sindtico. Este centro de osificacién, que es impar en todos los
embriones observados, se extiende posterolateralmente y se incorpora a la osificacidn
condral del techo sindtico (Fig. | 16). Sobre la base de la evidencia aqui disponible, no se
descarta que esta osificacidon dérmica podria corresponderse con la porcidn pericondral del
supraoccipital identificada por Klembara (2001) en Alligator, lo cual deberia ser
corroborado mediante cortes histoldgicos en Caiman. No obstante, la posicién superficial y
mas extendida de esta estructura en Caiman permitiria al menos interpretarla como una
osificacién independiente del techo (interparietal sensu Mook, 1921). En este contexto,
cabe aclarar que en individuos posteclosionales de A. mississipiensis, el supraoccipital no se

extiende dorsalmente sobre la porciéon posterior del techo craneano y no presenta
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ornamentacion alguna en su superficie. Este caracter de A. mississipiensis es compartido
con A. mcgrewi, A. olseni, A. mefferdiy A. sinensis, y recuperado como una sinapomorfia no
ambigua de ese clado (ej., Brochu 1999, 2011, 2013). Por el contrario, en las formas
derivadas de caimaninos (ej., Caiman yacare, C. latirostris, C. crocodilus, Melanosuchus
niger), el supraoccipital se extiende en la parte media y mas posterior del techo craneano,
a modo de hueso ornamentado, excluyendo al parietal de la formacién del borde posterior
de la tabla craneana (Fig. | 13A y B) y, mds aun, es una sinapomorfia no ambigua de
Caimaninae (ej., Brochu, 1999, 2011, 2013; Salas-Gismondi, 2015). Esta variacién presente
en aligatéridos respecto de la extensién/no extension del supraoccipital en el techo
craneano se interpreta aqui como relacionada a la incorporacién/no incorporacién de una
osificacién dérmica (¢interparietal?) e independiente a la osificacion condral del techo

sindtico (Mook, 1921).

1.4.4.Vertebras, costillas, esternon

La cantidad de vértebras consideradas dentro de la regidn cervical en cocodrilos puede
variar entre siete y nueve (Mook, 1921, Romer, 1956; Hofstetter y Gasc, 1969, Brochu, 1992;
Franzo, 2010; Campos Lima, 2010). Una propuesta bastante aceptada es la que considera
vértebras cervicales a aquellas que no contactan con el esternén (Romer, 1956; Hofstetter
y Gasc, 1969, Brochu, 1992). En general, en cocodrilos, las costillas de las vértebras
cervicales 3° a 7° estan imbricadas entre si reduciendo la movilidad de las vértebras entre
siy formando una unidad practicamente inmavil. Las vértebras 8° y 9° conforman una zona
transicional entre la region cervical y la dorsal que permite el movimiento del cuello (Cong
et al., 1998; Chamero Macho, 2011). Las costillas de estas dos vértebras se liberan entre si
permitiendo cierto movimiento, y tienen una morfologia intermedia entre las de la regién
cervical y la regién dorsal (Mook, 1921; Chamero Macho, 2011). Lo mismo sucede en las
especies aqui analizadas, pero con la octava costilla morfoldgicamente mas similar a las
costillas cervicales (Mook, 1921) y una novena costilla mds parecida a las costillas de las
vértebras dorsales. Mas aun, la novena costilla se encuentra a la altura de la cintura

pectoral. Dejando de lado la morfologia del cuerpo vertebral, que no fue analizada en esta
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tesis y que bien podria brindar mas informacion para distinguir entre regiones, en base a la
similitud morfoldgica y a la posicidn de la costilla 9° respecto de la cintura, esta costilla es
morfolégicamente similar con aquellas de la region dorsal (aunque no contacte con el
esterndn). La misma situacién sucede a veces con las costillas de saurios (Romer, 1956). Por
lo tanto, y de acuerdo con Mook (1921), la vértebra y costilla 9° fueron consideradas como
los primeros elementos dorsales. Concordantemente, Campos Lima (2010) también sefala
ocho costillas (y vértebras) para la regidn cervical de Caiman yacare, pero halla un nimero
distinto de vértebras y costillas dorsales en comparacion con lo observado en esta tesis.
Este autor encuentra quince vértebras dorsales que articulan con costillas y tres que no lo
hacen (a las que denomina lumbares), que dan un total de dieciocho vértebras para esta
region presacra. En este trabajo se observaron dieciséis vértebras dorsales en ambas
especies y solo catorce de ellas articuladas con costillas con distinto grado de desarrollo (ver
resultados). Si bien existen variaciones en el nimero de vértebras por regién, relacionadas
con los motivos anteriormente expuestos y con la variacion en la zona caudal, el nimero de
vértebras presacras en cocodrilos se mantiene practicamente constante siendo veinticuatro
(Mook, 1921, Romer, 1956; Brochu, 1992; Franzo, 2010; Chamero Macho, 2011). Aunque
los resultados de esta tesis coinciden con lo citado para otras especies de cocodrilos como
por ej., Melanosuchus niger y Alligator mississippiensis (Mook, 1921, Romer, 1956; Brochu,
1992; Franzo, 2010; Chamero Macho, 2011), Campos Lima (2010) no obtuvo los mismos
resultados para una de las especies aqui estudiadas (C. yacare). Esta aparente variacion
intraespecifica en cuanto al nimero de vértebras presacras en C. yacare no fue detectada
en esta tesis, sobre la base de 34 ejemplares estudiados en los distintos estadios de su
ontogenia. No puede descartarse que esta variacion se deba a diferencias entre nidos. Por

lo tanto, el estudio de distintos nidos podria esclarecer esta cuestién.

En cocodrilos en general existen entre dos y cinco vértebras delante de la regién sacra,
que carecen de costillas (Mook, 1921; Romer, 1956; Brochu, 1992; Chamero Macho, 2011).
En esta tesis también se ha detectado variacidn en cuanto al nimero de estas vértebras en
ambas especies (de 2 a 4): 1-Las ultimas dos vértebras dorsales (15° y 16°) siempre carecen

de costillas; 2-las vértebras dorsales 13° y 14°, pueden articular con costillas o no y, en caso
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de hacerlo, las costillas estan representadas por un segmento vertebral de desarrollo
variable (algunas son solo un nédulo); 3-la vértebra dorsal 12° siempre articula con una
costilla, también representada por un segmento vertebral solamente, de largo variable,
indistintamente de la especie; 4-las vértebras dorsales 10° y 11° articulan con costillas de
uno y dos segmentos en ambas especies, y hasta de tres segmentos en Caiman yacare, los
que pueden tanto contactar entre si o bien estan separados. Estos tres segmentos podrian
ser homoélogos a los segmentos mencionados por Romer. Si bien la longitud de las costillas
dorsales disminuye a medida que se avanza hacia la region sacra (Romer, 1956), no se han
citado casos en los que alguna costilla sea tan corta como un nédulo, como lo observado

para las vértebras 12° a 14° de los embriones de esta tesis.

Las costillas dorsales en cocodrilos actuales adultos estan formadas por 3 segmentos, de
los cuales el que contacta con la vértbera es 6seo y los otros dos permanecen generalmente
cartilaginosos, pudiendo calcificar (Romer, 1956; Chamero, 2011). Estos segmentos ademas
han sido observados en Caiman latirostris (MAS S/N), Paleosuchus palpebrosus (ZSM
39/1911), Alligator mississippiensis (ZSM 12/1951) y Melanosuchus niger (Vieira, 2011). A
excepcion de las ya mencionadas costillas asociadas a las vértebras 10° y 11° (ver mas
arriba), en este trabajo siempre se distinguieron dos segmentos que, siguiendo las
definiciones de Romer (1956), se homologaron con el segmento vertebral (contacto con la
vértebra) y el esternal (contacto con el esterndén). El segmento intermedio esta ausente en
los embriones de Caiman. Este segmento seguramente se desarrolle durante la ontogenia
posnatal ya que los adultos (ej., MAS S/N) presentan dicho segmento. En relacion a estas
costillas, se desarrolla un cartilago pequefio y circular asociado a la zona dorsal y anterior
de la costilla dorsal 1-3° solamente en Caiman yacare, que osifica y termina formando parte
de la superficie costal. Curiosamente, esta estructura esta presente en individuos adultos
de C. latirostris (ej., MAS S/N), pero se desconoce si existe en otros taxones cocodrilianos.
Por otro lado, el segmento esternal de ciertas costillas que contactan con el esternén se
bifurca en muchos casos en embriones de C. yacare. Se desconoce si tales bifurcaciones
existen en individuos posteclosionados. Ademas, el nimero de costillas dorsales que

contactan con el xifiesterndn es variable en los embriones de ambas especies, siendo seis

108



Capitulo |

pares en C. latirostris y siete u ocho en C. yacare. Tampoco se tiene conocimiento sobre

este patron en adultos de estas especies de caimanes.

Los segmentos vertebrales de las costillas dorsales de ambas especies estudiadas
exhibieron procesos uncinados, cartilaginosos, de forma y tamafo variables. Esta variacién
se verificd tanto entre especies como intraespecificamente. Vieira (2011) describe procesos
uncinados cartilaginosos poco osificados en adultos de Melanosuchus niger pero éstos
estdn dispuestos en la extremidad distal de las costillas dorsales a diferencia de la
disposicion registrada en los embriones de Caiman yacarey C. latirostris. Esta autora explica
gue estos procesos son cartilaginosos en los embriones de M. niger y osifican tardiamente
después del nacimiento. Existen algunos trabajos que citan procesos uncinados sobre las
costillas dorsales en cocodrilos adultos en general (Mook, 1921; Romer, 1956). Aunque en
esta tesis estos procesos permanecieron siempre cartilaginosos, no se descarta que tengan
algun grado de osificacién o calcificacién en individuos adultos tal como ha sido descrito por
Mook (1921) para otras especies de cocodrilos. Se desconoce su estructura en adultos de
las especies de caimanes aqui estudiadas. Los procesos uncinados son elementos poco
frecuentes de observar en las colecciones herpetoldgicas, probablemente como

consecuencia de su pérdida durante la preparacion de material osteolégico.

La region sacra estd compuesta por dos vértebras, al igual que en todos los cocodrilos
(Mook, 1921; Romer, 1956; Brochu, 1992; Chamero Macho, 2011). En relacion a la cantidad
de vértebras caudales, se encontrd gran variacion entre los distintos estadios y entre
especies. La mayor parte de los casos presentaron 36-39 vértebras para Caiman yacare y
41-42 para C. latirostris. Coincidentemente, Campos Lima (2010) cité un niumero similar de
vértebras caudales para C. yacare (37-39). En la regién caudal también se registré6 mucha
variacion inter e intraespecifica en cuanto a la cantidad de arcos hemales y procesos
laterales de las vértebras. En relacion a los arcos hemales, varios autores plantean que estos
elementos presentan dimorfismo sexual en cocodrilos y segln su posicién y proporciones
en la region caudal se puede determinar el sexo del animal (Romer, 1956; Larson y Frey,
1992; Larson, 1994, 1998, 2002; Powell, 2000). Sin embargo, trabajos mas recientes no

apoyan la idea de la identificacidon de los sexos en base a la posicién y proporciones de los
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arcos hemales en cocodrilos, y proponen que las variaciones existentes son una
consecuencia de la variacion individual (Brochu, 2003; Erickson et al., 2005). Por lo tanto, la
variacion individual de la posicién y proporcion de los arcos hemales constituye la
explicacion mds factible de los rasgos observados en la regidén caudal de estas especies de

caimanes.

En relacion a los arcos neurales, se detectaron ciertas diferencias en su altura en la region
de transicidon cervico-dorsal, al igual que han sido registradas en otras especies de cocodrilos

(Frey, 1988; Chamero Macho, 2011).

Al igual que en el resto de los amniotas, las dos primeras vértebras cervicales (atlas y
axis) presentan intercentro y pleurocentro formando el cuerpo vertebral. El intercentro del
atlas es el elemento que va a formar el cuerpo vertebral de esta vertebra, y su pleurocentro
formard el proceso odontoideo del axis en los individuos posteclosionados. El cuerpo
vertebral del axis esta formado por su propio centro (pleurocentro) de mayor tamaiio, y el
proceso odontoideo que incluye el intercentro, menor, y el primer centro (pleurocentro del
atlas) (Romer, 1956). En los embriones analizados el proceso odontoideo no esta formado
aun y los Unicos elementos que se distinguen claramente son el intercentro y pleurocentro
del atlas. El cuerpo vertebral del axis se observd con una sola osificacidon que podria ser su

centro solamente (pleurocentro) o incluir al intercentro.

En cuanto al patréon de osificacién de las vértebras, en ambas especies el inicio del
proceso de osificacion (drea mas clara en el cartilago) fue detectado con claridad en los
centros vertebrales de todas las vértebras excepto en las ultimas caudales. En ambas
especies la osificacién de todos los centros vertebrales y arcos neurales ocurre en sentido
anteroposterior, al igual que cité Campos Lima (2010) para Caiman yacare y Vieira (2011)
para Melanosuchus niger. Campos Lima (2010) encontré ademas que todas las costillas
osifican anteroposteriormente. Sin embargo, en las especies estudiadas en esta tesis solo
las costillas dorsales osifican de esta manera, ya que la osificacion de las costillas cervicales
inicia en los extremos (costilla cervical 1° y 8°) y continta gradualmente hacia el centro de
la serie (costilla cervical 2°a 7°). Es interesante notar que todas las costillas osifican desde

su diafisis en ambas especies excepto las costillas cervicales 7° y 8° que osifican desde su
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epifisis distal. Por otra parte, la osificacién de los procesos laterales de las vértebras
cervicales y dorsales ocurre a partir de la osificacién de los arcos neurales, mientras que los
procesos laterales de las vértebras sacras y caudales osifican desde su didfisis. Esto se
interpreta, al igual que lo han hecho otros autores (Mook, 1921; Higgins, 1923; Rieppel,
1993a3; Vieira, 2011), como que las costillas sacras y caudales estan unidas a los procesos
laterales de estas vertebras. Campos Lima (2010) encuentra ademds que los procesos
laterales de las vértebras dorsales se desarrollan de centros de osificacion distintos al del
cuerpo vertebral, y la fusién entre ambos centros ocurre en el adulto. En esta tesis también
se vio que la osificacion de todos los arcos hemales y los procesos laterales de las dos
vértebras sacras, y los arcos neurales y procesos laterales de las ultimas vértebras caudales
(vértebra caudal 11° en adelante) ocurre uUnicamente en Caiman latirostris, lo que
probablemente esté en relacidén con el mayor desarrollo alcanzado por esta especie (estadio

27-28).

1.4.5.Gastralia

El término costillas abdominales ha sido desafortunadamente utilizado por muchos
autores para referirse a distintas estructuras esqueléticas de la region abdominal de algunos
grupos (ej., en la region ventral de ciertos saurios y anuros- ver Boulenger, 1887; Camp,
1923; Noble, 1931), que no son homodlogas a las costillas abdominales dérmicas de
cocodrilos (Claessens, 2004). El término gastralia fue acuiiado por Baur (1897) para describir
las costillas abdominales de Sphenodon y el término solo se ha usado para describir a las
costillas abdominales ventrales dérmicas (ej., Claessens, 1996). Por este motivo, y para que

no preste a confusion, el término gastralia es el elegido para usar en esta tesis.

En cuanto a su naturaleza, los gastrales osifican de manera intramembranosa, en el
tejido conectivo que separa la musculatura abdominal, lo cual ha sido demostrado en otras
especies de cocodrilos (Voeltzkow y Déderlein, 1901; Vickaryous y Hall, 2008), en donde en

ningun momento del desarrollo se distinguen signos de la presencia de cartilago.

En cuanto a su disposicidn, los elementos gastrales se acomodan ventralmente en hileras
simples o dobles (ver mds adelante) en las dos especies de caimanes. El acercamiento en la
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linea media ventral entre los elementos contralaterales se va dando a través del desarrollo
(anteroposteriormente) y se corresponderia con el cerramiento de la pared ventral
(muscular) del cuerpo. Sin embargo, este cerramiento no se registré en ningun embrién,
incluidos los de los ultimos estadios. Los indicios de condensaciones gastrales (tefiidas en
azul mas oscuro) aparecen en el estadio 19 en Caiman yacare en coincidencia con lo que
Vickaryous y Hall (2008) citan para Alligator mississippiensis (estadio 19 de Ferguson). La
osificacién dérmica comienza en la periferia y continlda hacia el centro de los gastrales
(Vickaryous y Hall, 2008). En ambas especies de caimanes esta osificacion se da en el mismo
sentido (posteroanterior y lateromedial) pero mds tardiamente (estadio 22) que en A.
mississippiensis (Vickaryous y Hall, 2008). En esta tesis no pudo establecerse la cantidad y
tipo de hileras (simples o dobles) de elementos gastrales sino hasta el estadio 21, por una
cuestién de preparacién del material. Sin embargo, a partir del estadio 22 el nimero de
hileras se estabiliza (observado principalmente en C. latirostris) y se desarrollan entre siete
y ocho hileras dobles. Si bien en Crocodylia el niumero de hileras usualmente es ocho, se
han reportado casos con cierta variacion (Claessens, 2004; Vickaryous y Hall, 2008). Campos
Lima (2010) figura seis pares para embriones de C. yacare. Cong et al. (1998) reportaron
siete hileras para individuos posteclosionales de distintos tamanos de Alligator sinensis.
Vickaryous y Hall (2008) describen siete hileras de gastralias para embriones de A.
mississippiensis pero aclaran que los individuos adultos de esta especie poseen ocho hileras
dobles y no saben en qué estadio ocurre esto. Claessens (2004) asocia la variacién del
numero de hileras con el tamafio corporal del animal. Este autor vio que animales mas
grandes (therépodos) presentan mas cantidad de hileras y lo contrario sucede con los
therépodos de menor tamafio. En Crocodylia existen también variaciones a nivel individual
de cada hilera (Claessens, 2004), las cuales pueden aparecer formadas por dos o tres

componentes.

Otro aspecto interesante exhibido por las gastralias de los embriones de caimanes es
gue, en la mayoria de los casos, la hilera posterior es doble y casi siempre se diferencia del
resto de las hileras por ser mds gruesa y ancha, o estar bifurcada medial o lateralmente, o

presentar una flexion posteromedial en el centro lateral, o por adicionar otra condensacion
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gastral (Fig. | 30B). En adultos de caimanes (MAS S/N) la ultima hilera de gastrales, que es
la que por lo general se conserva, es ancha y maciza, coincidiendo con el patrén descripto
en embriones. Esto corroboraria la idea de Claessens (2004) la cual afirma que todos los

cocodrilos tienen las dos ultimas hileras de gastrales mds gruesas que las anteriores.

Ademas, en varios individuos de ambas especies del estadio 23 algunos gastrales se
bifurcan, y en el lado izquierdo de la mayoria de los especimenes de Caiman latirostris del
estadio 27-28, presentd proyecciones anteriores o posteriores del centro anterolateral de
las hileras 5° y 6° y curvaturas posteriores de este mismo centro pero entre las hileras 3° a
5°. A pesar de estas anomalias, Claessens (2004) sefiala que no es raro encontrar
morfologias anormales y Vickaryous y Hall (2008) sefialan algunas de ellas (p. 409, Figura
5). Si bien Claessens (2004) argumenta que estas anormalidades estan confinadas a las
hileras mas anteriores o posteriores, aqui se ha observado que la variacién ocurre en
cualquier hilera. Las posibles implicancias de estas variaciones en cuestiones
morfofuncionales permanecen desconocidas hasta el momento (Vickaryous y Hall, 2008).
También se registraron casos en embriones de C. latirostris con un numero diferente de
hileras de cada lado. Algo similar nota Sternberg (1933) para Ornithomimus edmontonicus.
Vickaryous y Hall (2008) encuentran ausencia de elementos por hileras, posiciones
asimétricas, malformaciones, bifurcaciones, distribuciones asimétricas de los elementos en

Alligator mississippiensis.

1.4.6.Cintura pectoral

La mayoria de los autores plantea la existencia de una interclavicula y la ausencia de
claviculas en cocodrilos (ej., Parker, 1868; Romer, 1956; Benton y Clark, 1988; Vickaryous y
Hall, 2006, 2010; Campos Lima, 2010), excepto Klein (2016) que muestra un par de
claviculas y una interclavicula en Alligator mississippiensis. En esta tesis se ha distinguido en
Caiman la presencia solamente de una interclavicula formada por tres elementos, dos
laterales dérmicos y uno medio condral. En relacién a sus componentes dérmicos, en el
estadio 18 en Caiman yacare la interclavicula estd formada por dos filamentos que se

fusionan anteriormente hacia el estadio 20. En el primer estadio muestreado para C.
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latirostris (estadio 20), la interclavicula se observa formada por un elemento impar, el cual
probablemente resulta de la fusién de los centros membranosos pares observados en
estadios mas tempranos de C. yacare. Ademas, en el estadio 22 de C. latirostris se
distinguen siempre dos filamentos separados constituyéndola, y en muchos casos con los
extremos anteriores bien separados, corroborando ese origen par. En A. mississippiensis
siempre se distinguen dos elementos alargados separados conformando la interclavicula,
por lo que su origen también es par (Vickaryous y Hall, 2006, 2010), y al igual que en
caimanes, los extremos anteriores se ensanchan en estadios tempranos (20-22). El
componente impar cartilaginoso de la interclavicula se desarrolla en las dos especies de
caimanes en distintos estadios (estadio 20 en C. yacare y 22 en C. latirostris), y se dispone
anteriormente entre ambos filamentos dérmicos. A medida que el elemento impar crece,
éste se fusiona con los filamentos dérmicos y los limites entre los tres centros desaparecen.
El crecimiento en largo y la osificacidon de la interclavicula en estas especies de caimanes
ocurre en sentido anteroposterior al igual que lo observado para A. mississippiensis
(Vickaryous y Hall, 2010). Hacia el final del desarrollo, en C. latirostris y A. mississippiensis
los extremos posteriores de los filamentos permanecen separados, mientras que en C.
yacare se fusionan pero persistiendo un espacio medio. Ninguna otra estructura adicional,
ademds de los dos filamentos interclaviculares dérmicos, fue observada en A.
mississippiensis por Vickaryous y Hall (2010). Por otro lado, el desarrollo y modo de
osificacion de los filamentos dérmicos en Caiman es semejante al de Alligator vy
Melanosuchus (Vickaryous y Hall, 2010; Vieira, 2011). Sin embargo, y a diferencia de estos
dos géneros, en C. yacare y C. latirostris se desarrolla un tercer centro, condral, anterior y
medial a los filamentos interclaviculares. En cuanto a las posibles homologias de este
elemento cartilaginoso impar, éste podria corresponderse con elementos esternales o
precoracoideos. En ambos casos su origen deberia ser par, y si este fuera el caso, deberian
estudiarse estadios previos a los estudiados en esta tesis. Considerando un origen par de
este cartilago y, debido a la posicion relativa de este centro cartilaginoso respecto a los
demds elementos de la cintura pectoral, este podria identificarse como un elemento

precoracoideo. Cabe aclarar que los precoracoides se reportan como posiblemente
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perdidos en cocodrilos (Vickaryous y Hall, 2006), pero cuando estan presentes en otros
amniotas (ej., Captorhinus) son dorsales a la interclavicula. Planteada esta hipodtesis, el
cartilago observado en esta tesis se ubica ventral a la porcidn dérmica de la interclavicula,
por lo que también podria tratarse de un elemento sesamoideo en su etapa cartilaginosa,
en relacién con la insercion de la musculatura pectoral. Sea cual sea la homologia de este
centro cartilaginoso, se concluye que en Caiman la interclavicula incorpora un elemento
cartilaginoso en su osificacién, contrario a lo propuesto por Vickaryous y Hall (2010). Esto
indicaria la existencia de variacién en la naturaleza de este elemento en cocodrilos.

Finalmente se corrobora que las claviculas estdn ausentes en este grupo.

En relacidn a los elementos componentes del coracoides de reptiles, esto constituye una
cuestién debatida ampliamente desde hace muchos afios por varios autores (Parker, 1868;
Flower, 1876; Howes, 1887, 1893; Lydekker, 1893; Broom, 1899, 1912; Williston, 1911,
1925; Case y Williston, 1913; Hanson, 1920; Romer, 1922, 1956). Si bien la mayoria de las
propuestas consideran que el coracoides de reptiles actuales es homélogo al precoracoides
de amniotas basales, las ultimas propuestas (Vickaryous y Hall, 2006) consideran que el
metacoracoides es el elemento que da origen a la mayor parte del coracoides de
saurdpsidos y el destino del precoracoides es variable en los distintos grupos de amniotas.
Vickaryous y Hall (2006) mencionan que no queda claro si el precoracoides en cocodrilos es
rudimentario y se integra con la escdpula o si éste se pierde. En esta tesis, la identidad del
elemento impar y condral que queda entre ambos filamentos interclaviculares no queda
resuelta, aunque podria llegar a ser un remanente del precoracoides (ver discusién
interclavicula). Debido a que la supuesta incorporacion del precoracoides a la escédpula se
produce previamente a la esqueletogenesis, el estudio de estadios previos a los abarcados
en esta tesis junto con la incorporacion de otros métodos, podria llegar a aportar mas

informacion sobre la identidad de este elemento.

