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RESUMEN

La Familia Procyonidae (Mammalia, Carnivora) constituye un pequefio grupo
de mamiferos placentarios que habita actualmente en las Américas, presentando
una mayor diversidad en América Central y el norte de América del Sur. Pertenecen
al Orden Carnivora, pero ninguno de ellos presenta habitos estrictamente
carnivoros, sino que son frugivoros, omnivoros y algunos mesocarnivoros. Se
caracterizan por tener pelaje denso, orejas redondeadas, cola larga, pueden ser
plantigrados o semiplantigrados, el rostro puede ser corto (Bassaricyon y Potos) o
alargado (Bassariscus, Procyon, Nasua y Nasuella). Todas las especies son capaces de
trepar a los arboles y algunas los habitan en forma permanente (arboricolas) o bien
semipermanente (semiarbodreas).

La familia estd compuesta en la actualidad por seis géneros: Procyon, Nasua,
Bassariscus, Bassaricyon, Potos y Nasuella. De ellos, Procyon y Nasua tienen una
distribucién disyunta en América del Norte y del Sur y Bassariscus se encuentra
Unicamente en América del Norte.

Los procidnidos aparecen en el registro fosil por primera vez en el Oligoceno
Tardio de Francia. Posteriormente se encuentran en el Mioceno Temprano de
América del Norte. En América del Sur ingresan en dos oleadas migratorias. La
primera se registra en el Mioceno Tardio, en el evento denominado proto GIBA
(Gran Intercambio Bidtico Americano) previo a la formacién del Istmo de Panamaj,
e incluye a los géneros tCyonasua y +Chapalmalania La segunda oleada migratoria
ocurre en el Pleistoceno Tardio-Holoceno y registra a los taxones sudamericanos
actuales Procyon y Nasua, mientras que Potos, Nasuella y Bassaricyon no tienen
registro f6sil y se considera que han ingresado en tiempos histéricos.

El objetivo principal de la Tesis es estudiar la morfologia craneana,
endocraneana y encefalica de Procyonidae vivientes y fosiles de América del Sur, a
fin de identificar caracteres morfologicos craneanos y encefalicos que
eventualmente puedan correlacionarse con habitos locomotores y otros
requerimientos ecologicos de las especies actuales y que puedan inferirse en los
taxones fosiles. Los objetivos especificos son: 1-Analizar de manera cuali y
cuantitativa el craneo, endocraneo (a través de moldes y/o reconstrucciones 3D) y

encéfalo de Procyon, Nasua, Nasuella, Potos y Bassaricyon, a fin de identificar
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caracteres morfoldgicos craneanos y encefdlicos que se correlacionen con habitos
locomotores en las formas vivientes. 2-Analizar de manera cuali y cuantitativa el
craneo y endocraneo (a través de moldes y/o reconstrucciones 3D) de prociénidos
fésiles, principalmente de fCyonasua y fChapalmalania, y realizar un analisis
anatémico y neuromorfolégico comparado con procidnidos actuales. 3-Mediante la
informacion obtenida inferir los habitos locomotores y otros requerimientos
ecologicos de los procionidos fésiles, en particular los del género fCyonasua. 4-
Analizar las probables implicancias paleoautoecoldgicas y paleoambientales de los
habitos locomotores inferidos para los taxones fésiles estudiados.

En este trabajo de tesis se estudi6 la anatomia craneana, endocraneana y
encefalica de los procidnidos vivientes y fdsiles sudamericanos. Se reconstruyeron
un total de 16 craneos y moldes endocraneanos digitales a partir de tomografias
axiales computarizadas (TAC), mediante el uso del software Mimics v 10.01. Se
incluyeron a todos los géneros vivientes de Procyonidae (Bassariscus, Bassaricyon,
Nasua, Nasuella, Potos 'y Procyon), asi como los fosiles sudamericanos (+Cyonasua y
tChapalamalania). Para complementar este material, se recurri6 a los registros
fotograficos del encéfalo de seis especies de prociénidos, pertenecientes a Brain
Collection de la Universidad de Wisconsin. Ademads, se estudi6 un molde
endocraneano natural parcialmente expuesto de +Cyonasua.