Siguiendo con los elementos de la cintura pectoral, no se ha visto un cartilago
supraescapular en los embriones de caimanes. Este cartilago tiene distintos grados de
desarrollo en especimenes adultos de reptiles basales (ej., Parker, 1868; Romer, 1956), y ha

sido descripto para otras especies de cocodrilos (Alligator mississippiensis- ZSM 12/1951;
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Paleosuchus palpebrosus-ZSM 39/1911) e incluso de caimanes (MAS S/N). En individuos
eclosionados de Caiman latirostris (MLP-R.6507) se observa que el extremo distal de la
escapula también permanece cartilaginoso, y con cierto grado de calcificacion. Al menos en
Caiman, esta porcion de cartilago escapular no seria un elemento supraecapular articulando
con la escdpula, sino el mismo cartilago escapular prolongado que en muchos casos calcifica

en el desarrollo posteclosional.

1.4.7.Miembro anterior

La deteccion temprana del comienzo del proceso de osificacion mediante la formacién
de un drea clara fue posible en la mayoria de los elementos del miembro anterior de ambas
especies. El estilopodio y el zeugopodio son lo primero que comienza a osificar en ambas
especies en relacién a todo el miembro y la cintura en ambas especies. La secuencia de
formacién de los digitos ocurre de proximal a distal y la osificacion de los metacarpianos y
las falanges en ambas especies se da de proximal a distal comenzando en el digito Il, seguido
por el lll, I, IV y V (digitos medios hacia extremos). El grado de osificacion es mayor en
Caiman latirostris en el cual todos los elementos, excepto la falange ungueal del digito IV y
V, osificaron completamente o, al menos, iniciaron dicho proceso. De manera interesante,
la secuencia de osificacién observada por Campos Lima (2010) para C. yacare fue algo
distinta (lI=1ll=IV>I>V) a la aqui observada. Seria interesante indagar sobre los posibles

factores que generan estas diferencias.

En cocodrilos la férmula falangeal varia dependiendo de la especie (Romer, 1956; Miiller
y Albert, 1990; Vieira, 2011). Lo interesante es que Campos Lima (2010) encontré para
Caiman yacare una férmula falangeal final distinta (2-3-4-3-2) a la observada en esta tesis
(2-3-4-4-3). Segun Vieira (2011), la férmula falangeal de Melanosuchus niger va cambiando
a lo largo del desarrollo embrionario debido a las distintas fusiones de los elementos
falangeales. Aunque la formula final de M. niger es 2-3-4-4-2, en algunos estadios
embrionarios previos a la fusidon, la férmula es coincidente con la de las especies de

caimanes aqui estudiadas. En cuanto al pisiforme, éste se fusiona con el ulnar en los Ultimos
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estadios embrionarios de Caiman yacare, hecho que también ocurre en otros arcosaurios,

como las Aves (Baumel, 1993).

El elemento intermedio de la serie proximal del basipodio no se individualiza en ningun
estadio de las especies estudiadas. Algunas hipétesis plantean la unién del intermedio con
el ulnar (Cuvier, 1824; Gegenbaur, 1864), mientras que otras mas actuales y mds aceptadas
consideran que la unién se da con el radial (Miller y Albert, 1990; Buscalioni et al., 1997,
Kundrat, 2009; Vieira, 2011; Botelho et al., 2014). Es probable que este elemento se haya
fusionado en estadios mds tempranos con el radial o el ulnar, motivo por el cual no ha sido
distinguido aqui. El elemento que en esta tesis se describe como distal |, segin Romer
(1956) se fusionaria con el elemento central. Debido a que en los estadios mds tempranos
disponibles (17/18-22) lo que se observa es un area alargada y difusa sobre la superficie
articular distal del radial que se extiende hacia el centro del carpo, pareceria corroborarse
la hipdtesis de Romer (1956), en la que el distal | se fusiona con el central. El azul de Alcian
conduce a menudo a una mancha difusa y a la incertidumbre en el nimero y los limites de
los elementos presentes (Botelho et al., 2014). Mas aun, Miiller y Albert (1990) sefialan que
el central es un elemento problematico a la hora de identificar. De este modo, aunque en
muchos casos parecen ser dos elementos, los limites no son claros y, por lo tanto, no puede
decirse con certeza que existan dos elementos. Ademas, no puede descartarse la idea que
plantean Miiller y Alberch (1990), seguida por Buscalioni et al. (1997) y Vieira (2011), en la
cual el distal I no se desarrollay, por lo tanto, el elemento alargado seria exclusivamente un

central.

Siguiendo con la serie distal del basipodio de Caiman yacare, el destino final del distal Il
es incierto. En los casos en donde no se individualiza mas, por su forma y posicidén respecto
aladelos demas distales, se habriaincorporado a la fusién de los distales IV+V. Al no osificar
nunca embrionariamente, esto no pudo ser corroborado. Evidentemente, por la condicién
final cartilaginosa que se observa en esta especie, el desarrollo tiende a la fusién de los
elementos distales quedando el distal | por un lado, y los distales llI-V por otro, con el distal
Il de fusidn dudosa. En C. latirostris el desarrollo progresa de igual manera, fusionando los

elementos y quedando finalmente solo dos de ellos. La diferencia es que en esta especie es

117



Capitulo |

claro el destino del distal I, que se suma a la fusién del resto de los distales que se habian
fusionado previamente (llI-V). Probablemente lo mismo ocurra en C. yacare. Campos Lima
(2010) detecta un solo elemento distal y asegura que es el IV + V. Vieira (2011) asegura que

el distal Il en Melanosuchus niger se une con los distales IlI-V.

En ambas especies se desarrollé una condrificacion asociada al distal I. Aunque nada
similar ha sido citado en otras especies de cocodrilos, el prepollex que Fabrezzi (2001)
describe en el miembro anterior de varias especies de anuros se asemeja a esta
condrificacion. Por lo tanto, y en base a la forma, posicion y modo de desarrollo de la
condrificacidon en Caiman, ésta fue considerada como un prepollex. Si bien Holmgren (1933)
cité oportunamente un prepollex en Crocodilus niloticus, este elemento desaparece en la
ontogenia embrionaria. En Caiman latirostris y C. yacare este elemento de naturaleza
cartilaginosa va aumentando de tamano durante el desarrollo y se observa durante todo el
desarrollo. Campos Lima (2010) no cita nada semejante en C. yacare. Seria interesante
estudiar material embrionario proveniente de otras poblaciones de caimanes para ver
cuando aparece este elemento y su relacidn con distintos factores, tanto ecolégicos como

biomecanicos.

1.4.8.Cintura pélvica

Con respecto al acetdbulo, se observé que solo el ilion y el isquion contribuyen a su
formacién. Esto ha sido comprobado a través del estudio de ciertos especimenes de
estadios tempranos (principalmente en Caiman latirostris) en los cuales puede observarse
gue el pubis queda desplazado del area acetabular. En relacién a la cantidad de elementos
presentes en la cintura, en ningin momento se evidencid la presencia de un elemento
adicional ademds de los tres descriptos. Para algunos autores (e.g., Gorski, 1852, 1858;
Haughton, 1865, 1868; Fiirbringer, 1870; Leydig, 1872; Hoffmann, 1876; Seeley, 1887; Baur,
1891; Huene, 1908) existiria un cuarto elemento, un nédulo cartilaginoso denominado pars
acetabularis (sensu Wiedersheim, 1892; Goodrich, 1930), el cual se fusiona con el isquion a
medida que avanza el desarrollo. Segun estos autores este nddulo seria homologo al pubis,

y lo que en esta tesis se describe como pubis seria un prepubis. Claessens y Vickaryous
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(2012) aseguran que lo que estos autores identificaron como la pars acetabularis (sensu
Goodrich, 1930) no es un elemento independiente sino un remanente cartilaginoso aun no
osificado del isquion. En esta tesis solo se han visto tres elementos constituyentes de la
cintura pélvica (ilion, isquion y pubis) que osifican independientemente, por lo que, en
concordancia con Claessens y Vickaryous (2012), se refuta la idea de la existencia de un
prepubis en los estadios muestreados por estos autores. En cuanto al tipo de osificacidon
segun Classenes y Vickaryous (2012), los tres elementos osifican tanto endo como

pericondralmente.

1.4.9.Miembro posterior

La deteccion temprana del comienzo del proceso de osificacion mediante la formacién
de un drea clara fue posible en la mayoria de los elementos del miembro posterior de ambas
especies. Estilopodio y zeugopodio es lo primero que comienza a osificar en ambas especies
en relacién a todo el miembro y la cintura en ambas especies. Al igual que en el miembro
anterior, la secuencia de formacion y osificaciéon de los elementos de los digitos es de
proximal a distal en ambas especies. Sin embargo, el orden de osificacidn es diferente al del
miembro anterior, ya que en el miembro posterior comienza en el digito lll, seguido por el
I, el IV, y por ultimo el I. Campos Lima (2010) observé un orden distinto de osificacidon de
los metatarsianos para Caiman yacare, del metatarsiano | al IV. En lo observado en esta
tesis, la osificacion de ambos miembros (anterior y posterior) comienza por los digitos
medios (Il en el miembro anterior y lll en el posterior). Tal vez esto se relacione con el mayor
tamafio que tienen estos digitos en ambos miembros. Los embriones de C. latirostris, en
comparacion con los de C. yacare, presentaron mas elementos tarsianos con algun grado
de osificaciéon (astragalo, calcaneo, distal IV, metatarsiano V, IV falange de digito IV). La
tercera falange del digito IV comenzd el proceso de osificacién en ambas especies pero solo
siguio (tincidn rojiza) en C. latirostris. Evidentemente esto se relaciona con la muestra de

embriones para esta especie (estadio 27/28) en comparacion con C. yacare (estadio 25).

La féormula falangeal es igual a la que cita Vieira (2011) en Melanosuchus niger (2-3-4-5-

0), pero diferente a la que cita Romer (1956) en Crocodylus y Campos Lima (2010) en Caiman
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yacare, ambos con una féormula falangeal 2-3-4-4-0. En cuanto a los tarsianos distales, se
han registrado 3 elementos. Si bien Romer (1956) describe al tarsiano distal Ill y IV en
Crocodylus, Vieira (2011) describe en Melanosuchus niger los mismos elementos (forma y
topologia) que los observados en esta tesis (tarsiano distal II-1V). Campos Lima (2010)
describe solo dos tarsianos distales (lll y IV) en Caiman yacare. Esta aparente variacion
intraespecifica en cuanto al nimero de distales tarsianos en C. yacare no fue detectada en
esta tesis y es mds bien coincidente con lo expresado para otras especies de caimaninos

(ej., Vieira, 2011).

En relacién a los elementos involucrados en la conformacién del astragalo de amniotas,
varios autores (ej., Gegenbaur, 1864; Born, 1876, 1880; Sewertzoff, 1908; Schaeffer, 1941,
Peabody, 1951; Romer, 1956; Carroll y Baird, 1968) han planteado que este hueso
representa la fusion de tres elementos tarsianos: tibial, intermedio y central. Algunos
trabajos (ej., Gegenbaur, 1864; Born, 1876, 1880; Sewertzoff, 1908; Romer, 1956; Gauthier
et al., 1988; Rieppel, 1993b) sostienen que en la mayoria de los reptiles actuales este hueso
osifica a partir de un solo centro, y segin Romer (1956) esto seria presumiblemente una
simplificacidon secundaria del proceso de desarrollo. Segun lo observado en esta tesis, en el
primer estadio de Caiman yacare se divisan dos condensaciones cartilaginosas en el
astragalo y dos en el calcaneo. Vieira (2011) también observa dos elementos cartilaginosos
que van a conformar el astragalo (central+intermedio) en embriones de Melanosuchus
niger, pero un solo centro de osificacion para este elemento. La identidad de los centros
cartilaginosos que forman tanto el astragalo como el calcaneo en esta tesis permanece sin
resolver; no se descarta la hipdtesis de Vieira (2011) acerca de que el astragalo seria el
central+intermedio y no habria un elemento tibial. Mds aun, la ausencia de elementos
preaxiales en el autopodio durante la ontogenia ha sido reportada en tortugas (ej., Burke y
Alberch, 1985). En Caiman la formacion y fusién de los centros cartilaginosos que forman el
astragalo y el calcdneo ocurre tempranamente en el desarrollo, por lo que el estudio de
estadios previos podria brindar informacién crucial para dilucidar la homologia de estos
elementos del basipodio proximal. Segun los resultados obtenidos en esta tesis se observo

un solo centro de osificacion en el astragalo, en coincidencia con lo propuesto por autores
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previos (ej., Gegenbaur, 1864; Born, 1876, 1880; Sewertzoff, 1908; Romer, 1956; Gauthier
et al., 1988; Rieppel, 1993b; Vieira, 2011), pero a diferencia de lo reportado por Steiner
(1934), quien muestra dos centros de osificacion tanto en el astrdgalo como en el calcadneo

en Caiman.

I.5.Conclusiones

A partir del estudio embrionario realizado, se registraron diferencias (y similitudes) entre
Caiman yacare y C. latirostris y, entre éstas y otras especies de cocodrilos, en todo el
esqueleto. A su vez, varios de estos caracteres presentaron variacion ontogenética
intraespecifica. Muchos de estos caracteres podrian ser de importancia en sistematica y el
estudio de las estructutas anatdmicas relacionadas con éstos resulta fundamental para
codificar correctamente estos caracteres y testear las hipdtesis filogenéticas previas de

Crocodylia (ej., monofilia del género Caiman) y sobre su diversidad.

Varios caracteres morfoldgicos observados, presentes en Caiman latirostris y C. yacare,
podrian ser distintivos del género Caiman vy, por lo tanto, de interés en sistematica. Estos
son: presencia de un foramen epifanial en el condrocraneo; superficie posterior y ventral
del proceso 6tico del palatocuadrado articulada con el proceso dorsal de la columela auris;
proceso 6tico articulado con la pared lateral de la cdpsula auditiva; supraoccipital mixto (por
la incorporacién de un posible interparietal); coronoides con dos centros de osificacién;
presencia de prearticular en la quijada inferior con variacién interespecifica (uno o dos,
dependiendo de la interpretacion del centro mas anterior, el cual podria ser, a su vez, un
elemento coronoideo retrasado y ventral); articular (condral) fusionado con prearticular
(dérmico); comienzo de la osificacion de las costillas cervicales 7° y 8° desde la epffisis;
comienzo de la osificacidn dentro de la serie cervical en las costillas cervicales del extremo
de la serie (costilla cervical 1° y 8°), siguiendo por el centro de la misma (costilla cervical 2°-
7°); posible desarrollo nodular de la costilla dorsal 12° a 14°; ausencia de cartilago

supraescapular en los embriones; interclavicula con varios centros de osificacién (dos
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dérmicos y uno condral, pudiendo éste ultimo ser interpretado como un precoracoides

fusionados o un cartilago sesamoideo); y presencia de prepollex.

Muchas diferencias fueron encontradas entre Caiman yacarey C. latirostris. En el craneo,
el acercamiento de los prefrontales hacia la linea media en los ultimos estadios
embrionarios es mucho mayor en Caiman yacare (a punto de contactar) que en C. latirostris
(ver siguiente parrafo). En la mandibula, Caiman yacare presenta un prearticular que esta
ausente en C. latirostris. En el aparato hiobranquial, la muesca anterior del cuerpo hioideo
es mas redondeada en C. latirostris y presenta bordes mas angulosos en C. yacare, y la
muesca posterior es mas amplia y menos profunda en C. latirostris en comparacion con la
otra especie. La mayoria de los especimenes de C. yacare presentan foramenes de posicion
y cantidad variable en el cuerpo hioideo; se estudiaron pocos casos de individuos de C.
latirostris con un solo foramen medio y anterior. El extremo distal del cuerno branquial | es
ahusado en la mayoria de los especimenes de C. yacare y se ensancha en distintos grados
en C. latirostris. A nivel laringeo, la cara posteroventral del cricoides presenta una muesca
en C. yacare, la cual desaparece tempranamente en la ontogenia de la otra especie. En el
esqueleto postcraneano también se detectaron diferencias interespecificas en relacion a
algunas costillas. Caiman yacare presenta bifurcaciones distales del segmento esternal de
algunas costillas y un cartilago en la zona dorsal y anterior de las costillas dorsales 1° a 3°,
gue finalmente termina formando parte de la superficie costal. Ademas, hay seis pares de
costillas dorsales en C. latirostris y siete u ocho en C. yacare que contactan con el
xifiesternon. En la regién caudal de los embriones se encontré mucha variacién (entre
ambas especies y dentro de cada una, en un mismo estadio ontogenético y a lo largo del
desarrollo) en cuanto a la cantidad de vértebras caudales, arcos hemales y procesos
laterales de las vértebras. En relacién a la gastralia, ésta también presenta considerable
variacién tanto inter como intraespecifica, ademas de varias anomalias, en ambas especies.
Este patréon se extiende a muchos otros grupos de arcosaurios, como por ej., a los
dinosaurios, por lo cual es muy importante tener cautela sobre el uso de estas variaciones
en los andlisis filogenéticos ya que podria inducir a una incorrecta interpretacién de los

datos y a una falsa separacion entre taxones (Claessens, 2004). La misma variacién fue
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observada en caimanes para los procesos uncinados. Tanto la gastralia como los procesos
uncinados constituyen también una posible fuente de caracteres morfolégicos, hoy no
utilizados en sistematica de cocodrilos (ej., Brochu, 1999; Bona, 2007; Fortier et al., 2014;

Salas-Gismondi et al., 2015).

Se han encontrado también ciertos caracteres que muestran variacidén ontogenética. En
relacién al contacto de los palpebrales con los huesos del techo craneano, en embriones de
ambas especies estos huesos articulan con el prefrontal solamente y en especimenes
poseclosionales contactan con el prefrontal y/o el lagrimal. En sistematica filogenética, la
cantidad de centros presentes en los palpebrales es un cardcter que se incluye en las
matrices morfoldgicas (ej., caracter 139, ver Salas-Gismondi et al., 2015) pero no se han
considerado aun los huesos con los que estos articulan. Llegado el caso, la variacién en
cuanto al contacto de los palpebrales con otros huesos craneanos debe ser tenida en cuenta
a la hora de incorporar este tipo de caracter en las matrices morfolégicas. En relacion al
contacto en la linea media de los prefrontales, si bien este es un cardcter que presenta
variacion interespecifica embrionaria, también muestra un cambio a lo largo de la
ontogenia en Caiman yacare. En C. yacare los prefrontales se van acercando hacia la linea
media desde estadios embrionarios hasta llegar a contactar ampliamente en individuos
adultos (ver Capitulo 1l). Sin embargo, se observan individuos posteclosionales de C.
latirostris con las dos condiciones (contacto/no contacto de los prefrontales en la linea
media) por lo que éste caracter no muestra variacién ontogenética en esta especie. Este
caracter tiene importancia en sistematica (ej., Brochu, 1999, 2004, 2011; Bona, 2007;
Hastings et al., 2013; Fortier et al., 2014; Salas-Gismondi et al., 2015) y su variacién
ontogenética se analiza y detecta mediante MG en el Capitulo Il. Algo similar ocurre con el
caracter que describe la participacidon/no participacidén de los nasales en la formaciéon del
borde posterior de las narinas. Si bien en los embriones de ambas especies los nasales
forman el borde posterior de las narinas, se ha visto que en adultos de C. yacare esto
cambia. Este caracter también se utiliza en sistematica de caimaninos (ej., Brochu, 1999,
2004, 2011; Bona, 2007; Hastings et al., 2013; Fortier et al., 2014; Salas-Gismondi et al.,

2015) y su cambio ontogenético también es examinado en el Capitulo Il. En la mandibula, la
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porcién articular del Cartilago de Meckel en embriones de ambas especies es mas larga que
ancha y tiene practicamente el mismo tamafio que su proceso retroarticular, el cual se
dispone casi verticalmente. En adultos, el articular tiene su area articular mas ancha que
larga y su proceso retroarticular, casi horizontal, sobrepasa en tamafio a la regién articular.
El contorno anterior del hioides es curvo en los primeros estadios embrionarios de C. yacare
y posteriormente en el desarrollo embrionario se vuelve plano (en C. latirostris es siempre
curvo). Por ultimo, en términos generales, la mayoria de las costillas dorsales de los
embriones de ambas especies de caimanes estan formadas solamente por dos segmentos

costales mientras que en los adultos existen tres segmentos.

En cuanto a las homologias de ciertas estructuras del postcraneo de Caiman se concluye
qgue, en relacién a la cintura pectoral, no se distingue un cartilago supraescapular y la
interclavicula se forma a partir de varios centros de osificacion, uno de ellos condral; en el
miembro anterior, el carpiano proximal intermedio se fusiona con el radial o el ulnar, el
carpiano distal | probablemente esta incorporado al carpiano central, y la fusion del
carpiano distal Il en C. yacare permanece incierta (probablemente esté fusionado con los
distales llI-V, al igual que en C. latirostris); en la cintura pélvica no se desarrolla un prepubis;
y en el miembro posterior, el astragalo y el calcdneo estdn formados por dos centros

cartilaginosos cada uno.
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Estudio postembrionario
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Il.1.Introduccion

11.1.1.¢Por qué trabajar con craneos?

El craneo de los cocodrilos es una estructura anatdmica muy caracteristica que ha sido
el foco de numerosos estudios morfoldgicos (ej., Miall, 1878; Mook, 1921; lordansky, 1973;
Grigg y Gans, 1993; Brochu, 1999, 2001; Bona y Desojo, 2011; Gold, 2011), filogenéticos (ej.,
Clark, 1994; Brochu, 1997, 1999, 2001; Aguilera et al., 2006; Bona, 2007; Scheyer et al.,
2013; Godoy, 2014; Salas-Gismondi et al., 2015) y morfofuncionales (ej., Busbey, 1994;
Daniel y McHenry, 2001; Erickson et al., 2003; Metzger et al., 2005; McHenry et al., 2006;
Aureliano et al., 2015). La variacién morfoldgica craneana presente en este clado es grande
y debido a la relativa facilidad con la que cada especie puede ser identificada en base a su
morfotipo craneano general, varios autores han usado esas morfologias para caracterizar a
los distintos taxones de este linaje (ej., Brochu, 2001, 2003; Erickson et al., 2012; Salas-
Gismondi et al., 2015). Esta gran disparidad es la que permite y ha permitido a los
investigadores identificar y distinguir de manera inequivoca a la mayoria de las especies, y
es la razén principal por la cual el crdneo es la porcidn del esqueleto mas estudiada hasta el
momento. A este hecho se le suma que el crdneo es en general la estructura mas
frecuentemente preservada, tanto en el registro fdsil como en las colecciones
herpetoldgicas y paleontoldgicas de cocodrilos. De esta manera, la sistematica de
Crocodylia basada en morfologia se centra generalmente en caracteres craneanos (ej.,
Rovereto, 1912; Brochu, 1999, 2003, 2010, 2011; Bona y Carabajal, 2013; Fortier et al.,
2014; Godoy, 2014). En lo que respecta a la morfologia del postcraneo y su variacién en
cocodrilos, si bien existen estudios anatdmicos al respecto, éstos no son tan abundantes
(ej., Mook, 1921; Romer, 1956; Brochu, 1995, 1999; Buscalioni et al., 1997; Franzo, 2010;
Claessens y Vickaryous, 2012; Chamero et al., 2013; Molnar et al., 2014; Klein, 2016). El
conocimiento que se tiene hasta el momento sobre el esqueleto axial postcraneano vy el
apendicular en cocodrilos es por lo general escaso, principalmente en las formas actuales

(tematica abordada en el Capitulo 1). Sin embargo, el postcrdneo constituye una valiosa
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fuente de informacion que debe ser tenida en cuenta en los estudios sistematicos (Salisbury

y Willis, 1996; Brochu, 1999, 2000; Pol et al., 2012).