Para los estudios cualitativos se realizaron las descripciones detalladas y las
comparaciones, de los rasgos morfologicos de los craneos, moldes endocraneanos y
encéfalos.

Para los estudios cuantitativos se obtuvieron los valores de cociente de
encefalizacion (CE) segun las ecuaciones de Jerison (1973), Eisenberg (1981) y
Martin (1981). Para su obtenciéon fue necesario calcular los valores de masa
corporal, mediante las ecuaciones predictivas esqueletales craneanas propuestas
por Van Valkenburgh (1990) para carnivoros y los volimenes de los moldes
endocraneanos digitales, mediante el software de reconstruccion tridimensional.

A partir de los resultados obtenidos, y los andlisis realizados, las conclusiones
mas relevantes de esta Tesis Doctoral son:

-Los Procyonidae tienen una combinaciéon propia de caracteristicas

morfologicas en el molde endocraneano.
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-El patrén de surcos neocorticales de +Cyonasua es complejo, con un gran
desarrollo del area sensitiva somatica primaria, especialmente de la region
vinculada a la sensibilidad del rostro.

-La morfologia de la regién poscruciada o sigmoidea de +Cyonasua es Unica
entre los procionidos.

-La morfologia del craneo de tCyonasua es tunica entre los prociénidos,
presentando caracteristicas propias y compartidas con los Procyoninae y Potosinae.

-Las caracteristicas craneanas generales de +Cyonasuay tChapalmalania son:
rostro corto, paladar duro ensanchado lateralmente, crestas sagital y nucal
desarrolladas, ldmina horizontal del palatino extendido caudalmente respecto al
ultimo molar, lamina vertical del palatino ensanchada y fosa mandibular expandida
lateralmente.

-Las caracteristicas del craneo de fCyonasua y tChapalmalania, permiten
inferir un claro desarrollo de la musculatura masticatoria y cervical.

-La masa corporal estimada para fCyonasua, de aproximadamente 16 kg y
para fChapalmalania entre 115 kg y 126 kg, es coherente respecto a estudios
previos.

-Se obtuvo la primera estimaciéon de volumen endocraneano obtenido para
fCyonasua con un valor de 75 mm3.

-Se obtuvo el primer calculo de cocientes de encefalizacién (CE) para
fCyonasua cuyos valores varian segtn la ecuacion utilizada para el calculo de la masa
corporal de Van Valkenburgh (1990).

- La media del cociente de encefalizacion de Cyonasua (0,88), es algo menor
si se lo compara con la media estimada para los prociénidos vivientes (1,2) y es algo

mayor respecto a la media de carnivoros euterios contemporaneos (0,78).
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SUMMARY

The family Procyonidae (Mammalia, Carnivora) constitutes a small group of
placental mammals inhabiting the Americas; the greater diversity is found in Central
America and northern South America. They belong to Order Carnivora, but none of
them shows strictly carnivore habits; they are primarily frugivores, omnivores and
some of them are mesocarnivores. They are characterized by dense fur, rounded ears,
and long tail. They can be plantigrades o semiplantigrades, and the snout can be short
(Bassaricyon and Potos) or long (Bassariscus, Procyon, Nasua and Nasuella). All the
species can climb trees and are classified as arboreal or semiarboreal.

The family comprises six genera: Procyon, Nasua, Bassariscus, Bassaricyon,
Potos and Nasuella. Procyon and Nasua are disjunctly distributed in North and South
America, and Bassariscus is only found in North America.

Procyonids appear for the first time in the fossil record in the late Oligocene of
France. Posteriorly, they can be found in the early Miocene of North America. There
are two migratory events recorded in South America. The first one occurred in the late
Miocene. It is known as proto-GABI (Great American Biotic Interchange) before the full
emergence of Panama Isthmus and involved tCyonasua and tChapalmalania. The
second migratory event would have occurred in the early Pleistocene-Holocene,
including south american taxa Procyon and Nasua. In contrast, Potos, Nasuella and
Bassaricyon do not have fossil records, and it is considered that they migrated in
historical times.

The main goal of this doctoral thesis is to study the cranial, endocranial and
encephalic morphology of living and fossil South American Procyonids to identify
cranial and encephalic morphological features, which can be correlated with
locomotor habits and other ecological requirements of living species, which can be
inferred in fossil taxa. The specific goals are: 1- Perform a quali-quantitative analysis
of the skull, endocranium (through endocast and/or 3D reconstructions) and brain of
Procyon, Nasua, Nasuella, Potos and Bassaricyon to identify morphological features
which can be correlated with locomotor habits and other ecological requirements in
living species. 2-perform a quali-quantitative analysis of the skull and endocranium
(through endocast and/or 3D reconstructions) of fossils procyonids, specially

tCyonasua and +tChapalmalania, and perform an anatomical and neuro
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morphological analysis to compare 3- Through the information obtained, infer the
locomotor habits and other ecological requirements of fossil procyonids, particularly
those of the genus tCyonasua. 4-Analyze the paleoautoecologic and
paleoenvironmental implications of locomotor habits inferred by fossil taxa.

This Thesis work studied the cranial, endocranial and encephalic anatomy of
living and south american fossils procyonids. A total of 16 skulls and endocranial casts
were reconstructed from computer axial tomography (CAT) using Mimics v 10.01
software. All living Procyonidae genera (Bassariscus, Bassaricyon, Nasua, Nasuella,
Potos and Procyon) and south american fossils (+Cyonasua and +Chapalmalania)
were included. In order to complete the information, a photographic record of six
procyonids species encephalon that belongs to the Brain Collection at Wisconsin
University was appealed. In addition, a partially exposed natural endocast of
t+Cyonasua was studied.

The qualitative analysis included detailed descriptions and comparisons of
morphologic traits of skulls, endocranial casts and encephalon.

For the quantitative approach, were calculated encephalization quotient (EQ),
according to Jerison (1973), Eisenberg (1981) and Martin (1981). It was necessary to
calculate body mass using cranial skeletal predictive equations by Van Valkenburgh
(1990) and digital endocranial volume using 3D reconstruction software.

Based on the results obtained, the most relevant conclusions of this doctoral
dissertation are as follows:

-Procyonidae has a unique combination of morphological traits in the endocranial
casts.

-The neocortical sulcus pattern of +Cyonasua is complex, with a large development of
the surface of the primary somatic sensory area, especially the region related to face
sensitivity.

-The morphology of the sigmoid or poscruciate region of tCyonasua is unique among
procyonids.

-The cranial morphology of tCyonasua is unique among procyonids. It has its own
characteristics and those shared with Procyoninae and Potosinae.

-General cranial features of tCyonasua and tChapalmalania are: short rostrum,

lateral widening hard palate, well-developed sagittal and nuchal crests, horizontal
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lamina of palatine caudally expanded with respect to last molar, expanded
perpendicular lamina of palatine and laterally expanded mandibular fossa.
-tCyonasua and tChapalmalania cranial features show good masticatory and cervical
musculature development.

-Estimated body mass of tCyonasua is about 16 kg, and for tChapalamalania is
between 115 kg and 126 kg, which is coherent with previous studies.

-The first estimate of endocranial volume was obtained for +Cyonasua with a value of
75 mm3.

-The first estimate of encephalization quotient (EQ) was obtained for tCyonasua,
whose values vary according to the body mass equation used by Van Valkenburgh
(1990).

-The mean encephalization quotient for +Cyonasua (0.88) is lower if it compares with
the estimated mean for living procyonids (1.2) and is slightly higher with the estimated

mean for contemporary eutherians carnivores (0.78).
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I. INTRODUCCION

I.1. Procyonidae actuales y fosiles: aspectos generales

La Familia Procyonidae es un pequefio grupo de mamiferos placentarios que
habita actualmente en las Américas, presenta una mayor diversidad en América
Central y en el norte de América del Sur. Es el primer taxén de estirpe holartica que
ingresé a América del Sur desde América del Norte previo a la formacién del Istmo
de Panama (Woodburne et al., 2006; Soibelzon y Prevosti, 2007 y 2012; Forasiepi
etal,2014).

La Familia estd compuesta por seis géneros con representantes actuales:
Procyon, Nasua, Bassariscus, Bassaricyon, Potos y Nasuella. De ellos, Procyon y Nasua
tienen una distribucion disyunta en América del Norte y del Sur y Bassariscus se

encuentra unicamente en América del Norte (Glatson, 1994).