11.1.2.Estudio de la forma craneana en Crocodylia

Histéricamente, las especies extintas y actuales de cocodrilos fueron divididas en dos
grupos informales sobre la base de la forma del hocico: longirostros y brevirostros (ej.,
Lydekker, 1888; von Zittel, 1890; Busbey, 1994). Luego, hubieron varios intentos de
subdividir estos dos morfotipos (hocico largo y corto, respectivamente) en categorias mas
finas mediante el empleo de medidas lineales y valoraciones cualitativas. Busbey (1994)
hizo una descripcién de la forma del hocico en base a las dimensiones de la vista lateral del
craneo (platirostral y oreinirostral) y a la relacidn entre el largo del hocico y del craneo
(largo: >70%; normal: <70-55%>; corto: <55%) y establecié otros términos. Las formas
platirostrales podian subdividirse en anchos, tubulares o angostos. Brochu (2001) propuso
cinco nuevos morfotipos cocodrilianos (generalizados, longirostros, hocico fino, hocico
ancho, zifodontes y hocicos extremadamente anchos) que incluyeron las categorias
definidas por Busbey (1994). Mds tarde, McHenry et al. (2006) establecieron una
clasificacién distinta basada en ecomorfotipos (longirostros, mesorostros altos y angostos,
mesorostros altos y anchos y brevirostros). Mas recientemente, Pierce et al. (2008)
realizaron un andlisis cuantitativo de la forma de los craneos de 23 especies actuales de
cocodrilos utilizando morfometria geométrica en dos dimensiones, generando un
morfoespacio. El morfoespacio obtenido, conformado por cuatro cuadrantes, cada uno
correspondiente a un morfotipo craneano (largo/angosto, corto/angosto, largo/ancho y
corto/ancho), describid el gradiente de formas craneanas hoy existentes en cocodrilos. En
dicho estudio, los alligatoridos y las especies de Caimaninae quedaron posicionados en los
cuadrantes corto/angosto y corto/ancho del morfoespacio, siendo C. latirostris la forma
mas corta y ancha (Pierce et al., 2008, Figura 3). La contribucion de este ultimo estudio
sentd precedentes significativos ya que entabla un principio de clasificacion de las formas
con un fundamento matematico mas complejo, analizando y cuantificando la totalidad de

la morfologia craneana.
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I1.1.3.Morfometria

El estudio de la morfologia originalmente se centré en la descripcion de la estructura
observada (tejidos, células, érganos, dimensiones, etc.), y las comparaciones entre grupos
se basaban en el andlisis de las diferencias de sus dimensiones lineales. La forma podia ser
detalladamente descrita pero no podia ser analizada cuantitativamente. Con el avance de
las tecnologias y la estadistica, la descripcion paso a la cuantificacidn y se complejizé (Toro
Ibacaché et al., 2010). A partir de la década de 1930, estadisticos como Pearson y Fisher
desarrollaron métodos de analisis (analisis estadisticos multivariados) que luego fueron
aplicados por los especialistas en biometria a grupos de variables cuantitativas, como largo,
ancho, alto y angulos. A este enfoque se le llama morfometria tradicional (MT) (Marcus,
1990; Rohlf y Marcus, 1993; Adams et al., 2004; Zelditch et al., 2004; Toro Ibacaché et al.,
2010). Sin embargo, en estos estudios de MT, no es posible analizar la forma
independientemente de aquellos componentes que no definen la geometria intrinseca del
objeto. Si bien actualmente existen técnicas para eliminar gran parte de los componentes
de tamafio y alometria en MT (Lleonart et al., 2000; Ezcurra y Butler, 2015), la morfometria
tradicional nos entrega herramientas limitadas, debido a que el tamafio como dato
numérico es la base de sus analisis, no considerando la geometria del objeto (Toro Ibacaché
et al., 2010). Mas aun, los resultados obtenidos con esta técnica se expresan como un
conjunto de coeficientes y graficas a través de los cuales las variaciones de forma

(incluyendo al tamafio) son un tanto dificiles de interpretar.

A finales del siglo XX comienza el auge de la morfometria geométrica (MG), la cual
propone estudiar los cambios de figura y tamafio de un objeto a partir del desplazamiento
en el plano (dos dimensiones) o en el espacio (tres dimensiones) de un conjunto de puntos
morfométricos, coordenadas o landmarks (LM). La MG analiza cuantitativamente el
concepto de forma (form) que comprende al tamafio y a la figura (shape). La figura (shape)
se define como “toda la informacién geométrica que permanece, una vez que los efectos
de traslacién (posicion), rotacion (orientacion) y escala (tamafio) son eliminados del objeto”
(Kendall, 1977). Esta definicidn menciona a la escala como uno de los efectos a removerse

para extraer las diferencias en forma entre dos configuraciones. Se puede restaurar la
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informacién del tamafio usando una medida que captura la nocidn de escala. Por escala nos
referimos a la propiedad que cambia cuando una imagen es aumentada o reducida, pero
gue mantiene sus proporciones. Aunque existen varias maneras de calcular el tamafio,
como por ejemplo a partir de longitudes, del peso o de una combinacién lineal de varias
medidas (longitudes) que capturan correlaciones positivas entre ellas (como en el caso del
primer componente), en MG se utiliza un concepto especifico de tamafio relacionado con
la escala geométrica. La variable de tamafo que captura la nocién de escala es el tamafio
del centroide de una configuracidon de LM que es igual a la raiz cuadrada de la suma de las
distancias al cuadrado de cada LM al centroide de la configuracién (Bookstein, 1991). El
centroide es la configuracion promedio de todos los LM (se calcula para cualquier
configuracion de LM) y se calcula previo al alineamiento/superposicion. La variacion en la
forma depende del método de alineamiento elegido y se representa por las diferencias
entre cada individuo y la forma consenso. El consenso es el promedio de todas las
configuraciones de LM alineadas. Una caracteristica de esta nocién de escala es que el
tamafio se mide independientemente de la figura y no estd correlacionado
estadisticamente con ésta, siempre y cuando el cambio de forma sea isométrico. Este es
una excelente propiedad de la medida de tamafio ya que se necesita una medida de tamafo
gue esté correlacionada con la forma solo cuando forma y tamaino cambien juntos. Cuando
hay isometria, el tamafio del centroide es la Unica variable de tamafio que no se
correlaciona con la forma (Bookstein, 1986; Kendall, 1986). La existencia de cualquier
aspecto de la forma que dependa alométricamente del tamafio, puede evaluarse sin
ambigliedades a partir de la regresidn multiple del tamafio del centroide en cualquier
expresion o funcion que exprese shape. El hecho de medir forma y tamafio separadamente
no significa que se pierda alguna informacidn sobre las relaciones entre ellas. Mas aun, la
variacién en tamafio de un organismo esta normalmente asociada a la variacion en su forma
(y configura la form) y son el objeto de estudio de la alometria (Huxley, 1972; Gould, 1977;
Gayon, 2000; Chamero, 2011).

Como fue mencionado anteriormente, los LM son puntos que capturan con coordenadas

bi o tridimensionales puntos anatémicos discretos homadlogos en un objeto de interés, que
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son siempre reconocibles y repetibles en todos los especimenes estudiados. Por lo tanto, la
forma a estudiar va a estar condensada en esa configuracidon de LM. Existen 3 tipos de LM

segun Bookstein (1991):

-Los LM tipo I son puntos anatémicos cuya homologia de un individuo a otro es respaldada
por una solida evidencia o significacién bioldgica, como un patrdn local de yuxtaposicion de

tejidos o la interseccidn de suturas craneanas

-Los LM tipo Il son puntos matematicos cuya supuesta homologia de un individuo a otro es
respaldada Unicamente por la geometria y no por evidencia anatdmica, como zonas de

maxima curvatura.

-Los LM tipo Ill son puntos extremos definidos en relacidn a otros puntos. No tienen los
mismos grados de libertad que un LM. Los semilandmarks entran dentro de esta categoria

y se usan para capturar la forma de contornos o superficies (Bookstein, 1997).

Una vez registradas las coordenadas de los objetos que se quieren analizar, el primer
paso en MG es comparar las configuraciones de LM. Las configuraciones de LM deben ser
superpuestas mediante algin procedimiento estadistico para obtener las variables de
forma. Las técnicas de superposicion se basan en la idea de colocar una configuracién de
LM directamente sobre otra haciendo que sus LM homélogos coincidan lo maximo posible
de manera tal que pueda obtenerse una minima medida de distancia entre ambas

configuraciones. Las distintas técnicas de superposiciéon implican tres pasos:
1) Fijar una de las formas en una orientacion dada y llamarla forma de referencia.

2) Trasladar y rotar la otra forma (forma objeto) de manera que coincida con la forma de

referencia, siguiendo algun criterio.
3) Estudiar la magnitud y direccion de la diferencia entre las formas en cada LM.

Existen distintos métodos de superposicién pero el mas utilizado es el Andlisis
Generalizado de Procrustes (AGP) (Zelditch et al., 2004). En el AGP las formas son
superpuestas de manera tal que la suma de las distancias al cuadrado entre LM

correspondientes de las dos formas (entre cada configuracion y la configuracién de
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referencia) sean minimas. Este método es un ajuste por minimos cuadrados y es iterativo:
se alinean todas las configuraciones del conjunto de datos a una configuracién particular,
por ejemplo la primera configuracidn de LM, utilizando para ello el ajuste de Procrustes por
minimos cuadrados (traslada el espécimen al origen, escala al tamafio de centroide igual a
1 y se rota hasta encontrar una orientacién 6ptima). En la siguiente iteracion, esta nueva
forma se utiliza como la nueva configuracion de referencia y cada configuracion se ajusta
nuevamente. Una nueva forma promedio se calcula entonces, y el procedimiento se repite
hasta que la forma promedio ya no cambie. Luego de minimizar las distancias con AGP, las
diferencias entre LM homdlogos se denominan ‘residuos Procrustes’ y representan las

variables de forma que reflejan las diferencias geométricas entre los individuos estudiados.

Una vez obtenidas las variables de forma pueden llevarse a cabo los correspondientes
analisis estadisticos multivariados de modo de poder testear las hipdtesis bioldgicas
inicialmente planteadas. Finalmente se utilizan métodos gréficos que permiten la

visualizacién de los patrones de cambio de forma y facilitan su descripcién.

Il.1.4.Morfometria geométrica en cocodrilos

La MG es una herramienta muy poderosa que ha sido muy utilizada en las ultimas
décadas en multiples campos y en diversos grupos taxondmicos (Rohlf, 2000; Lockwood et
al., 2002; Singleton, 2002; Adams et al., 2004; Bonnan, 2004; Stayton, 2005). En lo que
respecta a Crocodylia, el crdneo es la porcién del esqueleto mas analizada hasta el momento
con MG (ej., Pierce et al., 2008; Piras et al., 2008, 2010, 2014; Pearcy y Wijtten, 2011;
Wilberg, 2012; Fernandez Blanco et al., 2014; Watanabe y Slice, 2014; Foth et al., 2015;
Okamoto et al., 2015; Clarac et al., 2016; Foth et al., 2017). Desafortunadamente, los
estudios morfogeométricos de disparidad inter/intraespecifica de elementos
postcraneanos en el esqueleto de cocodrilos son escasos en la actualidad (ej., Bonnan et al.,
2008; Chamero et al., 2013). La finalidad ultima de todos estos estudios morfogeométricos
es encontrar una explicacion subyacente a la disparidad morfoldgica, correlacionando ésta

con distintos factores ecoldgicos, filogenéticos, biogeograficos y/o biomecanicos. Al mismo
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tiempo, la MG es una valiosa herramienta para testear hipoétesis filogenéticas (ej., Piras et

al., 2010; Bona et al., 2017; véase Capitulo ).

En relacién a los Caimaninae, Monteiro y Soares (1997) fueron los primeros que
comenzaron con los estudios de morfometria en especies de este clado. Estos autores
aplicaron técnicas morfométricas tradicionales (medidas lineales) sobre craneos del
complejo de especies del género Caiman (C. latirostris, C. sclerops y C. yacare, sensu
Medem, 1983). Ese mismo afio y con el mismo conjunto de especies, Monteiro et al. (1997)
realizaron un estudio de MG en dos dimensiones, convirtiéndose en los pioneros en el uso
de esta metodologia en este grupo. A partir de aqui, y en simultaneo con el auge mundial
de la MG, esta técnica fue ampliamente utilizada en el estudio de la variacidon de forma del
craneo de las especies de caimanes, y de otras especies de cocodrilos en general, en relacion
a aspectos de disparidad inter/intraespecifica, sefial filogenética, tendencias
micro/macroevolutivas, etc. (ej., Pierce et al., 2008; Piras et al., 2008, 2010, 2014; Pearcy y
Wijtten, 2011; Wilberg, 2012; Walmsley, 2013; Gold et al., 2014; Watanabe vy Slice, 2014;
Escobedo-Galban et al., 2015; Foth et al., 2015; Okamoto et al., 2015; Clarac et al., 2016). A
pesar de las contribuciones hechas hasta el momento, pocos han sido los trabajos que
analizan la variaciéon de la forma del craneo a lo largo de la ontogenia en las distintas
especies de cocodrilos (ej., Hall y Portier, 1994; Piras et al., 2010; Watanabe y Slice, 2014,
Foth et al., 2015), y menos aun en las especies del género Caiman (Monteiro y Soares, 1997;

Monteiro et al., 1997; Verdade, 2000).

Como fue expresado previamente, la mayoria de las especies de Crocodylia se pueden
definir a partir de su morfologia craneana. No obstante, los organismos son entidades
dindmicas, y la forma de un individuo no es algo estatico, sino un resultado de procesos que
actdan a lo largo de su ontogenia. Por lo tanto, es fundamental conocer la variacién
ontogenética de los caracteres, principalmente de aquellos (craneanos) a partir de los
cuales se construyen las hipotesis de relaciones filogenéticas entre los distintos taxones de
cocodrilos. Debido a que la preservacion de series ontogenéticas de cocodrilos fésiles es
reducida, los estudios ontogenéticos en formas actuales, como los caimanes, adquieren

suma importancia.
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11.1.5.0bjetivos

En base a todo lo expuesto, en este capitulo se propone hacer un andlisis de la variacion
ontogenética posteclosional en Caiman mediante el uso de morfometria, tanto MT como
MG en dos (MG 2D) y tres dimensiones (MG 3D) a partir de dos series ontogenéticas de
craneos de Caiman latirostris y C. yacare. El objetivo principal es describir y cuantificar la
disparidad morfolégica craneana entre y dentro de cada una de las especies de caimanes.
Se prestard especial atencién a aquellas zonas que se detectaron como dareas del crdneo
con potencial interés en sistematica (ej., region preorbitaria-contactos del prefrontal; ver
Capitulo 1). A partir de los resultados obtenidos se discutira la relacién de la variacion
morfolégica con la dieta y con el tipo de habitat utilizado por las especies durante su
desarrollo. Adicionalmente, se compararan las distintas técnicas morfométricas aplicadas,

evaluando cudl es la herramienta mas adecuada para contrastar las hipétesis planteadas.

I1.2.Materiales

Se estudiaron dos secuencias ontogenéticas posteclosionales de craneos de Caiman
latirostris y C. yacare que se encuentran listados en la Tabla Il 1. Los materiales se
encuentran depositados en la Coleccién de Herpetologia del Museo de La Plata (MLP), en
el Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia” (MACN)y en el Museo de
Ciencias Naturales y Antropoldgicas “Profesor Antonio Serrano” (MAS). Algunos materiales
con cuero y otros tejidos blandos fueron acondicionados para poder ser incorporados al
estudio y asi aumentar el tamafio de la muestra. Debido a que los materiales no se
encontraban todos en las mismas condiciones (roturas, deformidad, falta de preparacién),
el N vario entre los distintos estudios morfométricos (MT, MG 2D o MG 3D). El sexo de cada
ejemplar no estaba indicado en los libros de colecciéon con lo cual y, al no poder
determinarlo en base al material disponible, no fue posible trabajar con esta variable. Los
craneos son de animales salvajes procedentes de distintas localidades (norte de Argentina

y Paraguay) listadas en la Tabla Il 1. La divisién aproximada entre individuos juveniles y
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adultos fue realizada a partir del tamafio (CP1 y tamafio del centroide; ver métodos). Se
optd por esta medida, ya que hasta el momento no existe una divisidn etaria concreta que
pueda establecer la edad de en cocodrilos a partir de restos éseos craneanos. El crdneo mas
pequefio mide 90,5 mm y 108,3 mm en C. yacare y C. latirostris, respectivamente, vy el

craneo mas largo mide 265,7 mmy 297 mm en C. latirostris y C. yacare, respectivamente.

11.3.Métodos

I1.3.1.Morfometria lineal (MT)

En base a un andlisis cualitativo previo se seleccionaron doce medidas lineales del craneo
(Tabla 1l 2; Fig. Il 1) que reflejan y resumen los principales cambios de forma del craneo (ej.,
Monteiro y Soares, 1997; Bona y Desojo, 2011). Estas medidas fueron tomadas en forma
longitudinal y transversal en relacién al eje longitudinal del craneo y se midieron con un

calibre Vernier (0,01 mm de precision) (Tabla Il 3).

Las variables fueron transformadas a logaritmo en base 10 para lograr una ecuacion de
la recta y asi hacer una mejor interpretacién de los datos (Mosimann y James, 1979). Con
esos valores, y sobre la base de una matriz de varianza-covarianza se realizé un Andlisis de
Componentes Principales (ACP) mediante el software STATISTICA 5.2. Este analisis busca la
mayor variacion dentro de un conjunto de datos (Neff y Marcus, 1980) y evalta la variacion
inter e intraespecifica (Bookstein et al., 1985; Legendre y Legendre, 1998). Aqui los
Componentes Principales se ordenan segln el porcentaje creciente de varianza explicada.
El primer componente principal (CP1) correspondié al mayor eje de variacién dentro del
conjunto de variables y fue interpretado como el factor de tamafio debido a que todas las
variables estuvieron altamente correlacionadas (0,930-0,993) y con el mismo signo (positivo
en todos los casos). El CP1 se usé en los analisis de regresién como un estimador (proxi) del
tamario total del craneo. La relacion entre cada variable (eje y) y el tamafiio total del craneo,
representado por el CP1 (eje x), fue analizada a través de regresiones lineales simples, log y
=log a + b log x, donde log a es la intercepcion en el eje y (ordenada al origen), y b es la

pendiente de la recta (coeficiente alométrico). Las ecuaciones alométricas fueron
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calculadas usando el Modelo Il de Regresiones (eje mayor estandarizado) dado que ambas
variables fueron consideradas aleatorias y con error de medicidon (Legendre y Legendre,
1998). Los cambios evolutivos en las trayectorias alométricas (ej., transposicion lateral,
escalamiento ontogenético y cambios en la pendiente; Klingenberg, 1998; Verzi et al., 2010)
se analizaron en las ontogenias postnatales de las dos especies mediante los patrones de
variacion de los interceptos y las pendientes. Las diferencias entre estos parametros fueron
evaluadas por un test de heterogeneidad y la similitud entre las pendientes fue testeada
mediante un test de verosimilitud (Warton et al., 2006). En los casos en que se encontré
heterogeneidad no significativa en la pendiente entre especies (por €j., cuando la direcciéon
de las trayectorias se conservd; pp>0,05) se realizé un test de Wald. Este test se hizo para
evaluar las diferencias significativas entre los interceptos de las rectas (por €j., en busca de
transposicién lateral de las ontogenias; p,< 0,05) para cada comparacién por pares de
especies (Warton et al., 2006). Todos los andlisis relacionados con las regresiones se
hicieron usando el software SMATR 2.0 (Falster et al., 2006). El intervalo de confianza de la
pendiente del 95% incluye el valor 1,0, indicando una relacién de escala isométrica. Las
desviaciones de la isometria (alometria positiva y negativa) se evaluaron mediante la
inspeccidn de los valores que resultaron excluidos de los intervalos de confianza del 95%.
Para testear la variacién ontogenética de la forma del hocico, se llevé a cabo un segundo

analisis de regresidn entre los anchos del hocico (AaH y ApH) y su largo (LH).

Mapeo de Caracteres

Para testear el patrén de cambio de las proporciones del hocico entre caimanes se
reconstruy6 el indice ancestral del hocico en una filogenia de Alligatoroidea (Brochu, 1999).
Los indices del hocico se obtuvieron como el cociente entre el ancho anterior del hocico y
el largo total del mismo (AaH/LH). Las medidas fueron tomadas directamente sobre el
material craneano con un calibre Vernier (0,01 mm de precision) y digitalmente sobre
fotografias de craneos en vista dorsal obtenidas de la bibliografia y de una coleccién propia.

Se tuvieron en cuenta 19 especies de alligatoroideos en total y el indice fue considerado
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como un caracter continuo. Se utilizé el principio de parsimonia lineal (Swofford y

Maddison, 1987) y el programa TNT 1.1 (Goloboff et al., 2008).

11.3.2.Morfometria geométrica en dos dimensiones

Se tomaron fotografias en vista dorsal y ventral de los craneos de las dos especies de
caimanes con una camara Nikon D40. Las fotografias dorsales se sacaron posicionando la
tabla craneana en un plano horizontal y situando la camara en forma perpendicular al eje
longitudinal del espécimen. Lo mismo ocurrid con las fotos en vista ventral excepto que
éstas se sacaron colocando el paladar en forma horizontal. Una escala fue incluida con las
imagenes para registrar el tamafio de cada espécimen. Se utilizaron 28 LM en vista dorsal y
27 en vista palatal (Fig. Il 2; Tabla Il 4), con homologias claras de tipo | y tipo Il (sensu
Bookstein, 1991) tales como suturas y procesos, y semilandmarks sobre bordes de curvas.
Estos fueron digitalizados utilizando los softwares tpsUtil y el tpsDig (Rohlf, 2000). Dentro
de los especimenes muestreados, y con el objetivo de aumentar el nimero de la muestra,
se consideraron especimenes incompletos (21 en vista dorsal y 20 en vista palatal). Los LM
faltantes fueron estimados en dos pasos en la plataforma de software R 3.0.1 (R Core Team,
2013). El primer paso consistié en reflejar los LM especulares homdlogos mediante la
funcién AMP.R, método propuesto por Annat Haber de la Universidad de Chicago
(disponible online en http://life.bio.sunysb.edu/morph/) cuya utilidad ha sido demostrada
en distintos analisis (Cassini y Vizcaino, 2012; Segura et al., 2013). En aquellos especimenes
con ambos LM homélogos especulares faltantes (9 en vista dorsal; 6 en vista ventral), la
estimacion se realizdé con el método TPS que se basa en los tres especimenes completos
mas cercanos usando la funcién fixLMtps del paquete Morpho en R (Schlager, 2016). En
ningun caso el numero de LM estimados superd la cantidad de seis entre ambos

procedimientos.

Para el analisis de los datos en un primer paso se procedid a la relajacién de los
semilandmarks utilizando el paquete Morpho en R. Luego, estas configuraciones de LM
fueron exportadas al programa Morphol 1.05a (Klingenberg, 2011) donde se realizé el

analisis generalizado de Procrustes (AGP), tanto en la muestra completa como asi también
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para cada especie por separado, con el fin de remover la informacién espacial que no
corresponde a la forma (Rohlf, 1990; Goodall,1991). En los analisis de MG, la componente
de tamafio en la escala geométrica se elimina durante el AGP, mientras que la componente
alométrica no. En ausencia de alometria el tamafio de centroide no se correlaciona con la
forma (Bookstein, 1986; Kendall, 1986). Para evaluar el cambio de forma alométrico, se
realizd una regresion de las coordenadas de LM alineadas para cada especie contra el
logaritmo en base 10 del tamafio del centroide (como proxy de tamafio), mediante el
programa MorpholJ 1.05a. La comparacidn entre las trayectorias ontogenéticas de ambas
especies se realizé mediante la comparacidn angular de los vectores de transformacion de
forma (Drake y Klingenberg, 2008; Klingenberg y Marugdn-Lobdn, 2013). En particular el
valor del angulo entre los dos vectores se compard contra la hipotesis nula de
ortogonalidad, es decir de 90° (Klingenberg y Marugan-Lobdn, 2013). Cuando ambos
vectores de cambio morfolégico son ortogonales se deduce que son independientes entre
si. Con el fin de detectar patrones comunes de cambio de forma a lo largo de la ontogenia
se realizé un andlisis de componentes principales utilizando el mismo programa. Este
procedimiento permite identificar la componente de variacion comun en un analisis
combinado de ambas especies. Ademas, de acuerdo a la posicidn de los especimenes en el
morfoespacio a lo largo del componente principal de interés se permite la visualizacién del
cambio morfoldgico que diferencia ambas especies. Por ultimo, se realizd la comparacién
angular entre los vectores de transformacién de forma de todos los componentes contra
los vectores de transformacidn de forma de las regresiones para cada especie. Este analisis
permite detectar similitudes en el cambio morfolégico entre los componentes y la

regresion.