En este trabajo se estudian los moldes endocraneanos y neurocraneos de las
especies de procionidos fésiles de América del Sur y se los comparan con los de los
géneros vivientes. El proposito es identificar aspectos morfoldgicos craneanos y
encefalicos que puedan correlacionarse con requerimientos ecologicos de las

especies actuales y asi hacer inferencias en los taxones fosiles.

I.1.1. Orden Carnivora

El orden Carnivora (Mammalia, Eutheria) es un grupo natural o monofilético
muy diverso que incluye especies terrestres, acuaticas y semiacuaticas. Una de las
sinapomorfias del grupo es la presencia de dos dientes yugales modificados que
forman la “cuchilla carnicera” (“carnassials”). El cuarto premolar superior y el
primer molar inferior presentan crestas mesio-distales que actiian como tijeras para
cortar la carne (Van Valkenburgh, 1989). Los carnivoros presentan una gran
diversidad morfologica, de masa corporal, de tipos de locomocidn y de habitats. Su

distribucién es cosmopolita.

El Orden Carnivora comprende aproximadamente 270 especies vivientes,

que han sido subdivididas en dos clados, Caniformia y Feliformia (Flynn y Galiano,
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1982; Wozencraft, 1989 y 2005; Wyss y Flynn, 1993; Agnarsson et al, 2010;
Niakatura y Bininda-Emonds, 2012). Los Caniformia incluyen a las familias Canidae,
Ursidae, Procyonidae, Ailuridae, Mustelidae, Mephitidae, Otariidae, Odobenidae, y
Phocidae, mientras que los Feliformia comprenden las familias Felidae, Viverridae,
Eupleridae, Nandiinidae, Prionodontidae, Herpestidae y Hyaenidae (Yu et al., 2004;
Nyakatura y Bininda-Emonds, 2010).

Los representantes del clado son primariamente carnivoros, aunque algunos
de sus miembros han adquirido secundariamente habitos omnivoros (e.g.
Procyonidae, Ursidae), hasta estrictamente herbivoros (eg. Ailuropoda
melanoleuca, Ursidae). Estas especializaciones se manifiestan en la morfologia

dentaria y craneana (Prevosti y Forasiepi, 2018).

El origen del orden Carnivora se remonta al Paleoceno Temprano (66-61 Ma)
en América del Norte. En el Paleoceno Tardio (59-56 Ma) se registran en Asia. En
Africa aparecen a partir del Oligoceno Tardio (28-23 Ma). En América del Sur se

encuentran a partir del Mioceno Tardio (7,3-5,2 Ma) (Prevosti y Forasiepi, 2018).

I.1.2. Familia Procyonidae

La familia Procyonidae Gray (1825), se distribuye actualmente en América

(desde Canada hasta el norte de Argentina).

Los procionidos vivientes son animales de pequefio a mediano tamafio, con
un rango de masa corporal que abarca desde 0,7 kg (e.g. Bassaricyon gabbii)
aproximadamente hasta 8,5 kg (e.g. Procyon cancrivorus). La masa corporal
estimada para los taxones fésiles supera ampliamente a la de los taxones actuales.
Segun el trabajo de tesis doctoral de Tarquini (2018) los valores obtenidos para
tCyonasua comprenden el rango 12,6 a 28,4 kg, con una media de 19,79 kg, mientras
que para los taxones afines tParahyaenodon y tTetraprothomo se obtuvo una masa
de 14,4 kg y 25,3 kg respectivamente. Para tChapalmalania se estim6 una masa

corporal de 125 y 181 kg, con una media de 153,6 kg (Prevosti y Forasiepi, 2018).
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Los géneros vivientes son omnivoros y su denticion es hipocarnivora (Koepfli
etal, 2007). La mayoria tienen habitos nocturnos o crepusculares, salvo Nasua que

es diurno (Tabla I.1).

Los prociénidos se caracterizan por tener pelaje denso, orejas redondeadas,
cola larga, pueden ser plantigrados o semiplantigrados, el rostro puede ser corto
(Bassaricyon y Potos) o alargado (Bassariscus, Procyon, Nasua y Nasuella) (Story,
1951). El patrdn de coloracidn del pelaje es diverso. Procyon, Nasua y Bassariscus
tienen cola anillada y mascara, mientras que en Bassaricyon y Potos dichas marcas

estan reducidas o bien son inexistentes (Koepfli et al., 2007).

Se han adaptado a una gran variedad de ambientes, desde los bosques
lluviosos tropicales hasta los desiertos semiaridos y el chaparral. Sin embargo, un
factor que es comun a todos es su afinidad por las zonas con cubierta arbérea. Todas
las especies son capaces de trepar a los arboles y algunas los habitan en forma
permanente (arboricolas), o bien semipermanente (semiarbéreas) (Glatson, 1994).

Se distribuyen altitudinalmente desde el nivel del mar hasta los 4250 msnm.

El registro fésil mas antiguo de la familia Procyonidae corresponde a la
especie tPseudobassaris riggsi, que data del Eoceno Tardio u Oligoceno Temprano
del yacimiento de las Fosforitas de Quercy (Francia) (Wolsan, 1996), sin embargo,
su posicién filogenética esta en debate (Wang, et. al, 2005; Sato et al, 2012). En
América del Norte los primeros registros de prociénidos se conocen para el Mioceno
Temprano (Baskin, 1998, 2004). Los analisis filogenéticos sugieren una ancestria
compartida entre los géneros de América del Norte y el taxén del Mioceno
Temprano de Europa denominado tBroiliana (Koepfli, 2007). En América del Norte
los prociénidos se diversificaron y dieron origen a varios géneros, incluidos los

vivientes.

La Familia Procyonidae tiene 14 especies vivientes (Koepfli, 2007),
distribuidas en seis géneros y es el clado hermano de los Mustelidae. Ambos taxones,
junto con las familias Ailuridae y Mephitidae se agrupan dentro de la superfamilia
Musteloidea (Delisle y Strobeck, 2005; Fulton, 2006; Nyakatura y Bininda-Emonds,
2012).
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La Familia Procyonidae ha sido subdividida segin el autor, en dos
Subfamilias Procyoninae y Potosinae (Decker y Wozencraft, 1991) o en dos Tribus
Potosini y Procyonini (Baskin, 2004). La Subfamilia Potosinae incluye dos géneros:
Potos (kinkaju) y Bassaricyon (olingos), mientras que la subfamilia Procyoninae
incluye cuatro géneros: Bassariscus (cacomixtles), Nasua (coaties), Procyon
(mapache, osito lavador) y Nasuella (coati olivaceo). Este Ultimo género es muy
similar al coati, lo que ha llevado a algunos autores a considerarlo como parte del
género Nasua (Nowak, 2005). El panda rojo (Ailurus fulgens) ha sido considerado en
ocasiones como la tercera subfamilia (Mivart, 1885; Simpson, 1945; Baskin, 1998,
2003), reconocido, actualmente, como una familia monotipica (Ailuridae) (Flynn et

al,, 2000).

La monofilia de Procyonidae no ha sido cuestionada, sin embargo, en un
estudio filogenético molecular (Agnarsson et al., 2010) los autores ubican a Potos
flavus como grupo hermano de Mephitidae, Procyonidae y Mustelidae. Segiin Ahrens
(2012) las relaciones no resueltas dentro de Musteloidea contribuyen posiblemente

al conflicto entre las filogenias moleculares y morfoldgicas en los Procyonidae.

1.1.3. Géneros de Procyonidae con representantes vivientes y fosiles
Procyonidae Gray 1825
Bassaricyon Allen 1876

Los olingos son animales de tamafio mediano a pequefio (0,7 a 2 kg) que se
distribuyen en América Central y del Sur, desde el oeste de Nicaragua, hasta el norte
de Ecuador por los Andes (Figura I.1). Habitan en los bosques tropicales
perennifolios entre los 1600 y los 2000 msnm. Son arboricolas y de habitos
nocturnos. Se alimentan de frutos, invertebrados y pequefios vertebrados. Este
género ha sido poco estudiado debido a que es facilmente confundido con el kinkaju
(Potos flavus) (Glatson, 1994; Helgen, 2013). Actualmente se reconocen cuatro
especies en el género: Bassaricyon gabbii, Bassaricyon alleni, Bassaricyon medius y la

especie recientemente descrita Bassaricyon neblina (Helgen, 2013).
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Bassariscus Coues 1887