11.3.3.Morfometria geométrica en tres dimensiones

Se eligié una serie de LM que reflejan la morfologia completa de los craneos y se
digitalizaron utilizando un digitalizador Microscribe G2L (Immersion Corporation, San José,
CA, EE.UU.). Se incluyeron puntos en ambos lados del craneo y a lo largo de la linea media

(72y 17, respectivamente) (Fig. Il 3). Los LM se seleccionaron de una lista previa mds grande
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en base al estudio morfogeométrico hecho en dos dimensiones, e incluyeron una
combinacion de LM Tipo | (interseccién de suturas) y Tipo Il (curvatura maxima) (Tabla Il 5).
La captura de LM se hizo en dos bloques por separado en cada espécimen, uno en vista
dorsal y uno en vista ventral, respectivamente. La unificacién de ambas configuraciones de
LM fue realizada en R 3.3.2 (R Development Core Team 2016) con una funcién denominada
unifyVD.r (escrita por Annat Haber, Universidad de Chicago: disponible en linea en
http://life.bio.sunysb.edu/morph/, véase también el Online Resource 2 de Cassini y
Vizcaino, 2012). Esta funcién enlaza ambas configuraciones de LM por medio de la
superposicién de Procrustes, usando los LM comunes entre ambas vistas para obtener una

nueva configuracion de LM con la forma completa (crdneo).

Algunos especimenes estaban rotos (en diferentes grados y partes) de modo que, para
maximizar el nUmero de especimenes en la muestra, se estimaron los LM faltantes. Los que
pudieron estimarse por simetria bilateral mediante su reflexién se estimaron usando la
funcion en R llamada AMP.R escrita por Annat Haber, University of Chicago (disponible en
linea en http://life.bio.sunysb.edu/morph/; véase también el Online Resource 1 de Cassini
y Vizcaino, 2012). El resto de LM faltantes se estimo con el método TPS que se basa en los
tres especimenes completos mas cercanos usando la funcién fixLMtps del paquete Morpho
en R (Schlager, 2016). El set completo de las configuraciones de LM fue exportado al
software Morphol) 1.05a (Klingenberg, 2011) para realizar los andlisis morfogeométricos.
Aqui se superpusieron las configuraciones de LM usando un ajuste completo de Procrustes
(Dryden y Mardia, 1998) de modo tal de eliminar la informacién espacial que no
corresponde a la forma minimizando la suma de las distancias al cuadrado entre LM
homodlogos mediante su traslacidn, rotacidn y escala a la unidad del tamano del centroide
(Goodall, 1991; Rohlf, 1999). Con el mismo software se realizé un Analisis de Componentes
Principales con el fin de explorar las principales variaciones de forma. Para elegir el nUmero
de componentes principales a analizar se siguid la propuesta de Cardini et al. (2010) y Abba
et al. (2015). En primer lugar se calcularon las matrices de distancias incrementando
secuencialmente el nimero de CPs y se calculé la correlacién con la matriz de distancias de

Procrustes en el espacio de forma completo. Estos coeficientes de correlacién se graficaron
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en un biplot contra el nimero de CPs y el punto de inflexion del grafico indicd el mayor
numero de componentes a retener para los andlisis, siempre que el coeficiente de
correlacién fuera mayor a 0,95 (Cardini et al., 2010). Esto se hace para identificar los
componentes con la mayor variacién en un andlisis combinado de ambas especies y permite
la visualizacién de los cambios de forma en funcién de la posicidn de los taxones en el
morfoespacio a lo largo de los CPs de interés. Para detectar cuales CPs son
ontogenéticamente informativos, se calculd el alcance y la significacién de la asociaciéon
entre cada CPs y el logaritmo del tamafio del centroide, mediante un test de permutacién
con 10.000 remuestreos (sin reemplazo) realizado con Morphol 1.05a. Para explorar cdmo
la variacién alométrica de la forma se asocia con el tamafo, se realizd6 una regresién
multivariada de las coordenadas de Procrustes contra el tamafio de centroide logaritmizado
para cada especie por separado. La significancia de la regresién se probd mediante una
prueba de permutacién con 10.000 remuestreos (sin reemplazo) (Bookstein, 1991;
Mitteroecker et al., 2004). La comparacion entre las trayectorias ontogenéticas de cada
especie se hizo mediante el cdlculo de los dngulos entre los correspondientes vectores de
regresion. Los graficos se realizaron siguiendo a Mufioz et al. (2017) con el paquete Morpho
para R 2.4.1.1 (Schlager, 2016), lo que permitié asociar los cambios de forma con el patrén

de color.

11.4.Resultados

11.4.1.Morfometria lineal
1.4.1.1.Analisis de Componentes Principales

El CPA 1 contiene la mayor variacion para el conjunto de variables y resume el 92,4% de
la varianza total presente en la muestra (Fig. Il 4). A lo largo de este eje, los especimenes se
ordenaron desde los tamafios de crdneos mas pequefios hasta los mas grandes. A pesar de
qgue el CP2 representa un 5% de la variacion total, a partir de este eje se separan las dos
especies. Los valores de los eigenvectores del CP2 fueron generalmente bajos, con el menor

valor siendo -0,33 para ApH y el mayor 0,35 para LPal.
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1.4.1.2.Regresiones de las variables craneanas vs el CP1

Los valores de los scores del CP1 (usados como estimador de tamafio) y las variables
usadas en los analisis de regresion se proporcionan en la Tabla Il 6. Como resultado de las
regresiones bivariadas, todas las variables analizadas mostraron alometria negativa y un R?
cuyos valores oscilaron entre 0,89-0,99 (Fig. Il 5). El analisis comparativo de las trayectorias
entre especies mostré tres patrones que se estructuraron en tres grupos (Fig. 11 5). El Grupo
1 mostré transposicion lateral (Klingenberg, 1998), pendiente comun y elevacion
significativa, por ej., diferente intercepto (p,> 0,05, ps< 0,05); el Grupo 2, escalamiento
ontogenético (Klingenberg, 1998), pendiente comun y sin cambio en la elevacién, por e€j.,
intercepto comun (pp> 0,05, ps> 0,05); y el Grupo 3, cambio en la pendiente (Klingenberg,

1998), (pv< 0,05).

Las variables incluidas dentro del Grupo 1 fueron LT, LOrb, LH, LPal, AOrb, Al, ApH y AAP
(Fig. 1l 5A). Las trayectorias de las variables de largo de este grupo (LT, LH, LPal, LOrb)
presentaron valores de intercepto mas altos en Caiman yacare que en C. latirostris, y las
trayectorias de las variables de ancho (ApH y AAP) mostraron valores de intercepto mayores
en C. latirostris que en C. yacare. Las otras dos variables de ancho del Grupo 1 (AOrb y Al)
practicamente superponen sus trayectorias. Las variables del Grupo 2 fueron AaTc y ACCy
(Fig. 11 5B), y las del Grupo 3 AaH y ApTc (Fig. Il 5C). Cada variable del Grupo 2 se comporté
de la misma forma en las dos especies ya que tuvieron la misma pendiente e intercepto. En

relacion al Grupo 3, C. latirostris exhibié la mayor pendiente en el AaH y la menor en ApTc.

11.4.1.3.Analisis alométrico del hocico y mapeo de caracteres

El analisis alométrico del ancho anterior (AaH) y posterior (ApH) del hocico vs el largo del
hocico (LH) mostré isometria en C. latirostris (baan= 1,02; bapn = 0,93) y alometria negativa
en C. yacare (baan= 0,84; bapH = 0,89) (Fig. 11 6). Al comparar las pendientes de estas variables
en ambas especies con el tamafio general del craneo, AaH exhibe un cambio en la pendiente
y ApH muestra transposicidon lateral. Ambas trayectorias tienen valores mas altos de

pendiente e intercepto en C. latirostris que en C. yacare (Fig. 11 6).
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Dentro de un contexto filogenético, Globidonta (Brochu, 1999) presenta un indice del
hocico (AaH/LH) de 0,51-0,53, el cual permanece como la condicién hipotética ancestral de
los clados Alligatoridae y Alligatorinae (Fig. Il 7). Esta tendencia es mayor en grupos
derivados de aligatorinos, como el clado Alligator, con valores que varian desde 0,65 a 0,66.
La proporcién ancestral del hocico asumida para Caimaninae va de 0,51 a 0,53 y esta
presente en formas basales como Eocaiman cavernensis (0,53). En este clado, hay una
tendencia a que decrezca el indice y el mismo esta dado por valores de 0,48 para
Paleosuchusy 0,48-0,53 para el clado Purussaurus + Mourasuchus + Jacarea (Brochu, 1999).
Esta tendencia estd muy marcada en el linaje Purussaurus + Mourasuchus, con indices que
varian desde 0,38 a 0,53 (ej., Mourasuchus nativus: 0,32; Purussaurus mirandai: 0,29). Sin
embargo, en taxones derivados dentro del grupo corona de los caimanes, esta tendencia
aumenta significativamente, como en C. latirostris y C. cf. lutescens con valores de 0,70 y

0,67, respectivamente (Fig. Il 7). Caiman yacare tiene un valor mas bajo de 0,51.

11.4.2.Morfometria geométrica en dos dimensiones
1.4.2.1.Vista dorsal

La variacién alométrica de forma asociada al tamano en vista dorsal para ambas especies
se representa en la Figuras Il 8Ay D. En el analisis de C. yacare, el tamafio explico el 35,96%
de la variacién alométrica de la forma (p< 0,0001), un valor apenas por debajo del andlisis
para C. latirostris (37,80%, p> 0,0001). En ambas especies las formas de menor tamafio
poseen, respecto al consenso, una orbita proporcionalmente mas grande (particularmente
en el didmetro antero-posterior), un hocico mas corto y angosto, una menor concavidad del
borde posterior de la tabla craneana y un desplazamiento posteromedial del contacto
cuadrado/cuadradoyugal (Figs. Il 8C y F). En las formas de mayor tamafio se observa una
orbita mas pequefa (aunque la distancia interorbitaria permanece igual), un alargamiento
y ensanchamiento del hocico, una mayor concavidad del borde posterior de la tabla
craneana y un desplazamiento anterolateral del contacto cuadrado/cuadradoyugal (Figs. Il

8By E). Los cambios alométricos de forma en ambas especies no muestran diferencias en
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las trayectorias ontogenéticas dado que el angulo entre los vectores de cambio morfolégico

de cada regresion fue de 26,11° (p> 0,0001).

En el analisis de componentes principales de la vista dorsal (Fig. Il 9), el primer
componente explica el 56,06% de la varianza, el segundo el 21,04% y entre los cuatro
primeros se explica el 87,40% de la varianza acumulada. Solo el segundo componente se
correlaciona positivamente con el logaritmo del tamafio del centroide (R?=80,47; p< 0,0001
después de 10.000 rondas del test de permutacién) y resulta no significativo para el resto
de los componentes (p> 0,294). Ademas, el angulo entre los vectores de cambio
morfoldgico de cada regresion y cada componente (excepto el segundo) no difiere
significativamente de 90° (es decir, son ortogonales). En cambio, para ambas especies, el
angulo entre los vectores de cambio morfoldgico entre la regresion y el segundo
componente fue de 14,96° (p< 0,0001) para C. yacare y de 19,72° (p< 0,0001) para C.

latirostris, en ambos casos calculado mediante un test de permutacion de 10.000 réplicas.

Ambas especies se separan en el primer componente, ubicdndose los especimenes de C.
yacare en los valores negativos y los de C. latirostris en los valores positivos (Fig. Il 9A). Los
cambios de forma asociados a los valores negativos del primer componente dan cuenta de
un craneo, en general, alargado y angosto, con un hocico angosto y largo, érbitas mas
angostas, una gran concavidad del borde lateral a la altura de la sutura maxilo-yugal y una
menor concavidad del borde posterior de la tabla craneana (Fig. Il 9B). En cambio, aquellos
asociados a valores positivos, dan cuenta de un crdneo mas corto y ancho, con hocico corto
y ancho, érbitas mas anchas, sin concavidad del borde lateral a la altura de la sutura maxilo-
yugal y una mayor concavidad del borde posterior de la tabla craneana (Fig. 1l 9C). En el
segundo componente ambas especies se superponen y, como lo indican las comparaciones
angulares, explica el cambio de forma en comin de ambas especies a lo largo de la

ontogenia.

Los valores negativos del segundo componente dan cuenta de un craneo mas angosto
en general, un hocico mas corto y angosto, drbitas mas grandes, una pequefia concavidad
del borde lateral a la altura de la sutura maxilo-yugal (no tan grande como en el caso del

primer componente) y una menor concavidad del borde posterior de la tabla craneana (Fig.
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[ 9D). Por otro lado, en los valores positivos se observa un crdneo mas ancho en general,
con un hocico mas largo y ancho, érbitas mas pequefias, sin concavidad del borde lateral a
la altura de la sutura maxilo-yugal y una mayor concavidad del borde posterior de la tabla

craneana (Fig. Il 9E).

11.4.2.2.Vista ventral

La variacion alométrica de forma asociada al tamafio en vista ventral para ambas
especies se representa en la Figuras Il 10A y D. En el analisis de C. yacare, el tamafo explicd
el 15,36% de la variacion alométrica de la forma (p< 0,0001), un valor apenas superior al
analisis para C. latirostris (14,35%, p = 0,0308). En ambas especies los ejemplares juveniles
poseen, respecto al consenso, fenestras palatinas mas anchas posteriormente
(posteromedialmente en C. yacare y posterolateralmente en C. latirostris), un hocico
levemente mas alargado y angosto (esto se ve mas claro en C. latirostris), alas pterigoideas
mas cortas y angostas, un desplazamiento medial del contacto cuadrado/cuadradoyugal y
un corrimiento hacia delante del contacto entre maxilares y palatinos (Figs. Il 10C y F). En
las formas adultas se observan fenestras palatinas mas angostas posteriormente
(posteromedialmente en C. yacare y posterolateralmente en C. latirostris), un hocico mas
corto y ancho en C. latirostris y, levemente mas corto y angosto en C. yacare, alas
pterigoideas mas largas y anchas, un desplazamiento lateral del contacto
cuadrado/cuadradoyugal y un corrimiento hacia atras del contacto entre maxilares y
palatinos (Figs. Il 10B y E). Los cambios alométricos de forma en ambas especies muestran
diferencias en las trayectorias ontogenéticas dado que el angulo entre los vectores de

cambio morfolégico de cada regresién fue de 60,33° (p = 0,00507).

En el analisis de componentes principales de la vista ventral, el primer componente
explica el 61,25 % de la varianza, el segundo el 8,35% y entre los cuatro primeros se explica
el 80,64% de la varianza acumulada. Solo el segundo componente se correlaciona
negativamente con el logaritmo del tamafio del centroide (R? = 46,04; p< 0,0001 después
de 10.000 rondas del test de permutacion) y resulta no significativo para el resto de los

componentes (p> 0,06351). El angulo entre los vectores de cambio morfoldgico de cada

144



Capitulo Il

regresion y cada componente (excepto el segundo) no difiere significativamente de 90° (es
decir, son ortogonales). En cambio, para ambas especies el angulo entre los vectores de
cambio morfoldgico entre la regresiéon y el segundo componente indica mayor similitud
para C. yacare (27,24°; p< 0,0001), que para C. latirostris (60,65°; p = 0,01102), en ambos

casos mediante un test de permutacién de 10.000 réplicas.

En el primer componente se separan ambas especies, ubicandose los especimenes de C.
yacare en los valores negativos y los de C. latirostris sobre los valores positivos (Fig. Il 11A).
Los cambios de forma asociados a los valores negativos dan cuenta de un crdneo mas largo
y angosto, con un hocico mas largo y angosto, con fenestras palatinas mas angostas y
alargadas anteroposteriormente, con alas pterigoideas mds largas y angostas, un
desplazamiento medial del contacto cuadrado/cuadradoyugal y un corrimiento medial del
contacto anterolateral entre maxilares y palatinos. Hay un angostamiento y alargamiento
en general de todo el contorno craneano, a lo largo de toda su longitud (Fig. Il 11B). En
cambio, aquellos asociados a valores positivos del primer componente dan cuenta de un
craneo mas corto y ancho, con hocico, fenestras palatinas y alas pterigoideas mas cortas y
anchas, y un desplazamiento lateral del contacto cuadrado/cuadradoyugal y del contacto
anterolateral entre maxilares y palatinos. También se verifica un ensanchamiento y
acortamiento en general de todo el contorno craneano a lo largo de toda su longitud (Fig.
I 11C). En el segundo componte ambas especies se superponen y, como lo indican las
comparaciones angulares, éste explica el cambio de forma en comun de ambas especies a

lo largo de la ontogenia.

Los valores negativos del segundo componente dan cuenta de un craneo con una
longitud total levemente menor que el consenso, con un hocico apenas mas angosto, con
fenestras palatinas mas cortas, con alas pterigoideas mds anchas y largas, un
desplazamiento anterolateral del contacto cuadrado/cuadradoyugal y un corrimiento
posterior del contacto anterolateral entre maxilares y palatinos (Fig. Il 11D). Por otra parte,
los valores positivos del segundo componente dan cuenta de un crdneo con una longitud
total levemente mayor que el consenso, con un hocico apenas mas ancho, con fenestras

palatinas mas largas, con alas pterigoideas mds angostas y cortas, un desplazamiento
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posteromedial del contacto cuadrado/cuadradoyugal y un corrimiento anterior del

contacto anterolateral entre maxilares y palatinos (Fig. Il 11E).

11.4.3.Morfometria geométrica en tres dimensiones

En el biplot de los coeficientes de correlaciéon vs el nimero de CPs para el Analisis de
Componentes Principales, el punto de inflexion fue en el sexto CP. Por lo tanto, los seis
primeros CPs fueron seleccionados para explorar el morfoespacio. Las correlaciones entre
la matriz de distancia de los primeros seis CPs y la matriz de distancia del espacio completo
de la forma fue mayor que 0,97. El Andlisis de Componentes Principales (ACP) dio como
resultado que los primeros seis CPs representan el 76,201% de la varianza acumulada, con
s6lo el CP2 correlacionando positivamente con la masa corporal (R? = 0,9437, p-valor
<0,0001). El primer componente (CP1) explica el 43,65% de la varianza total, el segundo
(CP2) explica el 19,22% y en conjunto representan mas del 60% de la varianza acumulada.
Las especies se separan a lo largo del CP1 con C. yacare situado en los valores negativos
hasta 0,01 y C. latirostris ubicado desde 0,04 hacia los valores positivos, con una brecha
entre ellos (Fig. Il 12). Los cambios de forma asociados con los valores negativos de este
componente muestran un craneo largo, angosto y bajo (Fig. Il 13A). En el rostro, los
premaxilares se desplazan anteriormente generando una gran distancia entre su borde
anterior y las narinas, haciendo que el hocico sea largo y estrecho; los nasales estan
separados del borde posterior de las narinas. En la regidn orbital las érbitas se orientan mas
verticalmente y los prefrontales evitan el contacto entre el frontal y nasales. En el paladar
las fenestras palatinas son largas, angostas y estan desplazadas posteromedialmente, y el
pterigoides contribuye muy poco o no lo hace en la formacién de su margen posterior. En
la regidon temporal la tabla craneana es chata y angosta con una pequefia exposicion del
supraoccipital, las fenestras supratemporales son largas y angostas y las fenestras
infratemporales altas, el yugal es bajo y estd menos flexionado, y el cuadrado y la barra
infratemporal estan comprimidos. Las alas pterigoides son cortas, angostas y estan
desplazadas posteromedialmente (pero manteniendo casi 130° en relacién con el paladar).

En cambio, los valores positivos muestran un craneo corto, ancho y alto (Fig. Il 13B). En el
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rostro, los premaxilares no se proyectan mas alla del borde anterior de las narinas y el
hocico es alto, corto y ancho. Las nasales forman el borde posterior de las narinas y se
introducen en ellas (permanecen entre ambos premaxilares). En la region orbital, las drbitas
estan orientadas mds horizontalmente y el frontal y los nasales estdn en contacto. En el
paladar, las fenestras palatinas son cortas, anchas y estan desplazadas anterolateralmente
y delimitadas posteriormente siempre por el pterigoides (amplia participacién),
ectopterigoides y palatino. En la regidén temporal, el techo del crdneo es chato pero ancho,
con el supraoccipital mas expuesto dorsalmente, las fenestras supratemporales sub-
circulares, las fenestras infratemporales bajas, el yugal alto y flexionado, y el cuadrado y la
barra infratemporal estan lateralmente expandidos. Las alas pterigoideas son largas, anchas
y estan desplazadas anterolateralmente (pero manteniendo casi 130 ° en relacidn con el

paladar).

La variacidon a lo largo de CP2 comprende transformaciones que agruparon a los
ejemplares juveniles de ambas especies en los valores negativos y a los especimenes adultos
en los valores positivos. La Figura Il 13C muestra los cambios de forma asociados con los
valores negativos de este componente. En el rostro y paladar estos cambios comprenden
un hocico corto, chato y ancho pero gracil, una corta distancia entre el borde anterior de
las narinas y el borde anterior de los premaxilares, grandes fenestras palatinas y alas
pterigoideas cortas. En la regidn orbital los nasales contactan con el frontal, y las érbitas
son grandes y estan orientadas mas verticalmente, con una distancia interorbitaria corta.
Los cambios asociados con la regién temporal incluyen tabla craneana alta y ancha con un
borde posterior recto, fenestras infratemporales y supratemporales grandes, cuadrado
comprimido lateralmente formando un cdéndilo corto, y occipucio alto con un foramen
magno grande. La Figura Il 13D muestra los cambios de forma asociados con los valores
positivos de este componente. En el rostro y el paladar estos cambios incluyen hocico alto,
largo, angosto y robusto, con el borde anterior de los premaxilares separado ampliamente
del borde anterior de las narinas, fenestras palatinas pequenas y alas pterigoideas largas.
En la region orbital los nasales no entran en contacto con el frontal y las érbitas son

pequefias y estan orientadas mas horizontalmente con una gran distancia interorbitaria. La
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region temporal incluye tabla craneana angosta con borde posterior concavo, fenestras
supratemporales pequefias y sub-circulares, fenestras infratemporales bajas, cuadrado
expandido formando un céndilo expandido lateralmente y occipucio bajo con foramen

magno pequefio.

Los CP3 (5,82%), CP4 (2,99%), CP5 (2,49%) y CP6 (2,04%) no muestran una asociacién
clara con los cambios morfoldgicos ni con la ontogenia (todos R?<0,001 y p-valores>0,7217),

por lo que no se describiran.

Las Figuras Il 14 y 1l 15 muestran los resultados de la regresiéon de la forma vs el tamafio
del centroide logaritmizado para C. latirostris y C. yacare, respectivamente. Ambos modelos
de regresion fueron significativos después de 10.000 rondas de permutacién (valor p
<0,0001). La escala alométrica explica el 37,19% de la variacion de forma en C. latirostris y
el 32,98% en C. yacare. Ambas especies comparten un patron comun de alometria pero los
cambios de forma son mds conspicuos en C. latirostris. Ademds existen algunas diferencias
entre las dos especies a lo largo de la ontogenia (ver mas abajo). La comparacién angular
entre estos dos vectores de regresion fue de 65,407° (p-valor < 0,0001) mostrando que
ambas especies tienen cambios de forma divergentes. Los vectores de las dos regresiones
comparten con el CP2 el cambio de forma comun (con un angulo de 66,83° para C. latirostris
y 11,258° para C. yacare, ambos con un p-valor < 0,0001), pero son ortogonales a todos los
otros CPs. Los ejemplares jovenes (Figs. Il 14B y Il 15B) tienen narinas bajas, premaxilares
cortos y angostos, maxilares anchos, y paladar deprimido formando un rostro chato y gracil.
El paladar muestra fenestras palatinas largas, coanas desplazadas anteriormente, alas
pterigoideas cortas y desplazadas lateralmente, y una distancia corta entre el contacto
exocciptal-basioccipital y el punto medio posterior de las alas pterigoideas. La regidn orbital
estd desplazada anteriormente, con grandes drbitas orientadas mas verticalmente,
distancia interorbitaria corta y yugal expandido lateralmente. La region temporal
comprende tabla craneana alta y ancha, fenestras infratemporales y supratemporales
grandes, cuadrado y cuadradoyugal comprimidos lateralmente haciendo que el condilo sea
corto, y occipucio alto con foramen magno grande. En los especimenes adultos (Figs. Il 14C

y Il 15C) los cambios de forma asociados incluyen narinas altas, premaxilares largos y
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anchos, maxilares angostos y paladar desplazado ventralmente conformando un rostro alto
y robusto. El paladar muestra fenestras palatinas cortas, coanas desplazadas
posteriormente, alas pterigoideas largas y desplazadas medialmente, y una gran distancia
entre el contacto exoccipital-basioccipital y el punto medio posterior de las alas
pterigoideas. La regién orbital se desplaza posteriormente y tiene drbitas pequeiias y
orientadas mas horizontalmente, una distancia interorbitaria larga y el yugal comprimido
lateralmente. La region temporal se acorta e incluye tabla craneana chata y angosta,
fenestras infratemporales y supratemporales pequefias, cuadrado y cuadradoyugal
expandidos lateralmente haciendo que el cdndilo sea largo, y occipucio bajo con foramen

magno pequefio.