Los cacomixtles se distribuyen desde el sudoeste de Estados Unidos hasta la
region central de Panama (Figura 1.2). Se encuentran en habitats diversos: bosques
riberefios, zonas rocosas, bosques siempreverde, matorrales y desiertos. Son
animales de pequefio tamafio cuya masa corporal estimada es de 1,01 kg (Jones et
al., 2009). Son solitarios y nocturnos. Acostumbran a trepar en sitios rocosos para
buscar comida o refugio, pueden rotar el autopodio casi hasta los 180° y tienen las
ufias semiretractiles (en Bassariscus astutus) (Trapp, 1972). La dieta consiste en
pequefios vertebrados, frutos e insectos, (Glatson, 1994). Se reconocen dos

especies: Bassariscus astutus y Bassariscus sumichrasti.

Potos Geoffroy Saint-Hilaire y Cuvier 1795

El kinkaju se distribuye desde México hasta Bolivia (Ford y Hoffmann, 1988)
(Figura 1.3.B). Estan especializados para la vida en la cubierta arborea: tienen cola
prensil, pueden rotar los tobillos 180° (reversion del autopodio) lo cual les permite
descender de los arboles con la cabeza orientada hacia el suelo y tienen las 6rbitas
frontalizadas (visidon estereoscopica). Habitan en bosques tropicales como por
ejemplo: bosque lluvioso, bosque seco y selvas en galerias; ocupando areas a nivel
del mar hasta por encima de los 2500 msnm. Su masa corporal es de 3 kg
aproximadamente. Se alimentan principalmente de frutos y complementan su dieta
con insectos y pequefios vertebrados. Tienen una lengua larga que puede alcanzar
los 20 cm (aproximadamente dos veces la longitud del craneo) y es extensible, la
cual utilizan para alimentarse de frutos, miel y para capturar insectos (Ford y
Hoffmann, 1988; Glatson, 1994). Son animales agiles y con gran capacidad para la
manipulacién de objetos. Generalmente son solitarios, aunque pueden encontrarse

grupos de 2 a 5 individuos. El género es monoespecifico, con la especie Potos flavus.

Procyon Storr 1780

Tiene la distribucién mas amplia de los prociénidos y se encuentra desde
Canada hasta Argentina (Figuras 1.4.A y 1.4.B). El mapache (Procyon lotor) ha sido
introducido para la explotacidén de la piel en algunos paises como Francia, Alemania

y Rusia, ciertos individuos han escapado del cautiverio llegando a considerarse en
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ciertos casos como una especie invasora. El género se encuentra en gran variedad
de ambientes incluyendo pantanos, bosques, manglares, selvas, marismas e incluso
en zonas urbanas. Son omnivoros, nocturnos y mayormente solitarios (Arznov,
2013). La masa corporal se estima entre los 3,1 y los 7,7 kg. Para la bisqueda del
alimento utilizan el tacto de las manos. El nimero de especies es variable segtin el
autor debido a que se discute si algunas formas insulares son especies o subespecies.
Actualmente, se aceptan con mayor consenso tres especies Procyon lotor, Procyon

cancrivorus y Procyon pigmaeus y varios taxones infraespecificos (Roskov et al.,

2019).

N u

La especie Procyon cancrivorus también conocida como “aguara popé”, “osito
lavador”, “mayuato” y “mdo-pelada”, se distribuye desde Costa Rica hasta la mitad
norte de Argentina. Su presencia esta confirmada para las provincias de Catamarca,
Chaco, Cérdoba, Corrientes, Entre Rios, Formosa, Jujuy, Misiones, Salta, Santa Fe,
Santiago del Estero, Tucuman y norte de Buenos Aires, abarcando las ecorregiones
de las Yungas, Chaco Seco, Chaco Humedo, Selva Paranense, Esteros del Ibera,

Campos y Malezales, Delta e Islas del Parang, Espinal y Monte de Sierras y Bolsones

(Cirignoli y Varela, 2019).
Nasua Storr 1780

Los coaties, se distribuyen desde el sur de Estados Unidos hasta el norte de
Argentina (Figuras [.4.C y 1.4.D). Se encuentran en bosques tropicales, bosques en
galeria, chaco, cerrado y matorrales secos. Tienen una masa corporal entre 2y 7 kg.
Sus habitos son diurnos (Glatson, 1994). Las hembras y sus crias viven en grupos de
hasta 30 individuos, mientras que los machos son solitarios (Emmons, 1990;
Gompper y Decker, 1998). Su dieta es omnivora, se alimentan de frutas,
invertebrados y pequefos vertebrados. Utilizan para la busqueda de su alimento el
hocico largo y las ufias bien desarrolladas. El género tiene dos especies: Nasua narica

y Nasua nasua.

La especie Nasua nasua se encuentra en Argentina, en las provincias de
Chaco, Formosa, Jujuy, Misiones, Santa Fe y Corrientes, corresponde a las
ecorregiones de Chaco Himedo, Monte de Llanuras y Mesetas, Selva Paranense y las

Yungas (Diaz y Lucherini, 2006; Carnevariy Vaccaro, 2007).

7



TOMO I CAPITULO I M.G. Vilchez Barral

Nasuella Hollister 1915

Tiene la distribucién mas reducida de los procionidos, se encuentra en la
Cordillera de los Andes en Ecuador, Colombia y Venezuela (Figura [.3.A). Poco se
conoce de su biologia. Viven en ambientes montafiosos desde los 1350 msnm hasta
los 4250 msnm (Helgen, 2009). Su tamafo es pequefio (1,34 kg). Son basicamente
insectivoros y frugivoros, aunque ocasionalmente se alimentan de pequefos

vertebrados.

El género ha sido considerado histéricamente como monoespecifico con la
especie Nasuella olivacea (cusumbo andino). Recientemente, estudios morfolégicos
y moleculares publicados por Helgen y colaboradores (Helgen et al, 2009)
reconocen dos especies con una distribucién alopatrica: Nasuella olivacea, en
Colombia y Ecuador, al oeste de los Andes y Nasuella meridensis (Thomas, 1901),

hacia el este de la cadena montafiosa y endémica de Venezuela.
Registros fosiles de Procyonidae con representantes vivientes

Hasta el momento no se han publicado restos fésiles de la subfamilia
Potosinae. Se supone que este linaje divergié del stem group en el Mioceno

Temprano (Baskin, 2003).

Los géneros vivientes de la subfamilia Procyoninae, tienen en su mayoria

representantes fosiles, salvo Nasuella.

Bassariscus aparece por primera vez en el Mioceno Medio en Lower Snake

Creek Fauna, Nevada, Estados Unidos (Baskin, 1989, 2004).

El género Nasua tiene escasos registros para América del Norte y aparece por
primera vez en el limite Plioceno-Pleistoceno (Blancan North American Land
Mammal Age, NALMA) (Baskin, 1982; Gilmore, 2013). Para América del Sur se
registra por primera vez en el Pleistoceno Tardio de Minas Gerais y Bahia, Brasil
(Rodrigues et al., 2014). Ademas, hay un registro dudoso para el “Ensenadense”

(Pleistoceno Temprano?) de Tarija, Bolivia (Berta y Marshall, 1978).
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El primer registro dudoso para el género Procyon en América del Norte data
del Hemphiliano (NALMA, Mioceno Tardio-Plioceno Temprano) de la Formacion
Edén, California, Estados Unidos (Baskin, 1982; Gilmore, 2013). El género aparece
en el limite Plioceno-Pleistoceno (Blancan, NALMA) en los estados de Washington,
Kansas, Texas, Arizona y Florida, en Estados Unidos (Gilmore, 2013). El primer
registro de Procyon cancrivorus en América del Sur data del Pleistoceno Tardio
(Lujanense) y corresponde a un molar hallado a orillas del Rio Bermejo en las
cercanias de Villa Escobar, Formosa, Argentina (Soibelzon et al., 2010). En Brasil hay
registros para Pleistoceno Tardio de Tocantins (Rodriguez et al, 2013; Rodrigues et
al, 2014), Pleistoceno Tardio-Holoceno de Minas Gerais (Paula Couto, 1970) y Bahia
(Cartelle, 1999). En Bolivia los registros datan del Pleistoceno Tardio de Tarija
(Berta y Marshall, 1978; Soibelzon y Prevosti, 2007; Rodriguez et al, 2013).
También se encontraron restos en yacimientos arqueoldgicos de Ecuador (Stahl,

2003) y Argentina (Ramirez et al, 2015).