Las diferencias entre ambas especies a lo largo de la ontogenia (Fig. Il 16) son las
siguientes. Las nasales contactan con las narinas sélo en los juveniles de C. yacare (Fig. Il
16A) y se desplazan posteriormente en los adultos (Fig. Il 16B). En C. latirostris, los nasales
siempre estdn en contacto con las narinas y forman el borde posterior de las mismas (Fig. Il
16Cy D). En la region orbital de ejemplares jovenes de C. yacare el frontal contacta con los
nasales (Fig. Il 16E) pero el contacto se pierde en adultos ya que sus nasales se separan
progresivamente debido a la interposicion del prefrontal entre ellos (Fig. Il 16F). En
contraste, en la otra especie, el frontal siempre contacta con los nasales (Fig. 11 16G y H). En
la region temporal, el supraoccipital es proporcionalmente corto en los adultos de C. yacare

(Fig. 11 161 y J), mientras que mantiene la misma proporcidon en C. latirostris (Fig. Il 16Ky L).

11.5.Discusion

11.5.1.Comparacion metodologica

Trabajar con MT en general resulta facil debido a que es una técnica simple y directa. Las
medidas se toman directamente sobre el material y solo es necesario estar provisto del
elemento medidor (calibre en este caso) que suele ser un dispositivo econdmico y accesible.
La velocidad del proceso de medicién depende légicamente de la cantidad de medidas

establecidas, pero en términos generales, es un procedimiento rapido y el tiempo requerido
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siempre es menor que el necesario para hacer MG. Una vez obtenidas las variables de
forma, el gran problema de la MT es el alto grado de correlacidn que existe entre estas
variables y el tamafio (Bookstein et al., 1985), por lo que a medida que aumenta el tamafio,
las variables de forma cambian proporcionalmente. Por lo tanto, no puede hacerse un
andlisis de la forma (pura) dejando de lado el tamafio ya que ésta siempre va a estar
supeditada al tamafio. Si bien existen actualmente, como se comentd anteriormente,
algunas técnicas para eliminar la informacién relacionada con el tamafio en MT (Lleonart et
al., 2000; Ezcurra y Butler, 2015), hasta el momento no se ha llegado a un acuerdo general
acerca de cual es el mejor método para eliminar el efecto del tamafio en MT (ej., Sundberg,
1989; Jungers et al., 1995). En esta tesis se intentd sortear este problema utilizando como
proxy de tamano el CP1 y regresiondandolo con cada una de las medidas lineales. Con MG
este problema queda solucionado, ya que a través de ella la forma puede analizarse de
manera independiente del efecto del tamafio. Mas aun, el estudio de como el tamafio
afecta ala forma concierne al campo de la alometria, la cual también queda mejor estudiada
mediante MG. Por otro lado, vale aclarar, que la principal ventaja de la MG sobre la MT es
gue la morfologia queda mejor muestreada y representada ya que se estudia la geometria
completa de la estructura en cuestion. En este trabajo, el cambio de forma quedd mejor
estudiado mediante MG 2D y 3D, a partir de regresiones multivariadas entre el conjunto de

variables de forma y el tamafio del centroide.

La MT también tiene ciertas desventajas respecto a la MG. Por un lado, el mismo
conjunto de medidas puede ser obtenido de dos formas diferentes, es decir, distintas
formas pueden representarse bajo el mismo conjunto de medidas. Por otro lado, no hay
informacién espacial en cuanto a la ubicacién de las medidas vy las relaciones geométricas
entre las variables no se conservan, de modo que es imposible representar graficamente el
cambio de forma. Ademas existe cierta dificultad para establecer las homologias entre las
distancias lineales, ya que muchas de ellas no se definen por puntos homadlogos. Por ultimo,
los resultados que se obtienen luego de los analisis estadisticos son solo combinaciones
lineales de las variables de forma cuya interpretacién numérica y grafica es bastante

compleja y poco intuitiva. Contrariamente, con MG la forma del objeto en estudio no se
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describe en términos de sus dimensiones sino de la relacion espacial entre sus partes, por
lo que ésta queda representada por las configuraciones de puntos en el espacio. Esto es
ampliamente ventajoso ya que permite una visualizacidn directa e inmediata del objeto y
su geometria desde el principio (Zelditch et al., 2004). Asimismo, pueden aplicarse los
mismos analisis estadisticos que en MT pero sin perder la configuracién espacial de las
variables de forma, y los resultados pueden representarse usando diagramas de
deformacion de las configuraciones de LM, simplificando considerablemente Ila
interpretacion final de los mismos. De este modo, puede detectarse como cambia la forma,
en qué lugar se da el cambio y cdmo son esos cambios. Asi, la MG mejora el estudio del
cambio morfolégico en comparacion con la MT en general y en particular para nuestro caso
de estudio. Sin embargo, es conveniente aclarar que en muchos casos los distintos métodos
morfométricos pueden ser complementarios, y muchas veces existen interrogantes que
solo pueden solucionarse con una u otra técnica morfométrica. El método elegido siempre
dependerd de la pregunta inicial a responder y de las propiedades del material a ser
estudiado (ej., fésiles con deformacion post-mortem). Mds aun, actualmente la MT es un
método ampliamente utilizado ya que existen cuestiones que se resuelven sencilla y

solamente analizando unas pocas variables lineales.

El cambio morfoldgico detectado con las dos técnicas morfogeométricas utilizadas en
este estudio es mas integrador, detallado y visual que el observado con MT, lo cual esta en
relacién con el tipo de variable analizada y con los analisis hechos sobre las mismas. Las
variables dejan de ser unidimensionales y su andlisis completo pasa a ser multivariado. En
relacion a los analisis morfogeométricos, vemos que la superioridad de la MG 3D sobre la
MG 2D se relaciona con el detalle y la visualizacién de los resultados. Los graficos obtenidos
a partir del estudio en 3D son ampliamente superiores y la visualizacién del cambio
morfoldgico se aproxima mas a la realidad. Un posible argumento en contra del analisis
tridimensional podria ser aquel relacionado con la enorme cantidad de tiempo requerido
para la toma de datos. Una vez que la técnica de muestreo esta puesta a punto, ubicar los
LM en un ejemplar en dos dimensiones, independientemente de su nimero, puede tomar

como mucho 3-4 minutos, mientras que el mismo proceso en tres dimensiones puede
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superar la hora de trabajo. Otra desventaja practica de los estudios tridimensionales, en
general, es que los digitalizadores (Microscribe en este caso) son instrumentos costosos (y
dificiles de conseguir en este pais). En este sentido, las técnicas bidimensionales son mas

ampliamente utilizadas en comparacién con MG 3D.

Los crdneos de cocodrilos son estructuras tridimensionales relativamente chatas y es
poca la distorsidon que existe cuando se proyecta su forma tridimensional en un plano
(Pierce et al., 2008). En base a este argumento, se esperaba encontrar poca diferencia entre
los resultados de MG 2D y MG 3D. Esto se vio corroborado ya que no hubo enormes
diferencias en los resultados encontrados con ambos analisis morfogeométricos. Si bien el
detalle es mucho mayor con MG 3D, en términos generales, el cambio morfoldgico total
inter e intraespecifico fue similar con ambos métodos y, en ambos casos se encontrd que
un gran porcentaje del cambio de forma es explicado por el cambio en el tamafio (alto grado

de alometria) en ambas especies.

11.5.2.Morfometria lineal

Con base en los resultados de los analisis de regresién, las similares trayectorias
ontogenéticas encontradas en casi todas las variables, excepto en el ancho anterior del
hocico y en el ancho posterior de la tabla craneana, reflejan un patrén ontogenético comun
del cambio de forma del craneo en Caiman latirostris y C. yacare. Por lo tanto, el cambio
total de forma del crdneo es similar en ambas especies y se expresa en un aumento de las
medidas craneanas de largo (hocico, érbita, paladar, crdneo) y ancho (posterior del hocico,
anterior de la tabla craneana, contacto cuadrado-cuadradoyugal, interorbitario, érbita, alas
pterigoideas). Las diferencias en los valores de intercepto de la mayoria de estas variables
revelan que las principales diferencias morfoldgicas del craneo se establecen en estadios
tempranos del desarrollo de ambas especies (ver Monteiro y Soares, 1997). Las variables
con las mismas pendientes e interceptos, AaTc y ACCy, muestran que ambas especies tienen
el mismo patrén de cambio en el ancho anterior de la tabla craneanay en el ancho posterior
del craneo a la altura de la articulacién mandibular (contacto cuadrado-cuadradoyugal), y

no permiten una separacion evidente de las trayectorias. Ademas, el ancho de la érbita
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(AOrb) y el ancho interorbitario (Al) no son utiles para delimitar las especies ya que no hay

una delimitacion clara entre sus trayectorias.

Caiman yacare difiere de C. latirostris por tener craneo, hocico, paladar y drbitas con un
mayor largo proporcional (LT, LOrb, LH y LPal, respectivamente) a lo largo de toda la
ontogenia postnatal. Del mismo modo, C. latirostris difiere por tener mayor ancho
proporcional posterior del hocico (ApH) y entre las alas pterigoideas (AAP). Asimismo, el
ancho anterior del hocico (AaH) y el ancho posterior de la tabla craneana (ApTc) tienen
trayectorias ontogenéticas diferentes (cambio en la pendiente, Klingenberg, 1998)
permitiendo la separacidn de los adultos de ambas especies. Sin embargo, hay un periodo
en la ontogenia donde ambas trayectorias se juntan y las especies son indistinguibles a
partir del ApTc. En cambio, el AaH es distinto desde que los individuos son juveniles. Por lo
tanto, parte de la morfologia del hocico de los adultos (AaH) se adquiere durante la
ontogenia postnatal temprana y va modificdndose durante el crecimiento hasta llegar a la
forma final. De este modo, el AaH confirma que la forma del hocico es un rasgo distintivo

de la especie establecido tempranamente en el desarrollo.

Los adultos de Caiman latirostris son formas de hocico ancho que exhiben una condiciéon
brevirostra extrema entre las especies actuales (Pierce et al., 2008). Los individuos jévenes
de esta especie tienen un ancho de hocico proporcionalmente mayor que en C. yacare (Fig.
Il 6), y esta diferencia se exagera a lo largo de la ontogenia ya que el hocico de C. latirostris
se vuelve cada vez mas ancho. Los analisis de regresidn con el ancho anterior y posterior
del hocico vs su largo revelan que el crecimiento del hocico es isométrico en C. latirostris,
mostrando que hay un balance entre el crecimiento del largo y del ancho (proporciones del
hocico se establecen temprano en la ontogenia). En contraste, las proporciones del hocico
en C. yacare cambian con alometria negativa y el hocico se vuelve mas angosto en relaciéon
a su largo. Monteiro y Soares (1997) senalaron que la retencidn de caracteres juveniles en
adultos (con el subsecuente remodelado ontogenético; Wake, 1989) es la unica forma de
explicar esta divergencia en la trayectoria ontogenética de C. latirostris respecto de C.
yacare. En este sentido, la relacién isométrica entre el ancho y largo del hocico podria

reflejar la retenciéon de proporciones juveniles del hocico en individuos adultos de esta
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especie, lo cual contrasta con la alometria negativa de C. yacare que indica una elongacion
progresiva del craneo (angostamiento-alargamiento), previamente demostrada por

Monteiro y Soares (1997).

Segln Monteiro y Soares (1997) la elongacién del craneo observada en C. yacare es
probablemente la condicién plesiomdrfica en Caiman porque también ocurre en
Melanosuchus niger, que es considerado por estos autores como el taxdn hermano del
grupo. En este contexto, el crdneo ancho seria una autapomorfia de C. latirostris dentro de
los Caimaninae (Monteiro y Soares, 1997; Monteiro et al., 1997). Sin embargo, es dificil
interpretar cual es una condicién apomorfica y cual una plesiomoérfica en relacién a las
proporciones del hocico en Caimaninae. Esto es especialmente cierto cuando las formas
fésiles se tienen en cuenta. Es muy dificil caracterizar las formas de los hocicos tan
peculiares y propias de cada una de las especies. Como se menciond anteriormente,
muchos autores han tratado de establecer categorias descriptivas (Busbey, 1994; Brochu,
2001; McHenry et al., 2006). Pierce et al. (2008) presentd la variacion de los craneos de
cocodrilos actuales en un morfoespacio y Alligatoridae se localizé en los cuadrantes
corto/angosto y corto/ancho. Sin embrago, si los alligatéridos fésiles también fueran
considerados, probablemente los craneos de los caimaninos presentarian no solo
morfologias de hocico corto (corto/angosto y corto/ancho) sino también morfologias de
hocicos largos y anchos como sucede con las formas de hocico extremadamente anchos
(sensu Brochu, 2001) como el extinto Mourasuchus. De acuerdo a los resultados obtenidos
con el mapeo de caracteres, los Alligatoroidea Caimaninae muestran una tendencia a
reducir el indice del hocico AaH/LH (lo opuesto ocurre en Alligatorinae, donde hay una
tendencia a aumentar esta relacién). Esta tendencia es especialmente marcada en el linaje
del grupo corona de los caimanes Purussaurus + Mourasuchus, probablemente por el
desarrollo de hocicos anchos y alargados. No obstante, en los caimaninos Jacarea (Brochu,
1999), esta tendencia se revierte en el clado C. latirostris + C. cf. lutescens (Fig. Il 7), ya que
estas especies tienen el hocico mas ancho y corto del grupo. Por otro lado, las proporciones
generalizadas del hocico de C. yacare, C. crocodilus y Melanosuchus niger presentan valores

similares a la mayoria de los clados de Alligatorinae y a otros caimaninos extintos como
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Eocaiman Simpson, 1933. Cabe mencionar que todas estas interpretaciones se basan
directamente en datos morfoldgicos, las que podrian cambiar si se consideraran formas

extremas de hocicos cortos del Mioceno como C. brevirostris Souza Filho, 1987.

11.5.3.Morfometria geométrica en dos dimensiones

Las regresiones realizadas entre las variables de forma y el logaritmo del tamafio del
centroide indican una mayor proporcion de la varianza explicada por el cambio de forma
alométrico para la vista dorsal (~¥37%) que para la ventral (~15%) en ambas especies. Foth
et al. (2015) obtuvieron valores mas elevados para Melanosuchus niger (~65%) para un
conjunto de LM similares en vista dorsal. Cabe destacar que la muestra analizada por estos
autores comprende un rango de tamaiio (largo total del craneo de 47 a 520 mm) mas amplio
que el aqui utilizado (~¥104 a 292 mm en ambas especies). Ademas, Foth et al. (2015)
resaltaron que si excluian de su muestra los especimenes radiografiados, el rango de
tamafio disminuia (~100 a 500 mm) y la proporcién explicada caia a un 48%. Como
consecuencia, el porcentaje de varianza del cambio de forma alométrico esta en parte

sesgado por el rango de tamafio considerado en la muestra.

El cambio de forma desde un estadio juvenil a un adulto en ambas especies de caimanes,
se expresa principalmente en un hocico mas largo y ancho, alas pterigoideas mas largas y
anchas, y mayor concavidad de la tabla craneana. En relacién a las diferencias en las
trayectorias ontogenéticas encontradas en la vista ventral, posiblemente se deban a un
desarrollo diferencial de las alas pterigoideas y de las fenestras palatinas de ambas especies.
Si bien ejemplares adultos de ambas especies desarrollan alas pterigoideas mas largas y
anchas y fenestras palatinas mas angostas posteriormente respecto a los juveniles, las
diferencias en las trayectorias ontogenéticas muestran que C. yacare tiene una mayor
diferenciacién de estas estructuras a lo largo de la ontogenia que C. latirostris (Fig. 11 10). En
cuanto a la disparidad interespecifica vemos que C. yacare posee un craneo angosto y
alargado, lo mismo que el resto de las estructuras analizadas (hocico, drbitas, fenestras

palatinas, alas pterigoideas y concavidad en el contacto entre el maxilar y el yugal). Lo
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contrario ocurre en C. latirostris donde estas mismas estructuras y el crdneo en general, son

proporcionalmente mas anchas y cortas.

1.5.4.Morfometria geométrica en tres dimensiones

La variacién de forma craneana detectada con esta metodologia es mas evidente entre
adultos de ambas especies de Caiman que a lo largo de la ontogenia de cada una de ellas.
Los rasgos morfoldgicos que las distinguen reconocen dos modelos basicos relacionados
con la gracilidad y robustez en todas las etapas ontogenéticas posnatales. Caiman yacare
es una especie gracil que se caracteriza por tener un craneo largo, angosto y bajo, mientras
que C. latirostris es una especie mas robusta y tiene un craneo corto, ancho y alto. Estos
resultados son consistentes con trabajos previos (ej., Fernandez Blanco et al., 2014) y el ACP
separa claramente a las especies a lo largo del CP1 mientras que los cambios ocurridos
durante la ontogenia son explicados por el CP2. A lo largo del CP2 se observd un gradiente
de edad, con los individuos juveniles situados en los valores negativos de este componente
y los adultos en los positivos. En los andlisis de regresién se registréo el mismo cambio
morfoldégico durante la ontogenia. Ambas especies comparten un patrén comun de
alometria pero los cambios de forma son mas evidentes en C. latirostris (37,19%) que en la
otra especie (32,98%). Este patrén comun observado tanto en el ACP (CP2) como en el
analisis de regresidn se vio reflejado en un aumento de las proporciones del hocico (largo,
alto y angosto pero robusto) y de las alas pterigoideas, y en la disminucién del tamafio de
las orbitas (mas horizontales), ambas fenestras temporales, tabla craneana y foramen
magno. Otra caracteristica que cambia a lo largo de la ontogenia es el desplazamiento hacia
atrds de la coana en el paladar (lordansky, 1973). Ademas, la extensién relativa del hocico
en relacion con la tabla craneana, el tamano y la posicidn de las érbitas y la reduccién de la
fenestra supratemporal en cocodrilos adultos ya ha sido reportada por otros autores (ej.,
lordansky, 1973; Monteiro y Soares, 1997; Fernandez Blanco et al., 2014; Fernandez Blanco
et al., 2015). En esta tesis también se encontrd que la elongacidn relativa del rostro se
correlaciona con una expansion anterior de los premaxilares, que aumentan en ancho y

alto, pero también con una expansidn posterior y lateral del cuadrado y el cuadradoyugal.
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La expansidn posterior y dorsal del lacrimal y el yugal, y la menor altura de las regiones

orbital y temporal, contribuyen al cambio de tamafio y posicidn de las érbitas.

La distincion morfoldgica entre especies registrada con MG 3D puede resumirse y
explicarse mediante un conjunto de rasgos morfoldgicos de importancia en sistematica,
algunos de los cuales pueden ser “discretizados” en caracteres y codificados en matrices
morfoldgicas. Estos rasgos también podrian codificarse como caracteres continuos o
polimdrficos o directamente como configuraciones de LM en MG utilizando TNT 1.5
(Goloboff y Catalano, 2016). Como fuera mencionado en el Capitulo | (discusion vy
conclusiones), algunos de estos caracteres fueron utilizados por varios autores en andlisis
filogenéticos de Alligatoroidea (ej., Norell, 1988; Brochu, 1999,2004, 2010, 2011; Bona,
2007; Hastings et al., 2013; Fortier et al., 2014; Salas-Gismondi et al., 2015) e incluyen: el
contacto nasal-narina (Fig. Il 16A-D), contacto frontal-nasal (Fig. Il 16E-H), la exposicion del
supraoccipital en la tabla craneana (Fig. Il 16I-L) y los huesos que delimitan posteriormente
la fenestra palatina (participacidn del pterigoides) (Fig. Il 16M y N). Sin embargo, segun los
resultados aqui obtenidos, se ha observado que estos caracteres varian no sélo
interespecificamente (ej., huesos que delimitan la fenestra palatina), sino también a lo largo
de la ontogenia, condicidn que debe tenerse en cuenta a la hora de codificar estos

caracteres.

Contacto de los nasales con la narina. En relacidn a los nasales formando parte del borde
posterior de la narina, en individuos juveniles de Caiman yacare estos huesos permanecen
en contacto con la narina, pero en los adultos este contacto se pierde por un
desplazamiento hacia atras de los nasales y la narina queda delimitada Unicamente por los
premaxilares. Los nasales de C. latirostris siempre contactan con la narina y forman su borde
posterior. Las distintas condiciones en relacion al contacto /no contacto de los nasales con
la narina han sido interpretadas, codificadas e incluidas en matrices morfoldgicas de
Crocodylia, recuperandose en los arboles filogenéticos como sinapomorfias no ambiguas de
Alligator (caracter 95-0: narina externa dividida en dos por los nasales; Brochu, 1999,
modificado de Norell, 1988: caracter 3 y de Clark, 1994: caracteres 13 y 14) y del clado

Orthogenysuchus + Mourasuchus (caracter 95-2: nasales excluidos, al menos externamente,
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de las narinas; nasales y premaxilares aiin en contacto; Brochu, 1999; modificado de Norell,
1988: cardcter 3 y de Clark, 1994: caracteres 13 y 14). A pesar de que la definicion de este
caracter ha ido cambiando a lo largo de los distintos estudios filogenéticos basados en
morfologia (Norell, 1988; Clark 1994; Brochu, 1999; Salas-Gismondi, 2015), todas las
especies de Caiman (incluidas C. yacare y C. latirostris) son codificadas de la misma manera
para este cardcter: nasales contactan la narina externa pero no la dividen en dos (ej.,
caracter 95-1 en Brochu, 1999). Sin embargo, aqui se vio que los nasales de C. yacare
pierden el contacto con la narina a lo largo de la ontogenia, por lo que se recomienda tener

en cuenta esta variacion a la hora de interpretar este caracter en estudios filogenéticos.

Contacto de los prefrontales en la linea media. Estos huesos no contactan en la linea
media en 22 especimenes analizados de Caiman latirostris (excepto MLP-R.5364 y MLP-
R.5809), pero en 74 analizados de C. yacare los prefrontales van acercandose a lo largo de
la ontogenia hasta que finalmente se contactan entre si en los adultos. Norell (1988)
propone como una sinapomorfia del género Caiman (clado C. yacare + C. crocodilus) el
contacto en la linea media de estos huesos (caracter 27). Asimismo, aclara que este caracter
puede variar ontogenéticamente en este taxdn (condicidon corroborada en esta tesis para C.
yacare: prefrontales sin contacto medio en juveniles y con contacto medio en adultos). Sin
embargo, este cardcter no es codificado como multiestado por este autor en Caiman,
condicién que se repite en la mayoria de los analisis filogenéticos posteriores (ej., Norell,
1988; Brochu, 1999; Bona, 2007; Hastings et al., 2013; Salas-Gismondi et al., 2015). Ademas,
Brochu (1999) menciona al contacto medio de los prefrontales como una apomorfia de C.
yacare. Segun los resultados obtenidos en esta tesis, se recomienda considerar el
contacto/no contacto medio de los prefrontales para distintos estadios ontogenéticos, al
menos en C. yacare. Mas aun, el contacto/no contacto medio de los prefrontales en una
misma especie podria extenderse a todas las especies del género, ya que si bien en la
mayoria de los ejemplares de C. latirostris los prefrontales nunca contactan medialmente
salvo en dos de ellos (un juvenil y un adulto), siendo entonces un caracter polimérfico para

esta especie.
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Huesos que delimitan posteriormente la fenestra palatina. La fenestra palatina de
Caiman latirostris queda delimitada posteriormente por el palatino, ectopterigoides y
pterigoides, con una amplia participacion de los pterigoides. En C. yacare esta fenestra se
delimita por palatino y ectopterigoides y, en algunos casos participa minimamente el
pterigoides. Norell (1988) plantea que en Jacarea (clado formado por Caiman y
Melanosuchus) el pterigoides participa levemente en la formacién del borde posterior de la
fenestra palatina (sinapomorfia no ambigua para este nodo). Sin embargo, este autor aclara
que este cardcter presenta variaciéon ontogenética en C. yacare (los pterigoides pueden
participar del borde posterior de la fenestra palatina en gran medida, poco o nada) aunque
no lo codifica como cardcter multiestado en su andlisis. Brochu (1999) coincide con que el
borde posterior de la fenestra palatina en C. yacare estd delimitado Unicamente por
ectopterigoides y palatinos, pero aclara que este cardcter puede presentar variacion
ontogenética en otros taxones, como en Alligator mississippiensis. En esta tesis no se
observé variacion ontogenética en el grado de participacion del pterigoides en el borde
posterior de la fenestra palatina, pero si se observé variacidn interespecifica. Es interesante
destacar que este caracter propuesto por Norell (1988) no fue incluido en andlisis
filogenéticos posteriores, aunque si analizado en las descripciones morfoldgicas de
caimaninos (ej., C. crocodilus y Mourasuchus; Brochu, 1999; Bona et al., 2012). Segun lo
observado en esta tesis, el distinto grado de participacion del pterigoides en la formacién
del borde posterior de la fenestra palatina de C. yacare (participa poco o no participa) y en
C. latirostris (participa mucho) representa un cardacter interesante para diferenciar ambas

especies que deberia ser incorporado en futuros analisis filogenéticos (ver Bona, 2007).

Exposicion del supraoccipital en la tabla craneana. Respecto a la exposiciéon del
supraoccipital en la tabla craneana, en Caiman yacare esta superficie es comparativamente
pequefia y proporcionalmente mas corta en los especimenes adultos en relacidn a la otra
especie estudiada. Por el contrario, en C. latirostris este hueso es mas largo y mantiene
siempre las mismas proporciones en la ontogenia. La exposicidn del supraoccipital en la
tabla craneana de cocodrilos ha sido interpretada y codificada por distintos autores

teniendo en cuenta no solo su extension dorsal sino también la participacion del parietal en
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el borde posterior de la tabla craneana (ej., Brochu, 1999: cardcter 82). Asi, distintos estados
de este caracter se recuperan en las filogenias como sinapomorfias no ambiguas de varios
nodos como Jacarea y Caimaninae, autapomorfias de taxones como Paleosuchus,
Brachychampsa e incluso son caracteres apomorficos de alligatéridos como
Procaimanoidea kayiy Purussaurus neivensis (Norell, 1988; Brochu, 1999, 2010; Aguilera et
al., 2006; Bona, 2007; Hastings et al., 2013; Salas-Gismondi et al., 2015). La variacion
interespecifica y ontogenética observada en esta tesis acerca del grado de exposicién del
supraoccipital en el techo craneano de Caiman resulta dificil de discretizar pero no modifica
el cardcter para este taxdn, tal como ha sido definido por autores previos: en caimanes el
grado de exposicidn de este hueso se describe como tan amplio que excluye al parietal del

contacto con el borde posterior de la tabla craneana.

11.5.5.Cambio morfolégico total registrado con los tres métodos morfométricos e

interpretacion de las diferencias inter e intraespecificas en Caiman

El cambio de forma compartido entre ambas especies de caimanes desde un individuo
juvenil a un adulto se registré a lo largo de todo el crdneo con las tres técnicas
morfométricas. Con MG se distinguieron mdas cambios, muchos de los cuales estan
principalmente en relaciédn a la tercera dimensidn analizada y a la mayor cantidad de
estructuras analizadas. En cuanto al hocico, durante la ontogenia se detecté un aumento
de su largo relativo (con los tres métodos), un aumento de su ancho posterior (con MT), y
un aumento en alto y en la robustez (con MG 3D), esto ultimo debido a los cambios
morfolégicos del premaxilar durante el crecimiento. En relacion a la regién orbitaria se
observé que en Caiman las drbitas se reducen en tamafio y horizontalizan a lo largo de la
ontogenia, y el espacio interorbitario aumenta (esto ultimo detectado con MT y MG 3D; con
MG 2D la distancia interorbitaria permanece igual). Cabe mencionar que con MT se observé
gue las orbitas aumentan de tamafio; no obstante, con los otros métodos se detectd que
éstas se reducen (con MG) y horizontalizan (con MG 3D). Esta diferencia en cuanto a las
Orbitas, detectada con una u otra metodologia, probablemente se deba a la influencia del

tamafio en MT y a la mayor superficie orbitaria muestreada con MG. En relacién a la
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variacion ontogenética del paladar, las alas pterigoideas se alargan y se hacen mas angostas.
Esto fue detectado con MG 3D, mientras que con MT y MG 2D se observé que las alas
pterigoideas se ensanchan durante el desarrollo. En el caso de MT, y al igual que el tamafio
de las Orbitas, esto podria estar relacionado con un efecto del tamafo que estaria
influenciando a las variables utilizadas; en el caso de MG 2D, con efectos dpticos
fotograficos. Las estructuras mds préximas a la cdmara tienden a agrandarse; este seria el
caso de las alas pterigoideas cuando se posiciona el crdneo en vista ventral. Esto explica que
con MG 2D las alas pterigoideas son mas anchas y con MG 3D mds angostas. El contacto
cuadrado-cuadradoyugal se expande con los tres métodos. La tabla craneana aumenta su
ancho anterior con MT, y con MG 3D se observé que toda la tabla craneana se angosta y
achata (esto no se analizd con 2D). Aqui las diferencias también seguramente se explican
por los mismos motivos que en el caso del tamafio de las drbitas. Todo el contorno craneano
es en general mas largo con los tres métodos. Asimismo, con MG se detectd una
disminucion del tamaiio de las fenestras palatinas y un borde posterior de la tabla craneana
concavo. Estas ultimas estructuras no fueron muestreadas con MT. Con MG 3D, debido a la
mayor cantidad de LM utilizados en comparacién con MG 2D, también se observd una
disminucion en el tamafio del foramen magno y de ambas fenestras temporales, occipucio
bajo, yugal comprimido lateralmente y desplazamiento hacia atras de las coanas en el

paladar.

El patron de cambio comun de ambas especies de caimanes estudiadas probablemente
se deba a la variacién ontogenética similar en la dieta que experimentan estas especies y
los cocodrilos en general (Dodson, 1975; Diefenbach, 1979, 1988; Webb et al.,1982; Delany
y Abercrombie, 1986; Hutton, 1987; Lang, 1987; Magnusson et al., 1987; Delany, 1990;
Thorbjarnarson, 1993; Tucker et al., 1996; Da Silveira y Magnusson, 1999; Delany et al.,
1999; Melo, 2002; Borteiro et al., 2008; Foth et al., 2015). Ambas especies de caimanes
ingieren items alimentarios similares durante su vida, como insectos, moluscos, caracoles,
aves, mamiferos, crustaceos, anfibios, reptiles y peces (Carvalho, 1951; Vanzolini y Gomes,
1979; Ayarzagueia, 1983; Monteiro y Soares, 1997; Melo, 2002; Borteiro et al., 2008). Sin

embargo, cuando son jovenes consumen predominantemente invertebrados y luego
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cambian a una dieta basada principalmente en vertebrados (Melo, 2002; Borteiro et al.,
2008). Aunque el tamafo de las presas consumidas aumenta a lo largo del desarrollo, asi
como su frecuencia de consumo, no cesa la predacién sobre las pequefias presas (Melo,
2002; Borteiro et al., 2008). Estos cambios en la dieta deben estar acompafiados por
cambios en la morfologia craneana (por ej., craneos y musculos aductores mas fuertes).
Ambas especies de caimanes desarrollan alas pterigoideas mas largas en la ontogenia,
proporcionando asi una mayor superficie de anclaje para el musculo pterigoideo ventral y
dorsal (Holliday y Witmer, 2007), los cuales se encargan de restringir los movimientos al
plano sagital durante el cierre de la boca, con el fin de evitar la dislocacién de la mandibula
durante la ingesta de alimentos. De este modo, a medida que estos animales crecen,
aumenta el tamafio de la presa a la par de la musculatura que esta involucrada en la fuerza
de mordida. Cabe mencionar que el mayor desarrollo de las alas pterigoideas podria tener
algun impacto en la orientacion de las fibras del musculo pterigoideo ventral (orientacién
mas transversal) y asi incidir en la biomecdnica crdneo-mandibular de estas especies. El
mayor desarrollo de las alas pterigoideas, a su vez, se ve acompafado por el desarrollo de
una tabla occipital mdas baja, una mayor concavidad del margen posterior de la tabla
craneanay una expansion lateral del cuadradoyugal, el cuadrado (mds su céndilo) y la barra
infera. Esto permite un mayor desarrollo de musculatura también involucrada en la
mordida, como el depresor mandibular y musculos aductores asociados (MAMES, MAMEM,
MAMEP, MAMP, véase lordansky, 1964; Schumacher, 1973; Cleuren y De Vree, 2000;
Holliday y Witmer, 2007; Bona y Desojo, 2011). Al mismo tiempo, esto se complementa con
cambios en el rostro (premaxilares largos, hocico largo, alto y robusto) que generan un
craneo mas fuerte y en su conjunto contribuirian a una biomecanica craneo-mandibular
distinta en los adultos. Del mismo modo, Foth et al. (2015) describen que los cambios de
forma observados en la region postrostral del craneo de adultos de Melanosuchus niger se
relacionan con la biomecdnica de la fuerza de mordida, mientras que la morfologia del
hocico se relaciona con las preferencias en la dieta y el comportamiento alimenticio de esta
especie. En sintesis, todos estos cambios morfoldgicos presentes en el craneo de C. yacare

y C. latirostris podrian interpretarse como una adaptacion a la captura de diferentes
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tamafios de presas (Dodson, 1975; Webb et al., 1978; Hutton, 1987; Magnusson et al.,
1987).

La disparidad interespecifica también se registré a lo largo de todo el craneo y la mayor
cantidad de cambio morfolégico fue registrado con los estudios morfogeométricos. Al igual
gue con los cambios morfoldgicos compartidos, se distinguieron mdas cambios con MG por
la mayor cantidad de estructuras analizadas con estos métodos y particularmente por la
tercera dimensién analizada. De este modo, segln los tres métodos morfométricos, el
craneo de C. yacare se caracteriza (lo contrario ocurre en C. latirostris) por tener un hocico,
paladar, érbitas y craneo en general alargados. Con MG estas estructuras también resultan
angostas (excepto el paladar) y, ademas en MG 3D, las drbitas son verticales y los craneos
bajos. Con MG 2D también se detectd que C. yacare tiene fenestras palatinas y alas
pterigoideas angostas y alargadas, poca concavidad en el borde posterior de la tabla
craneana y un desplazamiento medial del contacto cuadrado/cuadradoyugal. Asimismo,
con MG 3D se vio que esta especie tiene la tabla craneana chata y angosta, alas pterigoides
cortas y angostas, fenestras supratemporales largas y angostas, fenestras infratemporales
altas, yugal bajo y menos flexionado y cuadrado y barra infratemporal comprimidos. La
diferencia en el largo de las alas pterigoideas encontrada con MG 2D y 3D también se explica
por una deformacidn por la proyeccion de la lente de la cdmara fotografica utilizada en MG
2D, que hace que se agranden las estructuras en comparacion con el método
tridimensional. Con MG 3D también se detectaron varias diferencias interespecificas con
valor sistematico, mencionadas y discutidas anteriormente (contacto de los nasales con la
narina, contacto de los prefrontales en la linea media, huesos que delimitan posteriormente
la fenestra palatina, exposicidon del supraoccipital en la tabla craneana). Algunas de estas
diferencias no solo varian entre especies sino que también a lo largo de la ontogenia. Estas
diferencias solo fueron captadas con MG 3D ya que con MG 2D no se pusieron LM en esas

Zonas Craneanas.

Aunque las especies de caimanes comparten un patrén comun de cambio morfoldgico
gue podria explicarse por el cambio de los items alimenticios consumidos a lo largo de la

ontogenia (ambos son oportunistas y generalistas; Dodson, 1975; Pooley y Gans, 1976;
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Diefenbach, 1979, 1988; Taylor, 1979; Webb et al., 1982; Delany y Abercrombie, 1986;
Hutton, 1987; Magnusson et al., 1987; Delany, 1990; Thorbjarnarson, 1993; Tucker et al.,
1996; Da Silveira y Magnusson, 1999; Delany et al., 1999; Melo, 2002; Borteiro et al., 2008),
las diferencias interespecificas no pueden ser explicadas de esta manera. Algunos autores
han sugerido que la disparidad craneana dada por las distintas morfologias del hocico
estaria relacionada con la dieta, proponiendo que los cocodrilos actuales con hocicos de
formas extremas se correlacionan con dietas altamente especializadas (Neill, 1971;
lordansky, 1973; Diefenbach, 1979; Thorbjarnarson, 1990, 1993; Pooley, 1992; Monteiro et
al., 1997; Cleuren y de Vree, 2000). Otros autores consideran que estas diferencias se rigen
a partir de otras especializaciones ecolégicas, como por ejemplo las estrategias de forrajeo
(Busbey, 1994; Brochu, 2001; McHenry et al., 2006; Pierce et al., 2008). Probablemente, las
diferencias interespecificas encontradas en esta tesis a lo largo de todo el crdneo estén
relacionadas con requerimientos ecolégicos diferentes de cada especie (Magnusson et al.,
1987; Borteiro et al al., 2008). Las preferencias y el uso del habitat son distintos entre ambas
especies de caimanes; condicidon que se acentla cuando éstas coexisten (Larriera e Imhof,
2006). Mientras que C. latirostris prefiere ambientes lénticos, poco torrentosos, de poca
profundidad y muy vegetados (Medem, 1983; Yanosky, 1990; Larriera e Imhof, 2006;
Poletta, 2011), C. yacare muestra una mayor preferencia por los cursos de agua léticos, de
mayor caudal y profundidad y sin mucha vegetacién (Larriera e Imhof, 2006). El crdneo
alargado, angosto y chato de C. yacare (especialmente el hocico) facilitaria los movimientos
acuaticos, ya que un hocico largo y angosto ofrece menos resistencia al agua (Cleuren y De
Vree, 2000). Por otra parte, el craneo robusto (corto y ancho) de C. latirostris seria mas
adecuado para el movimiento y la busqueda de alimentos en ambientes poco profundos
con mucha vegetacion (Borteiro et al., 2008). Apoyando esta idea, Magnusson et al. (1987)
proponen que, en términos generales, la variedad de formas craneanas en cocodrilos
estaria relacionada con el habitat. Asi, especies con cabezas chatas y anchas habitan zonas
pantanosas y especies con hocicos largos y delgados se desarrollan en habitats riberefios.
La idea de que la morfologia de C. latirostris se asocia con sus habitats mas costeros es

también soportada por el diferente desarrollo que alcanzan los rebordes interorbitarios en
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las dos especies. Los rebordes interorbitarios de C. latirostris son mas prominentes que los
de C. yacare. Asimismo, Mertens (1943) sugiere que el reborde interorbitario de los
caimanes sirve para mantener alejadas de los ojos al barro y las plantas de agua, ya que estd
ligeramente por encima de la superficie del agua en especimenes flotantes (lordansky,

1973).

Si bien se propone que las especializaciones ecoldgicas relacionadas con la alimentacién
y el comportamiento de forrajeo son los principales conductores de la forma del hocico en
cocodrilos (Busbey, 1994; McHenry et al., 2006; Pierce et al., 2008), la preferencia por un
determinado tipo de habitat es una variable que también deberia considerarse cuando se
interpretan las morfologias craneanas de los diferentes taxones. De este modo, seria muy
interesante estudiar hasta qué punto la seleccidén del habitat influye en la eficiencia de las
estrategias de forrajeo de las especies de cocodrilos. Ademas, en la actualidad no existe
mucha informacién sobre el comportamiento de alimentacion de C. yacare y C. latirostris,
ni tampoco sobre las técnicas utilizadas para capturar sus presas. De la misma manera, las
preferencias por el tipo de habitat de estas especies de caimanes tampoco han sido muy
estudiadas. Estos campos restan explorarse, y junto con estudios biogeograficos, podrian
ayudar a comprender de una manera mas holistica el cdmo y por qué la morfologia

craneana de las especies de cocodrilos es tal y como la vemos hoy en dia.

I1.6.Conclusiones

La forma craneana de caimanes y su variacidn resultan mejor visibilizadas mediante el
uso de morfometria geométrica en tres dimensiones. A lo largo de la ontogenia se
detectaron cambios morfolégicos craneanos compartidos por ambas especies (en particular
zonas relacionadas con inserciones de la musculatura aductora mandibular, como el
paladar, el cuadrado y la barra infratemporal), probablemente en relaciéon con el mismo
tipo de items alimentarios consumidos por estas especies en los distintos estadios de su
ontogenia posteclosional. También se registraron diferencias interespecificas en la forma

del craneo (en particular relacionadas con la regién preorbitaria), las cuales podrian estar
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explicadas en parte por las distintas preferencias por el tipo de habitat de cada especie (C.
yacare es mas acudtico mientras que C. latirostris elije ambientes mds costeros vy
vegetados). Asimismo, se detectaron zonas con condiciones (caracteres) que varian entre
especies solamente (e]., huesos que delimitan posteriormente la fenestra palatina; en C.
yacare los pterigoides no forman parte o delimitan muy poco esta fenestra, mientras que
en C. latirostris este hueso forma gran parte del margen posterior) y otros que presentan
variacion tanto interespecifica como ontogenética: 1- el contacto de los nasales con la
narina ocurre siempre en Caiman latirostris y se pierde en adultos de C. yacare; 2- el
contacto medio de los prefrontales varia en la ontogenia en C. yacare, estando siempre en
contacto en adultos de esta especie, mientras que en adultos de C. latirostris los
prefrontales presentan ambos estados (contacto/no contacto entre si). Mas aun, en
embriones de C. latirostris los prefrontales permanecen mas distanciados entre si en
comparacion con C. yacare en donde se observa un acercamiento progresivo (aunque sin
contactar) durante la ontogenia embrionaria (ver Capitulo I). Estos caracteres deberian ser

re-analizados y/o considerados en estudios filogenéticos futuros.
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Aportes al estudio de la diversidad morfoldgica y

taxondmica de Caimaninae
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l1l.1.Introduccidén

Los Caimaninae son un grupo monofilético que, como fue mencionado en la Introduccion
general (pag., 3), incluye a los géneros actuales Paleosuchus, Melanosuchus y Caiman.
Estudios morfolégicos y moleculares sitian a Melanosuchus mas cerca de Caiman que de
Paleosuchus, formando el clado Jacarea (ej., Poe, 1996; Brochu, 1999, 2003, 2010; Aguilera
et al., 2006; Bona, 2007; Oaks, 2011; Salas-Gismondi et al., 2015). Mas aun, la mayoria de
las filogenias basadas en datos morfoldgicos recuperan a Melanosuchus como taxdén
hermano de C. latirostris, por lo que Caiman resulta parafilético. Caiman es el género de
caimaninos mas diverso en la actualidad y en el registro fésil, mientras que Melanosuchus
y Paleosuchus se encuentran representados solamente por dos especies cada uno. A su vez,
Melanosuchus incluye una especie actual, Melanosuchus niger, y una especie extinta,
Melanosuchus fisheri. M. niger (caimdn negro) es el Caimaninae que alcanza los mayores
tamafios, con machos adultos que superan los 4-5 m de longitud y hembras con una
longitud adulta total promedio de 2,8 m (Brazaitis, 1973; Thorbjarnarson, 2010), y se
distribuye en toda la cuenca del rio Amazonas junto con Caiman crocodilus y otros

caimaninos (ej., Paleosuchus trigonatus, P. palpebrosus).

Durante el Nedgeno, el mioceno sudamericano muestra una gran diversidad de
Crocodylia en general, y de caimaninos en particular, en coincidencia con la gran
disponibilidad de paleoambientes que se desarrollaron en el humedal Amazdnico (Sistemas
Pebas y Acre; Riff et al., 2012; Bona et al., 2013a,b, 2016; Salas-Gismondi et al., 2015). No
obstante, dicha diversidad podria estar sobreestimada para ciertos taxones que se
encuentran representados por restos extremadamente fragmentarios, mal preservados o
bien que ameritan estudios anatémicos y de revisidon sistematica mds exhaustivos (ej.,
Caiman, Melanosuchus, Paleosuchus). Este es el caso de M. fisheri que junto con otros
géneros como Gnatusuchus, Kutanacaiman, Globidentosuchus, Purussaurus, Mourasuchus,
e incluso especies de Caiman (ej., C. latirostris, C. brevirostris, C. lutescens, C. australis), es
una de las especies de caimaninos que forma parte de la fauna de cocodrilos del Mioceno
de América del Sur (ej., Salas-Gismondi et al., 2015; Bona et al., 2016). Aunque hay una sola
especie viviente de Melanosuchus, el género se registra desde el Mioceno tardio en
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Sudamérica a partir de dos craneos casi completos (MCNC 243-holotipo- y MCZ 4336)
provenientes de la Formacién Urumaco (Estado Falcén, Venezuela) que Medina (1976)
clasific6 como pertenecientes a la misma especie, M. fisheri. Sin embargo, estos materiales
estan bastante dafiados y deformados tafondmicamente (regidén palatina y temporal) y
muestran ciertas diferencias morfolégicas entre si, motivo por el cual su clasificacion ha sido
cuestionada. Al mismo tiempo, resulta particularmente dificil distinguir morfolégicamente
el holotipo de M. fisheri de especimenes de M. niger (Brochu, 1999), por lo cual, resolver el

estatus taxondmico de M. fisheri resultaria de extrema utilidad.

A partir del conocimiento obtenido con los estudios morfométricos en Caiman (Capitulo
Il), y con la finalidad de aportar al conocimiento de la diversidad morfoldgica y taxondmica
de los Caimaninae y de este modo a la historia evolutiva de los Alligatoroidea
sudamericanos (objetivo general en el que se enmarca esta tesis), se realizé una
comparacion anatémica detallada del craneo de varias especies actuales y extintas de
caimaninos. A su vez, se compard la forma craneana del holotipo de M. fisheri con la de
series ontogenéticas de las cuatro especies actuales de Jacarea: Caiman yacare, C.
crocodilus, C. latirostris y M. niger, mediante un estudio de morfometria geométrica en dos

dimensiones.

I1l.2.Materiales

Se realizé un estudio morfoldgico comparativo de material craneano de varias especies
de caimaninos extintas y actuales (ej., Caiman, Melanosuchus, Globidentosuchus Scheyer et
al., 2013). Los materiales se encuentran depositados en la Coleccién de Paleontologia de
Vertebrados de la Alcaldia de Urumaco, Estado Falcén, Venezuela (AMU-CURS); Museo de
La Plata, Buenos Aires, Argentina (MLP); Museo Argentino de Ciencias Naturales
“Bernardino Rivadavia”, Buenos Aires, Argentina (MACN); Senckenberg Naturmuseum
Frankfurt, Germany (SMF); Zoologische Staatssammlung Miinchen, Germany (ZSM);
Naturhistorisches Museum Wien, Austria (NHMW); Museo de Ciencias Naturales vy

Antropoldgicas “Profesor Antonio Serrano”, Entre Rios, Argentina (MAS); Fundacién Miguel
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Lillo, Tucuman, Argentina (FML); Museo Provincial de Ciencias Naturales "Florentino
Ameghino", Santa Fé, Argentina (MFA); Florida Museum of Natural History, Gainesville, USA
(FLMINH); Museo Provincial de Ciencias Naturales Dr. Angel Gallardo, Rosario, Argentina
(MG); Museo de Ciencias Naturales de Caracas, Venezuela (MCNC); y Museum of
Comparative Zoology, Harvard University, USA (MCZ). El holotipo de M. fisheri (MCNC 243)
carece de pterigoides, parte de los ectopterigoides, palatinos, yugales y premaxilares,
postorbital y cuadrado izquierdos (Fig. Ill 1). El ejemplar MCZ 4336 de M. fisheri carece de
pterigoides, cuadrado y cuadradoyugal izquierdos, parte del yugal izquierdo, parte del
basioccipital, parte del escamoso izquierdo y los dos tercios posteriores de ambas

hemimandibulas (Figs. Ill 2A, By E).

Los materiales utilizados en el andlisis de morfometria geométrica (MG) se encuentran
listados en la Tabla lll 1. El espécimen MCZ 4336 no pudo incluirse en el MG dada su extrema

deformacién general.

11l.3.Métodos

Para el analisis de MG se comparé el craneo de Melanosuchus fisheri (MCNC 243) con el
de las especies de Jacarea actuales: M. niger, Caiman yacare, C. latirostris y C. crocodilus.
Por una cuestidn de disponibilidad de material fotografico de cada vista en cada especie,
gue sesgaria parte de los resultados (ver seccién 11.5.3. de la discusion del Capitulo Il; Foth
et al., 2015), se decidié utilizar vistas dorsal y lateral de los craneos. Ademas, el analisis de
MG 2D del Capitulo Il demostré que el cambio de forma alométrico resultd ser bajo para la
vista ventral. La muestra total fue de 194 especimenes en vista dorsal (78 de C. yacare, 35
de C. latirostris, 33 de C. crocodilus, 47 de M. niger y 1 de M. fisheri) y 193 especimenes en
vista lateral izquierda (76 de C. yacare, 35 de C. latirostris, 34 de C. crocodilus, 47 de M.
niger y 1 de M. fisheri) (Tabla Ill 1), que incluyen individuos de diferentes etapas
ontogenéticas posnatales de cada especie. La forma del crdneo se capturd usando 22 (vista
lateral) y 30 (vista dorsal) landmarks y semilandmarks (Tabla Il 2; Fig. Ill 3) y para la
digitalizacion se utilizaron el tpsUtil 1.44 (Rohlf, 2004) y el tpsDig2.14 (Rohlf, 2005). Para la
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vista dorsal, se optd por una configuraciéon unilateral (lado izquierdo) debido a que el Unico
ejemplar de M. fisheri tiene el lado derecho del craneo bastante deformado e incompleto.
Al ser un Unico ejemplar de esta especie, no puede hacerse una estimaciéon de los LM
faltantes y tampoco resulta conveniente espejarlos. Con el fin de incluir especimenes
danados de las especies actuales de caimaninos y asi aumentar el tamafio de la muestra, se
estimaron landmarks faltantes para un grupo de ejemplares usando la funcién
estimate.missing del paquete 'geomorph' (Adams y Otarola-Castillo, 2013) con R (R
Development Core Team, 2011). Esta funcién interpola la grilla de deformacién del
espécimen de referencia, que se basa en todos los especimenes que tienen todos los
landmarks completos, con el fin de mapear los landmarks faltantes en los especimenes
objeto (Gunz et al., 2009). Para evitar errores de localizacién debido a la variacion
interespecifica, este procedimiento se realizé por separado para cada especie. El conjunto
de datos, obtenido de cada individuo y de cada especie por separado, se combind en un
archivo mds grande que fue cargado en R. Seguidamente y utilizando el paquete
'geomorph’, se superpusieron las coordenadas de landmarks de todos los individuos
mediante un Anadlisis Generalizado de Procrustes (AGP), que minimiza la variacién de forma
relacionada con la escala, la traslacién y la rotacién (Rohlf y Slice, 1990). Debido a que los
semilandmarks poseen menos grados de libertad que los landmarks, debe minimizarse su
impacto en los analisis de forma. Para esto, los semilandmarks se deslizaron a lo largo de
una linea tangente a la curva durante la superposiciéon, minimizando la energia de
deformacion (Zelditch et al., 2012). Los datos se exportaron a Morphol 1.06d (Klingenberg,
2011) donde se realizd un andlisis de componentes principales (ACP) a partir de la
generacién de una matriz de covarianza. Este andlisis permite identificar el cambio
morfoldgico que diferencia las especies entre si. Para explorar los cambios de forma a lo
largo de la ontogenia, se realizd una regresion multivariada de las coordenadas de
Procrustes vs el log-transformado del tamafio del centroide. La verificacion de correlaciones
indica la presencia de sefial alométrica en los datos y produce un conjunto de coordenadas
residuales a las que se reduce la variacidon alométrica. Ademads, se realizd una regresion

multivariada intragrupo centrada por especies que utiliza la desviacion de las observaciones
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del promedio de las variables de cada especie en lugar de la desviacion de la media mayor
de todas las especies (Klingenberg, 2009). Posteriormente, se analizaron las pendientes de
las series ontogenéticas con un ANCOVA de un factor sobre la base de una prueba F en PAST
v. 3.05 (Hammer et al., 2001). Esto permite probar si las trayectorias ontogenéticas
muestran un crecimiento alométrico diferente (diferencias significativas de pendiente e
intercepto). Luego se exportaron los residuos no alométricos (centrados y no centrados) de
las regresiones a un PCA 'y se compard la distribucidn de las especies con el PCA original (ver

mas arriba).

Con el fin de probar si las diferentes especies de caimaninos actuales se superponen o
se separan significativamente entre si en el morfoespacio, se realizé un analisis multivariado
no paramétrico de la varianza (npMANOVA) en PAST v. 3.05. Este test se eligio luego de
poner a prueba los supuestos de normalidad y obtener como resultado que los datos no
presentan una distribucién normal. Un npMANOVA prueba la significacion de la distribucién
de los grupos sobre la base de la permutacién (10.000 repeticiones) y la distancia euclideana
(como una de varias posibles medidas de distancia) y no requiere una distribucién normal
(Anderson, 2001; Hammer y Harper, 2006). La relacién espacial de las especies entre si se
expresa mediante un valor de p que fue corregido mediante el ajuste de Bonferroni
multiplicando los valores de p por el nUmero de comparaciones. La separacion de las
especies se probd sobre la base de las coordenadas de Procrustes y los residuos no

alométricos de ambas regresiones multivariadas (centrada y no centrada).

Por otra parte, se exploré la posicién de M. fisheri en el morfoespacio en relacién a los
otros Caimaninae mediante el cdlculo de la probabilidad relativa (modelo deterministico,
ver Benson et al., 2011) sobre la base de los componentes principales obtenidos de las
coordenadas Procrustes y los residuos no alométricos (centrados y no centrados). Para ello,
los componentes principales se llevaron a cabo con el método “broken stick” (Jackson,
1993) que determina los componentes principales (CPs) con variacion significativa de la
forma. En el siguiente paso, se estimaron los centroides del morfoespacio de cada especie
actual sobre la base de la mediana y el promedio de los CPs, definiendo las formas promedio

de cada especie. Posteriormente, se estimo la distancia euclideana de M. fisheri al centroide
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de cada especie. La similitud de M. fisheri con las otras especies de caimaninos se expresa
por la probabilidad relativa, que es la distancia inversa normalizada de M. fisheri y el

centroide de cada especie (ver Benson et al., 2011).

l1l.4.Resultados

111.4.1.Descripcidon y comparaciones morfologicas

Aunque parcialmente deformado, MCNC 243 presenta un craneo como el resto de los
caimaninos, con un contorno que se asemeja al de individuos subadultos de Melanosuchus
niger (por ej., rostro con aproximadamente las mismas proporciones y orbitas mas largas
anteroposteriormente que en otros caimanes de tamanos similares) (Fig. 11l 1). La superficie
dorsal del craneo esta parcialmente erosionada aunque parte de su ornamentacién puede
distinguirse. El patrén de ornamentacién se caracteriza por la presencia de hoyos con
formas y tamafios diferentes distribuidos irregularmente pero mas concentrados en la tabla
craneana. La tabla craneana presenta margen posterior recto y los escamosos estan
lateralmente elevados en vista occipital (un margen dorsal de la tabla craneana curvo en
vista occipital es una autapomorfia de M. fisheri, ver discusidon abajo). MCNC 243 tiene
crestas antorbitales bien marcadas con forma de “U” y prefrontales contactando en la linea
media (ver también Mook, 1921: Fig. 11 y discusidn abajo). En el holotipo las fenestras
supratemporales son mas pequefias y mas cerradas que en especimenes subadultos de M.
niger. En caimanes (por ej., C. latirostris, M. niger) la fenestra supratemporal tiende a
achicarse y cerrarse durante el crecimiento, pero el tamafo de estas fenestras también
varia entre especimenes del mismo estadio ontogenético (por ej., C. latirostris). El reborde
interorbitario que fue descripto como “arqueado anteroposteriormente, no céncavo arriba,
mas grueso dorsoventralmente" (Medina, 1976: 2), se arquea en el holotipo de M. fisheri
pero fue fuertemente dafiado durante la preparacién, por lo que es dificil saber si la
concavidad estaba presente originalmente. Los huesos palatales de MCNC 243 estan
danados y erosionados medialmente por lo que las suturas no se ven claramente.

Medialmente, entre el premaxilar y el maxilar la sutura no puede seguirse porque la
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superficie dsea palatal no se preservd, por lo que la presencia del caracter “vémer expuesto

III

en vista palatal” (caracter diagndstico de M. niger) no puede determinarse en este
espécimen. El tamano y la forma de la fenestra palatina son similares a la de M. niger vy,
como en esta especie, MCNC 243 también tiene 13 alvéolos maxilares (conservados y
contados en el maxilar izquierdo, pero inferidos en el lado derecho; Fig. Ill 1B). No se

conservan restos de la mandibula inferior en el holotipo.

MCZ 4336 tiene un craneo relativamente mas pequeno y robusto con un rostro mas
ancho y redondeado (Figs. Ill 2A, B). Contrariamente a MCNC 243, la ornamentacion
craneana esta dada por hoyos subcirculares distribuidos uniformemente en toda la
superficie dsea. La cresta preorbitaria es débil y se encuentra practicamente ausente en el
maxilar. Aligual que en MCNC 243, el reborde interorbitario esta dafiado (Scheyer y Delfino,
2016) y su morfologia original no puede ser analizada. En MCZ 4336, el frontal tiene una
morfologia distinta a la de las especies de Melanosuchus y Caiman con un proceso anterior
extremadamente corto, articulando probablemente con los prefrontales rostralmente
conformando una sutura con forma de “V”. El supraoccipital estd ampliamente expuesto en
la tabla craneana vy, al igual que en otros caimanes, este excluye al parietal del borde
posterior de la misma. En contraste a MCNC 243 y M. niger, MCZ 4336 tiene un numero
reducido de 11 alvéolos maxilares (preservados parcialmente en el lado izquierdo; Fig. lll
2B). La fenestra mandibular externa es larga y baja pero dada la distorsidon del material
podria haber sido mdas alta en vida (Fig. Ill 2E). Hay al menos dos dientes posteriores
preservados en la mandibula derecha de este espécimen. Estos son robustos con coronas
subesféricas, contrastando con la morfologia dentaria presente en cocodrilos actuales. MCZ
4336 también tiene preservados los fragmentos posteriores de ambas hemimandibulas

pero éstas no son muy informativas.

111.4.2.Morfometria geométrica
111.4.2.1.Vista dorsal

Los primeros cuatro componentes principales contienen la variacion de forma
significativa y explican el 73,0% de la variacién total de forma (CP1 = 38,5%, CP2 = 17,5%,
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CP3 =9,4%, CP4 = 7,6%). Los valores negativos del CP1 (Fig. Ill 4B) describen craneos con
hocico corto (LM 1 y LM 29), narina (LM 2 a LM 4) y nasal (LM 5 a LM 8) cortos y anchos,
nasal contactando con la narina (LM 5 y 4, respectivamente), érbita larga y desplazada
anteriormente (LM 10 a LM 13 y LM 25), fenestra supratemporal alargada (LM 14 a LM 17),
fenestra infratemporal larga y desplazada lateralmente (LM 23 a LM 25 y LM 13), margen
posterior de la tabla craneana desplazado hacia atrds (LM 18 a LM 21), un desplazamiento
posteromedial del punto posterior de la sutura cuadrado-cuadradoyugal (LM 22) y un
contorno craneano general ancho. En cambio, los valores positivos (Fig. Ill 4C) muestran
ejemplares con un hocico largo (LM 1y LM 29), narina (LM 2 a LM 4) y nasal (LM 5 a LM 8)
largos y angostos, nasal no contactando con la narina (LM 5 y 4, respectivamente), érbita
pequeiia y desplazada posteriormente (LM 10 a LM 13 y LM 25), fenestra supratemporal
corta (LM 14 a LM 17), fenestra infratemporal pequeiia y desplazada anteromedialmente
(LM 23 a LM 25 y LM 13), borde posterior de la tabla craneana desplazada anteriormente
(LM 18 a LM 21), un desplazamiento anterolateral del punto posterior de la sutura

cuadrado-cuadradoyugal (LM 22) y un contorno craneano angosto.

Con respecto al CP2, los valores negativos de este componente (Fig. Ill 4D) muestran
craneos con hocico corto (LM 1y LM 29), narina corta y ancha (LM 2 a LM 4), nasal grande
yancho (LM 5aLM 8), 6rbita cortayancha (LM 10a LM 13 y LM 25), fenestra supratemporal
pequefia y medialmente desplazada (LM 14 a LM 17), fenestra infratemporal ancha (LM 23
to LM 25 y LM 13), margen posterior de la tabla craneana céncavo (LM 18 a LM 21) y un
desplazamiento posterolateral del punto posterior de la sutura cuadrado-cuadradoyugal
(LM 22). No hay contacto entre nasal y frontal, estdn muy separados entre si (LM 8 y LM 9,
respectivamente). El nasal contacta con la narina (LM 5 y 4, respectivamente). El contorno
craneano es ancho. Los valores positivos de este componente (Fig. Il 4E) reflejan craneos
con un hocico largo (LM 1 y LM 29), narina larga y angosta (LM 2 a LM 4), nasal angosto y
ligeramente corto (LM 5 a LM 8), érbita (LM 10 a LM 13 y LM 25) y fenestra supratemporal
largas y desplazadas lateralmente (LM 14 a LM 17), fenestra infratemporal angosta y
ligeramente larga (LM 23 a LM 25 y LM 13), margen posterior de la tabla craneana casi recto

(desplazado hacia atras) (LM 18 a LM 21) y un desplazamiento anteromedial del punto
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posterior de la sutura cuadrado-cuadradoyugal (LM 22). El nasal y el frontal estdn muy
cercanos entre si (LM 8 y LM 9, respectivamente). El nasal no contacta con la narina (LM 5

y 4, respectivamente). El contorno craneano es basicamente angosto.

Como resultado del ACP, los especimenes se distribuyen principalmente en dos grupos
que se separan a lo largo de ambos ejes de los CP (Fig. Ill 4). Caiman latirostris esta bien
separado de las otras especies en el drea determinada por los valores negativos de CP1y el
CP2. En cambio, M. niger, C. yacare y C. crocodilus se superponen entre si en el resto del
morfoespacio. Aqui, M. niger se separa de C. crocodilus con respecto al CP1, mientras que
C. yacare se superpone con ambas especies. M. fisheri se encuentra en la mitad del
morfoespacio, justo en el limite entre estos dos grupos. Si la variacién alométrica de la
forma se excluye de los datos, el morfoespacio es similar al caso anterior, pero la
superposicién de M. niger con C. yacare y C. crocodilus es menor (Fig. Ill 5A). Cuando se
centran las especies se ve una separacidon mas clara de M. niger y C. latirostris respecto de
las otras especies, mientras que C. yacare y C. crocodilus continlian superponiéndose. Aqui,

M. fisheri esta mas cerca de M. niger que de C. latirostris (Fig. Il 5B).

La prueba npMANOVA revela que todas las especies actuales se distinguen
significativamente entre si por su forma (Tabla Il 3). Sobre la base de la probabilidad
relativa, M. fisheri estd mds cerca de M. niger en todos los casos excepto en el caso del
centroide promedio de cada especie de los residuos no alométricos donde M. fisheri esta
mas cerca de C. latirostris. En comparacién directa con M. nigery C. latirostris, M. fisheri se

asemeja a M. niger, excepto cuando se usan los residuos no alométricos (Tabla Il 4).

Basado en el analisis de regresién entre las coordenadas de Procrustes y el logaritmo del
tamarfio del centroide, la variacidon alométrica del tamafio explica el 10,67% de la variacién
total de la forma (p <0,0001) para los datos brutos y 28,08% cuando los datos se centran
para las especies. Todas las especies muestran trayectorias ontogenéticas muy similares
(Fig. Il 6A). Sélo la trayectoria de C. latirostris es significativamente diferente a la de M.
niger (regresidén no centrada) y C. crocodilus (regresidon centrada). M. fisheri aparece dentro
de los tamafios mads grandes de C. latirostris, C. yacare y C. crocodilus, pero dentro de los

tamafios intermedios de M. niger (Tabla Il 5). En general, los caimaninos juveniles (Fig. Il
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6B) tienen un hocico (LM 1y LM 29), narina (LM 2 a LM 4) y nasal (LM 5 a LM 8) cortos,
Orbita corta y ancha (LM 10 a LM 13 y LM 25), fenestra supratemporal alargada (LM 14 a
LM 17), fenestra infratemporal lateralmente desplazada (LM 23 a LM 25 y LM 13), borde
posterior de la tabla craneana desplazado hacia atras (menos céncavo) (LM 18 a LM 21), y
un desplazamiento anteromedial del punto posterior de la sutura cuadrado-cuadradoyugal
(LM 22). El nasal contacta con la narina (al mismo nivel de los premaxilares) (LM 5y 4,
respectivamente). Los especimenes adultos (Fig. Ill 6C) muestran hocico (LM 1y LM 29),
narina (LM 2 a LM 4) y nasal (LM 5 a LM 8) largos, 6rbita larga y angosta (LM 10 a LM 13y
LM 25), fenestra supratemporal corta (LM 14 a LM 17), fenestra infratemporal medialmente
desplazada (LM 23 a LM 25 y LM 13), borde posterior de la tabla craneana (LM 18 to LM 21)
desplazado anteriormente (mas cdncavo), y un desplazamiento posterolateral del punto
posterior de la sutura cuadrado-cuadradoyugal (LM 22). Los nasales estdn muy préoximos al

borde posterior de la narina pero no la contactan (LM 5 y 4, respectivamente).

111.4.2.2.Vista lateral

Los tres primeros componentes principales contienen variacion significativa de la forma
y explican el 72,4% de la variacién total de la forma (CP1 =33,1%, CP2 = 25,1%, CP3 = 14,2%).
Los cambios de forma asociados con los valores negativos del CP1 (Fig. lll 7B) muestran
craneos comprimidos dorsoventralmente, con hocico largo (LM 1), drbita larga (LM 12 a LM
17), fenestra infratemporal alta y desplazada posteroventralmente (LM 11 a LM 13),
desplazamiento anterodorsal del contacto posterior entre cuadrado y cuadradoyugal (LM
8), y desplazamiento anteroventral del punto mas posterodorsal del escamoso (LM 10). En
cambio, los valores positivos (Fig. lll 7C) representan crdneos altos con hocico corto (LM 1),
Orbita pequena (LM 12 a LM 17), fenestra infratemporal baja y desplazada
anterodorsalmente (LM 11 a LM 13), desplazamiento posteroventral del contacto posterior
entre cuadrado y cuadradoyugal (LM 8), y un desplazamiento posterodorsal del extremo

dorsoposterior del escamoso (LM 10).

En cuanto al CP2, los valores negativos de este componente (Fig. lll 7D) representan

craneos con hocico largoy alto (LM 1 a 4 LM, LM 18, LM 19 y LM 22) en relacidn a la region
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postrostral que es baja y comprimida (LM 5 a LM 17, LM 20 y LM 21), érbita (LM 12 a LM
17) y fenestra infratemporal (LM 11 a LM 13) pequeiias, desplazamiento anterodorsal del
contacto posterior entre cuadrado y cuadradoyugal (LM 8), y desplazamiento anteroventral
del punto mas posterodorsal del escamoso (LM 10). El punto mas bajo del maxilar (LM 4) se
desplaza anteroventralmente y el contacto entre maxilar y premaxilar (LM 3) se desplaza
anterodorsalmente. Los valores positivos de este componente (Fig. Ill 7E) muestran craneos
con hocico corto y bajos (LM 1 a LM 4, LM 18, LM 19 y LM 22) en relacién a la regién
postrostral alta (LM 5 a LM 17, LM 20 y LM 21), 6rbita (LM 12 a LM 17) y fenestra
infratemporal (LM 11 a LM 13) alargadas, desplazamiento posteroventral del contacto
posterior entre cuadrado y cuadradoyugal (LM 8), y desplazamiento posterodorsal del
extremo dorsoposterior del escamoso (LM 10). El punto mas bajo del maxilar (LM 4) se
desplaza posterodorsalmente y el contacto entre maxilar y premaxilar (LM 3) se desplaza

posteroventralmente.

Como en la vista dorsal, el ACP revela que las especies se agrupan principalmente en dos
grupos que se separan a lo largo de ambos ejes de los CP (Fig. lll 7). En el primer grupo, C.
latirostris esta hacia los valores mas positivos del CP1 y si bien se encuentra bien separado
de los otros Caimaninae, se superpone marginalmente con M. niger y C. yacare. En el
segundo grupo, hacia los valores negativos del CP1, M. niger y C. yacare se superponen
entre si respecto a ambos ejes de los CP. La especie C. crocodilus esta mas separada aunque
se superpone parcialmente con M. nigery C. yacare. Los datos no alométricos revelan una
distribucién muy similar de especies dentro del morfoespacio, aunque M. nigery C. yacare
estan mejor separados entre si con respecto al CP2 (Fig. 11l 5C). Cuando los datos se centran,
la separacion entre M. niger y C. yacare mejora, mientras que C. yacare se superpone mas
ampliamente con C. crocodilus (Fig. Ill 5D). En todos los gréficos, M. fisheri se agrupa entre

M. niger, C. yacare y C. latirostris.

Como en la vista dorsal, la prueba npMANOVA revela que todas las especies actuales se
distinguen entre si significativamente por la forma (Tabla Il 6). Sobre la base de la
probabilidad relativa, M. fisheri estd mas cerca de M. niger cuando se utilizan los datos no

alométricos, mientras que cuando se centran las especies hay una relacion mas estrecha
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con C. latirostris. Para los componentes principales basados en Procrustes, M. fisheri esta
mas cerca de M. niger en el caso del centroide promedio de cada especie, mientras que los
centroides basados en la mediana conducen a una relacion mas cercana con C. latirostris.
En comparacién directa con M. niger y C. latirostris, M. fisheri se asemeja a M. niger,

excepto cuando se centran las especies (Tabla lll 7).

Basado en el andlisis de regresidon entre las coordenadas de Procrustes y el logaritmo del
tamafio del centroide (Fig. Ill 8), la variacidon alométrica del tamafio explica el 17,69% de la
variacion total de la forma (p <0,0001) para los datos brutos y 33,01% cuando los datos se
centran. Los individuos juveniles (Fig. lll 8B) tienen hocico corto y bajo (LM 1 a LM 4, LM 18,
LM 19 y LM 22), 6rbita (LM 12 a LM 17) y fenestra infratemporal (LM 11 a LM 13) largas,
desplazamiento anteroventral del contacto posterior entre cuadrado y cuadradoyugal (LM
8), y desplazamiento posteroventral del punto mas posterodorsal del escamoso (LM 10). La
mitad posterior del craneo (LM 14, LM 15 y LM 20) es alto, el punto mds bajo del maxilar
estd desplazado posterodorsalmente (LM 4), y el contacto entre maxilar y premaxilar (LM
3) estd desplazado posteriormente. Los especimenes adultos (Fig. 1l 8C) tienen hocico
ligeramente largo y alto (LM 1 a LM 4, LM 18, LM 19 y LM 22), 6rbita (LM 12 a LM 17) y
fenestra infratemporal (LM 11 a LM 13) pequeias, desplazamiento dorsal del contacto
posterior entre cuadrado y cuadradoyugal (LM 8), y un desplazamiento anterior del punto
mas posterodorsal del escamoso (LM 10). La mitad posterior del craneo (LM 14, LM 15y LM
20) estd comprimida, el punto mds bajo del maxilar se desplazada anteroventralmente (LM

4) y el contacto entre maxilar y premaxilar (LM 3) esta desplazado anteriormente.

Las trayectorias alométricas no centradas de M. niger se asemejan a las de C. latirostris
y C. yacare mientras que C. crocodilus tiene una pendiente significativamente menor que
M. niger, C. latirostris y C. yacare. Ademas, la trayectoria de C. yacare difiere
significativamente de la de C. latirostris. Cuando los datos se centran, la mayoria de las
trayectorias se vuelven similares, aunque M. niger difiere significativamente de C.

crocodilus, ya que M. niger tiene una pendiente mas alta (Tabla Il 8).

180



Capitulo Il

111.5.Discusion

Los analisis de forma realizados revelan que, en base a la morfologia craneana
muestreada aqui con MG 2D, las especies de Jacarea pueden separarse en general entre si
en un nivel significativo. Aunque tienen formas diferentes, las trayectorias ontogenéticas
de las especies de Caiman y Melanosuchus son en general similares, especialmente en vista
dorsal, lo cual significa que los craneos de cada especie estudiada atraviesan cambios de
forma alométricos similares a lo largo de la ontogenia (ver Watanabe y Slice, 2014;
Fernandez Blanco et al., 2014; Foth et al., 2015). Resultados similares fueron encontrados
para C. latirostris y C. yacare en el analisis de morfometria lineal y de MG 2D (ver Capitulo
Il). En consecuencia, y al igual que se observd para la mayoria de las medidas lineales en el
analisis de morfometria lineal en el Capitulo 1l, las diferencias en la forma craneana se dan
simplemente por el tamafio que depende del largo (ej., duracién del crecimiento
encontrada en ambas vistas) y el punto de inicio de las trayectorias (ej., tamafo de los
individuos mds pequefios encontrado solo en vista dorsal). Sélo la trayectoria ontogenética
de C. crocodilus es ligeramente diferente a las de las otras especies y muestra menos cambio
de forma alométrico. En el futuro podria investigarse la posible existencia de eventos

heterocronicos.

La morfologia craneana analizada en este capitulo también fue estudiada en Caiman
latirostris y C. yacare en el Capitulo Il mediante distintos métodos morfométricos. La
comparacion directa mas apropiada de los analisis de este capitulo se puede establecer
especialmente con los analisis de MG 2D del Capitulo Il y particularmente con la vista dorsal.
Si bien el contorno craneano fue muestreado de igual manera en ambos estudios, se
incluyeron y estudiaron mas estructuras (ej., narinas, fenestras temporales) en las especies
de caimaninos de este capitulo. En cuanto a los andlisis de regresidn, la variaciéon total de la
forma se explica por un porcentaje mucho mayor de la variacion alométrica del tamaiio
cuando se analizan las especies por separado (ver Capitulo Il). En ambos estudios se ha
detectado que los adultos poseen craneo con hocico alargado, borde posterior de la tabla
craneana concavo y desplazamiento lateral del cuadrado-cuadradoyugal (posterolateral en
este capitulo y anterolateral en el Capitulo Il). Si bien las drbitas se alargan y angostan en la
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ontogenia posteclosional de todas las especies de Jacarea, en C. yacare y C. latirostris (ver
Capitulo Il) se ha visto que reducen su tamafio, lo cual ademas quedd corroborado mediante
el analisis de MG 3D. Por otro lado, en relacidn al analisis de componentes principales para
la vista dorsal en ambos estudios, los cuatro primeros componentes principales son los que
contienen el mayor porcentaje de variaciéon total de forma, el cual es muy alto y oscila entre
un 73,0% y 87,4% para este capitulo y para el Capitulo I, respectivamente. Cabe mencionar
qgue en el analisis de MG 3D del Capitulo Il el porcentaje de variacion de forma se explica a
partir de los primeros seis componentes principales y resulta en un porcentaje (76% aprox.)
similar al encontrado en este capitulo. Si bien algunos rasgos de la vista dorsal (contorno
craneano general, drbitas) fueron abordados en el estudio de MG 2D del Capitulo Il como
se menciond anteriormente, otros como el cambio de forma de los nasales, las narinas y las
fenestras temporales han sido muestreados solamente mediante MG 3D en ese mismo
capitulo. Es interesante destacar que los nasales pierden el contacto con la narina en los
adultos segun los resultados de este capitulo, a diferencia de lo observado en el Capitulo I
para C. latirostris en el cual los nasales siempre estdn en contacto con la narina y forman su
borde posterior. Ademas, en las especies de Jacarea estudiadas aqui, los prefrontales se
interponen entre nasales y frontal tanto en juveniles como adultos, mientras que en el
Capitulo Il se observé que esto ocurre solamente en adultos de C. yacare y solo dos
individuos de C. latirostris. La posible explicacidon de estas diferencias se relaciona con la
cantidad de taxones aqui analizada. El cambio de forma observado en las regresiones de
este capitulo de juveniles a adultos resulta un promedio del cambio comun que ocurre en

todas las especies juntas, lo cual no impide que exista variacién en cada especie.

En el morfoespacio, M. fisheri esta mas cerca de M. nigery C. latirostris que de C. yacare
y C. crocodilus, lo cual fue verificado mediante los distintos analisis estadisticos. Aunque hay
mucha similitud morfolédgica entre M. niger y C. latirostris en vista lateral, ambas especies
pueden distinguirse mejor en vista dorsal, dado que el hocico de C. latirostris es mucho mas
ancho (ver Fernandez Blanco et al., 2014) que el de M. niger (ver Foth et al., 2015). Ademas,
MCNC 243 es mas parecido morfolégicamente a M. niger en vista dorsal y a C. latirostris en

vista lateral. Estos resultados estan en concordancia con analisis filogenéticos previos
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basados en morfologia donde M. niger y C. latirostris forman un clado que excluye a C.

yacare y C. crocodilus (Poe, 1996; Brochu, 1999, 2004, 2011; Hastings et al., 2013).

La validez taxonémica de Melanosuchus fisheri se basa en un conjunto de caracteristicas
morfoldgicas presentes en dos especimenes (MCNC 243 y MCZ 4336) que fueron
considerados por Medina (1976) como pertenecientes al mismo taxdn en base a similitudes
morfoldgicas y a las proporciones del crdneo. Teniendo en cuenta los resultados del analisis
de MG vy luego de una exhaustiva comparaciéon anatémica, se concluye que estos dos
ejemplares no representan el mismo taxén ya que muestran varias diferencias morfolégicas
significativas en cuanto a la ornamentacion craneana, al nimero de dientes maxilares, a la
presencia de reborde interorbitario y cresta antorbital, y a la forma del frontal y
supraoccipital. Este resultado tiene importantes consecuencias en la diagnosis de M. fisheri
como especie (véase mas adelante). Asimismo, se considera que ninguno de los rasgos
diagnodsticos proporcionados por Medina (1976) justifican que M. fisheri sea un taxon

distinto a otros caimaninos.

El holotipo de M. fisheri (MCNC 243) conserva varios rasgos que pueden encontrarse en
M. niger y en otros Jacarea, o caen dentro de su rango de variacion morfoldgica
intraespecifica. Al igual que M. niger, MCNC 243 tiene hocico mas angosto que C. latirostris,
Orbitas mas largas anteroposteriormente que otros caimanes de igual tamafio, tamafio
similar de la fenestra palatina y crestas antorbitales transversales bien marcadas en forma
de “U” (también presentes en C. latirostris y C. crocodilus; ver Scheyer y Delfino, 2016). Las
crestas antorbitales usualmente son continuas y en forma de “U” en C. latirostris (como en
MCNC 243), y la mayoria de los individuos de M. niger muestran una interrupcion por el
frontal dandole una apariencia de “W”. Sin embargo, existe cierta variacion que incluye
puentes con una apariencia de “W” en C. latirostris y puentes en forma de “U” en M. niger.
Asimismo, las proporciones del rostro del holotipo, aunque parcialmente deformadas, son
muy similares a las de M. niger. En relacién a la tabla craneana, MCNC 243 muestra un borde
posterior recto como fue descrito por Medina (1976). Sin embargo, esta caracteristica varia
en M. nigery C. latirostris. En M. niger el margen posterior varia de recto a cédncavo y en C.

latirostris de recto a convexo. Por lo tanto, la condicion de margen posterior recto puede
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encontrarse en las tres especies. Otra caracteristica importante compartida por el
espécimen MCNC 243 y grandes ejemplares de M. niger es la elevacién lateral de los
escamosos en vista occipital (autapomorfia de M. fisheri). En relacidn a la denticién, tanto
MCNC 243 como M. niger y C. latirostris presentan 13 alvéolos maxilares, mientras que C.
yacare presenta 14 alvéolos maxilares. Los prefrontales estdn en contacto en la linea media
en el espécimen MCNC 243 y en la mayoria de los ejemplares de M. niger y C. latirostris
estos huesos estdn separados por la interposicidon del frontal. Sin embargo, debido a la
variacion existente la primera de estas condiciones puede presentarse ocasionalmente en
las dos especies actuales (ver Capitulo Il). Cabe mencionar que varias otras caracteristicas
como "porcion posterior del maxilar mas amplia" (Medina, 1976: 2), enumeradas en la
diagnosis original de M. fisheri, son dificiles de visualizar. Debido a que ambos especimenes
(MCNC 243 y MCZ 4336) han sufrido alguna distorsidon post-mortem, especialmente en la
region orbital y rostral, cualquier caracteristica basada en proporciones no es muy
confiable. En relacidn al reborde interorbitario, éste se arquea en el holotipo de M. fisheri
pero esta dafiado y por lo tanto se desconoce si presenta la concavidad original. A su vez,
el reborde interorbitario estd roto en el espécimen referido (MCZ 4336). En el holotipo la
fenestra supratemporal es mas pequefia y "cerrada”, condicién también presente en
algunos ejemplares de caimanes actuales, vista por ejemplo en especimenes adultos de C.
latirostris (ver Capitulo Il). Los huesos palatales de MCNC 243 estdn dafiados y erosionados
medialmente y las suturas no se ven claramente. La apariciéon de una "fenestra” en el lugar
donde el vémer habria estado expuesto en el holotipo, da lugar a una interpretacién

ambigua de esta sinapomorfia de M. niger.

A pesar de las similitudes morfolégicas y la cercania en el morfoespacio con C. latirostris,
MCNC 243 puede estar mas cercanamente emparentado al género Melanosuchus, como
fue propuesto originalmente por Medina (1976), por varias razones. Dentro del
morfoespacio, la mayoria de los especimenes de C. latirostris cercanos a MCNC 243 son
individuos principalmente juveniles, los cuales son significativamente mas pequefios (16-
68% del tamafio del centroide de MCNC 243). Por tanto, las similitudes morfolégicas entre

MCNC 243 y C. latirostris se basan en caracteres juveniles principalmente, incluyendo las
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Orbitas relativamente largas y un rostro moderadamente ancho. Durante la ontogenia, sin
embargo, las érbitas de C. latirostris se reducen y el hocico se vuelve ancho (ver Capitulo Il),
representando un extremo dentro de los cocodrilos actuales (Mook, 1921; Kalin, 1933; Bona
y Desojo, 2011; Fig. Ill 9A). Ademds, MCNC 243 difiere de C. latirostris por tener érbitas
ovales (Fig. Ill 9B) y un margen orbital del yugal suavemente curvado (Fig. Ill 9E). En C.
latirostris las érbitas son bastante redondeadas (Fig. Ill 9A) y la mitad posterior del margen
orbital del yugal tiene una especie de proyeccion dorsal subtriangular (Fig. Ill 9D). En
contraste, los individuos cercanos de M. niger en el morfoespacio son aproximadamente
del mismo tamano o mas grandes que MCNC 243 (87-245% del tamano del centroide de
MCNC 243). Al igual que los especimenes de M. niger del mismo tamafio, MCNC 243 tiene
Orbitas ovales y alargadas (Fig. Ill 9B) y similares proporciones del rostro. Las orbitas
alargadas son una caracteristica de M. niger y representan otro extremo dentro de los
cocodrilos actuales (Mook, 1921; Kalin, 1933; Fig. Ill 9C). Ademas, el margen orbitario del
yugal de MCNC 243 y M. niger se asemeja en carecer la proyeccion dorsal subtriangular

presente en C. latirostris (Figs. 11l 9E, F).

Comparando el material referido MCZ 4336 con otros caimaninos nedgenos, éste tiene
la misma morfologia general, contorno, proporciones y ornamentacion que el craneo de
Globidentosuchus brachyrostris Scheyer et al., 2013 (Figs. Ill 2C y D). Algunos caracteres
diagndsticos de M. fisheri, tales como "craneo mas robusto; hocico mas bajo y pesado;
crestas antorbitales en el hocico débiles en lugar de fuertes" (Medina, 1976: 2) se basan en
este material referido y encajan con la descripcidon de G. brachyrostris. Al igual que esta
ultima especie mencionada, el ejemplar MCZ 4336 es un caimanino relativamente pequeno
con un craneo (y rostro) corto y ancho en forma de U, mandibulas bajas y robustas, crestas
antorbitales suaves, reborde interorbitario ausente, frontal sin proceso anterior que
articula anteriormente mediante una sutura en forma de V con los prefrontales,
prefrontales de forma rectangular que se encuentran en la linea media, supraoccipital bien
expuesto en el techo craneano excluyendo al parietal del borde posterior de la tabla
craneana (mas expuesto en comparacion con MCNC 243), dientes mandibulares posteriores

subesféricos o globulares (hay al menos dos dientes globulares conservados en la
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mandibula derecha del espécimen MCZ 4336), borde superior de la pendiente coronoidea
casi horizontal, y el borde de la érbita al ras con la superficie del craneo (Fig. lll 2). Ademas,
la configuracion &sea del techo craneano de MCZ 4336 es muy similar a la de
Globidentosuchus. Finalmente, la mandibula no se conserva en el holotipo de M. fisheri,
pero la morfologia de ambos fragmentos posteriores de ambas hemimandibulas del
material referido, junto con la fenestra mandibular externa y los robustos dientes
mandibulares conservados, también se asemejan a los de Globidentosuchus (ver también
Scheyer y Delfino, 2016). De igual forma, tanto en G. brachyrostris como en el espécimen
MCZ 4336, la fenestra mandibular es larga y probablemente baja, pero dada la distorsién
del material, la fenestra podria haber sido mds alta durante la vida. En base a todos estos
caracteres, que forman parte de la diagnosis de G. brachyrostris y son Unicos Unicos de este

género, se refiere MCZ 4336 a G. brachyrostris.

Si MCNC 243 puede ser asignado al género Melanosuchus surge la siguiente pregunta:
ieste pertenece a M. niger o representa una especie distinta, M. fisheri?
Desafortunadamente, debido a su mala preservacidn, no hay caracteres diagndsticos que
justifiquen alguno de estos estamentos. La mayoria de los caracteres diagndsticos de M.
fisheri se basan en el espécimen referido (MCZ 4336; Medina, 1976), el que actualmente
pertenece a Globidentosuchus brachyrostris (Bona et al., 2017). En ausencia de caracteres
morfoldgicos discretos que permitan una conclusion taxondmica final, es mas apropiado
considerar a MCNC 243 como M. niger, Melanosuchus cf. niger o incluso Melanosuchus sp.
Los analisis morfométricos revelan que MCNC 243 se situa en el margen del morfoespacio
de Melanosuchus niger y tiene una morfologia robusta para su tamafio (ver también AMU-
CURS-234; Scheyer y Delfino, 2016). Por lo tanto, tratando la robustez como una
caracteristica craneana posible y extrema para M. niger, MCNC 243 todavia podria asignarse

a la especie actual.
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l1l.6.Conclusiones

De acuerdo con la evidencia morfoldgica discutida, se considera que M. fisheri no es una
especie vdlida. Se asigna el espécimen MCZ 4336 a Globidentosuchus brachyrostris. El
presente estudio revela ademds que el holotipo de M. fisheri se asemeja mas a M. niger que
otras especies de caimaninos, no solo respecto a la forma craneana general sino también a
caracteristicas morfoldgicas discretas. Esta evidencia apoya las hipdtesis de que M. fisheri
debe ser M. niger (sinénimo junior), Melanosuchus cf. niger o incluso Melanosuchus sp., y

propone que Melanosuchus esta registrado en América del Sur desde el Mioceno tardio.

Por otro lado, el registro fésil y las calibraciones moleculares revelan que el antecesor de
Melanosuchus y Caiman ya estaba presente en el Mioceno tardio en Sudamérica (Oaks,
2011; Bona et al., 2014, Scheyer y Delfino, 2016). La afinidad entre MCNC 243 y C. latirostris
observada en este estudio indica una relacion cercana entre Melanosuchus y C. latirostris,
como se observa en los analisis filogenéticos basados en morfologia (ej., Brochu, 1999,
2003, 2004, 2010, 2011; Aguilera et al., 2006; Bona, 2007; Hastings et al., 2013). Si en un
futuro esta relacion se verifica mediante estudios filogenéticos basados en datos
moleculares, el género Melanosuchus deberd sinonimizarse con Caiman. Por el momento
todos los estudios moleculares favorecen la hipdtesis en la cual M. niger es la especie
hermana de todas las especies actuales de Caiman, con C. latirostris situado mas
cercanamente a la raiz del género (Poe, 1996; Hrbek et al., 2008; Oaks, 2011), sin producir

conflictos en la taxonomia actual de Caimaninae.
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En el marco de los objetivos planteados y en relacidn a las tres hipdtesis puestas a prueba

en este trabajo de tesis doctoral se concluye que:

1-En relacidn al andlisis de la morfologia del esqueleto de Caiman yacare y C. latirostris
y su variacién ontogenética (pre y posteclosional) de forma cuali y cuantitativa (01), se ha
corroborado que existe variacién morfolégica intra e interespecifica en el esqueleto de
ambas especies de caimanes (H1). A partir del estudio del esqueleto de embriones y
especimenes posteclosionados de C. yacare y C. latirostris se observd variacién no solo
dentro de cada especie, sino que se reconocieron diferencias entre ellas, y entre éstas y
otras especies de cocodrilos. Gran parte de estas diferencias morfoldgicas encontradas
entre ambas especies de Caiman y respecto a otras especies de cocodrilos deberian ser
discretizadas como caracteres morfoldgicos (hipétesis de homologia primaria) e incluidas
en analisis filogéneticos futuros, a fin de poner a prueba si son recuperadas como
sinapomorfias del género o autapomorfias de cada especie, y de este modo ser incluidas en
diagnosis mas exhaustivas para este grupo (lo cual esta en relacién al tercer objetivo de esta

tesis; ver mas abajo).

2-En relacién al estudio comparado de la variacién de la morfologia craneana entre
ambas especies de Caiman utilizando morfometria lineal y geométrica, se identificaron los
principales cambios morfoldgicos que operan entre especies y entre juveniles y adultos de
una misma especie (02; Capitulo Il). Se relacionaron estas modificaciones morfoldgicas con
cambios en la dieta ocurridos durante la ontogenia y distintas preferencias por el tipo de
habitat de cada especie. De este modo, y en base a la discusién planteada, se corrobora que
la variacién morfoldgica craneana intraespecifica presente en C. latirostris y C. yacare a lo
largo de la ontogenia se vincula con cambios en la dieta (H2). Asi, se corroboraron cambios
morfoldgicos craneanos compartidos por ambas especies que afectan zonas relacionadas
con lainsercion del musculo depresor mandibular, que actua en la apertura de las quijadas,
y musculos aductores asociados al cierre de las mismas (MAMES, MAMEM, MAMEP,
MAMP), como la tabla occipital, el paladar, el cuadrado y la barra infratemporal. Este patrén
podria relacionarse con la variacién del tipo de items alimentarios consumidos durante la

ontogenia en cocodrilos, la cual cambia de invertebrados a vertebrados
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predominantemente en la mayoria de las especies actuales. No obstante, seria interesante
realizar un estudio morfofuncional que vincule estos cambios de forma con el cambio en la
fuerza de mordida a lo largo de la ontogenia de caimanes y, de esta manera, contrastar esta
hipdtesis con mas evidencia empirica y mediante el uso de otras herramientas (como las

que ofrecen, por ejemplo, los analisis morfofuncionales).

3-Como fuera mencionado anteriormente, y en relacion a la definicion y/o redefinicion
de caracteres osteoldgicos que puedan ser utilizados en la puesta a prueba de hipétesis
previas acerca de las relaciones filogenéticas de los caimanes (03), se detectd variacidén
morfoldgica inter e intraespecifica que deberia ser planteada a modo de hipétesis de
homologia primaria y utilizadas en un analisis filogenético de los Alligatoridea a modo de
poner a prueba su importancia en la sistematica del grupo. Se considera que el resultado
del estudio de las estructuras anatémicas, y su variacion inter e intraespecifica, obtenido en
los Capitulos |y Il es fundamental para codificar correctamente estos caracteres y poner a

prueba las hipétesis filogenéticas previas (ej., monofilia del género Caiman).

4-En cuanto a los aportes de esta tesis al conocimiento de la historia evolutiva de los
alligatoridos sudamericanos, se pusieron a prueba hipétesis relacionadas con la diversidad
taxondmica de su registro fdsil a partir de un analisis morfoldgico integral de las especies
de Jacarea (extintas y actuales) (04; Capitulo Ill). Sin embargo, los resultados obtenidos en
esta tesis aun no permiten concluir acerca de la existencia de una sobrestimacién de la
diversidad taxondmica en el regsitro fésil de caimaninos, como por ejemplo de Caiman (H3).
Esto se debe principalmente a la naturaleza de su registro fésil, caracterizado por restos
extremadamente fragmentarios de craneo y algunos elementos aislados de postcraneo que
no permite incluir en este estudio (Capitulos Il y Ill) un gran niumero de especies, como C.
australis, C. gasparinae, C. tremembensis y C. lutescens. No obstante, en relacion a los
caimanes registrados en el neégeno de América del Sur aqui se considera que M. fisheri del
Mioceno tardio de Venezuela (Fm Urumaco) no es una especie vdlida. Esta especie esta
definida en base a caracteres de dos especimenes de distinta asignacion sistematica, uno
de los cuales es referido a la especie miocena Globidentosuchus brachyrostris. El estudio

aqui realizado revela que el holotipo de M. fisheri (MCNC 243) se asemeja mas a M. niger
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que a otras especies de caimaninos, no solo respecto a la forma craneana general sino
también a caracteristicas morfoldgicas discretas. Sin embargo, esta evidencia apoya
ambiguamente las hipdtesis que M. fisheri debe ser considerado M. niger (sinébnimo junior),
Melanosuchus cf. niger o incluso Melanosuchus sp. En el caso de ser M. fisheri un sindbnimo
de M. niger, la diversidad especifica de caimaninos estaria sobreestimada. No obstante, se
corrobora que el género Melanosuchus ya se registra en el Nedgeno de América del Sur,
hecho que coincide con calibraciones moleculares propuestas para la dicotomia
Melanosuchus-Caiman, ya que estos taxones estan presentes en el Mioceno tardio en este
continente. La afinidad entre MCNC 243 y C. latirostris observada en este estudio indica una
relaciéon cercana entre Melanosuchus y C. latirostris, tal como se observa en los anélisis
filogenéticos basados en morfologia y no deberia descartarse en un futuro la sinonimia

entre Melanosuchus y Caiman.

5-Finalmente, a modo complementario a los objetivos originales propuestos, en esta
tesis, se ha desarrollado una comparacion metodoldgica de los distintos métodos
morfométricos utilizados, resultando la morfometria geométrica en tres dimensiones la

mejor herramienta para este caso particular de estudio.

De la presente tesis doctoral surgieron varios interrogantes, los cuales instauran nuevas
lineas de investigacidn para desarrollar en el futuro. Estas lineas se enmarcan dentro de

cinco grandes items y se detallan brevemente a continuacién.

1-Proponer homologias de elementos 6seos/cartilaginosos observados en la ontogenia

embrionaria, como por ejemplo:

-Origen y homologia de los cartilagos que se encuentran entre el pterigoides vy el

ectopterigoides y sobre el ectopterigoides.

-Presencia/ausencia de un proceso infrapolar. Presencia/ausencia del cartilago polar en

el proceso basitrabecular.

-Homologias de los elementos del aparato hiobranquial
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-Cantidad de centros del prearticular. ¢éEs una estructura que se vuelve a adquirir en

cocodrilos dentro de Pseudosuchia?
-Cantidad de centros del coronoides.
-Presencia/ausencia de un interparietal.

-Homologia de los segmentos costales y de las costillas cortas (nédulos). ¢Cual es el
segmento que se incorpora en los adultos? ¢Existe variacion en el nimero de costillas
dorsales que contactan con el esternén en individuos posteclosionales de caimanes o en
otras especies de caimaninos? ¢Hay bifurcaciones en el segmento esternal de las costillas
en individuos posteclosionados de caimanes o de otras especies de caimaninos? éTienen

estos elementos importancia en sistematica?

-Mayor estudio (ej., homologias) sobre el cartilago pequefio y circular asociado a la zona
dorsal y anterior de la costilla dorsal 1-3° presente en Caiman yacare. Seguimiento en otras

poblaciones de embriones y estudio en individuos posteclosionales.

-Estudio de la estructura de los procesos uncinados y su variacion en individuos

posteclosionales de ambas especies de caimanes. i Tienen importancia sistematica?
-Incorporacion/no incorporacién del precoracoides a la escapula.
-Destino del elemento intermedio de la serie proximal del basipodio de ambas especies.
-¢El carpiano distal | se fusiona con el elemento central del basipodio?

-éDestino del carpiano distal Il en Caiman yacare? iSe suma a la fusién del resto de los

carpianos distales IlI-V?
-¢éLa condrificacidon asociada al carpiano distal | es un prepollex?
-Presencia/ausencia de un foramen acetabular embrionario.
-Homologias del astragalo y el calcaneo.

-Mas estudios sobre la gastralia y los procesos uncinados embrionarios vy

posteclosionales. ¢ Importancia sistematica?
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Estudios embrionarios que incluyan estadios ontogenéticos mas tempranos serian
ideales para dilucidar estas cuestiones. A su vez, seria importante extender el estudio
ontogenético embrionario de la morfologia del esqueleto y su variacién a otras poblaciones
de Caiman y a otras especies de cocodrilos, para ahondar en los conocimientos adquiridos
e incrementar aquellos que se desconocen. En relacién a esto, se podria generar una base
de conocimiento embrionario que pueda ser incorporado en matrices morfolégicas de
Alligatoridae que prueben las hipdtesis filogenéticas entre sus especies y asi contribuir con
el conocimiento de su historia evolutiva. A su vez, la obtencién de material postcraneano
de formas posteclosionales de Caiman (series ontogenéticas preferentemente) seria ideal
para ampliar la base de datos morfoldgica alcanzada hasta el momento y estudiar su

variacion.

2-Incluir la variacién observada a modo de caracteres discretos en matrices morfoldgicas
(por ej., Salas Gismondi et al., 2015) y poner a prueba su homologia e importancia en

sistematica de caimanes.

3-Realizar estudios de disparidad morfolégica presente en Caimaninae mediante MG,
utilizando la base de datos aqui elaborada e incluyendo nuevos ejemplares de caimaninos

extintos sudamericanos recientemente disponibles (ej., Salas Gismondi et al., 2015).

4-Realizar un estudio de MG sobre el crdneo embrionario (comparando con los
resultados obtenidos de la ontogenia posteclosional en esta tesis), material postcraneano y

mandibula.

5-Realizar estudios morfofuncionales utilizando la informacién obtenida en relacién a la
variacion morfolégica detectada a lo largo de la ontogenia posteclosional en Caiman y sus

habitos alimenticios.
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