1.1.4. El Gran Intercambio Bidtico Americano y la Familia Procyonidae

La ruptura del continente de Gondwana durante el Cretacico Medio y su
separacion de Antartida en el Oligoceno Tardio (Weir et al, 2009), tuvo como
consecuencia el aislamiento de América del Sur durante gran parte del Cenozoico.
Esto permitid el desarrollo de comunidades faunisticas Unicas. Entre los mamiferos
se encontraban marsupiales, xenartros, notoungulados, litopternos, astrapoterios,
primates del Nuevo Mundo y roedores caviomorfos. Por otro lado, el nicho de los
carnivoros estuvo representado por cocodrilos, serpientes de gran tamafio
(tMadtsoiidae), aves del terror (tPhorusrhacidae) y metaterios (fSparassodonta)

(Forasiepi et al, 2007; Prevosti et al,, 2013).

Esta ampliamente aceptado que el Istmo de Panama3, termin6 de conformarse
hace alrededor de 2,8 millones de afios (0’Dea et al, 2016), sin embargo, su historia
geodindmica comenz6 mucho antes. La conexién como un puente continuo favorecié
el intercambio de fauna y flora terrestre (Gran Intercambio Bidtico Americano)
entre las Américas, asi como el aislamiento de la vida marina entre los océanos

Pacifico y Atlantico.
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El Gran Intercambio Bidtico Americano (Figura 1.5) (GIBA; o GABI por sus
siglas en inglés “Great American Biotic Interchange”) tuvo una profunda influencia
en la composicidn y evolucion de las biotas de América del Sur, reflejandose este
hecho en la actualidad con mas de la mitad de las especies de mamiferos

sudamericanos de abolengo norteamericano.

El registro mas antiguo de mamiferos de estirpe holartica en América del Sur,
corresponde a tCyonasua (Huayqueriense, Mioceno Tardio) (Soibelzon y Prevosti,
2007; 2012; Prevosti y Soibelzon, 2012; Cione et al. 2015), que arribé en un evento
de dispersién previo a la formacion del Istmo de Panama como corredor continuo
denominado Proto-GABI (sensu Cione et al., 2015). A estos precursores se les

denomino “nuevos saltadores de islas” (Simpson, 1950) o “heraldos” (Webb, 1985).

Woodburne (2010) dividié al GABI en cuatro unidades (GABI 1 a 4). En este
trabajo solo se hara referencia a los primeros registros de familias de carnivoros
placentarios representados en cada etapa. En el GABI 1 el Istmo de Panama ya estaba
conformado como un puente de tierra permanente (Vorohuense, Plioceno Tardio-
Pleistoceno Temprano) permitiendo el ingreso de los canidos y mustélidos. E1 GABI
2 se registra en el Pleistoceno Temprano (Ensenadense) con un aumento
significativo en la diversidad de carnivoros: drsidos, félidos, mefitidos, lutrinos y
grandes canidos (Soibelzon y Prevosti, 2012). El GABI 3 esta representado en
depdsitos del Bonaerense (Pleistoceno Medio). El GABI 4 comienza durante el
Lujanense (Pleistoceno Tardio-Holoceno Temprano) y continda en la actualidad con

los primeros registros de Procyon y Nasua.

El ingreso de los prociénidos en América del Sur se produjo en dos pulsos
migratorios (Patterson y Pascual, 1968; Webb, 1985; Soibelzon y Prevosti, 2007,
2012; Soibelzon, 2011; Forasiepi et al. 2014) (Figura 1.6). El primero durante el
Proto GABI (antes de la formacién del Istmo de Panamad) y el segundo durante el
GABI 4 (una vez completo el puente terrestre). Desde la extinciéon de la dltima
especie de tCyonasua (tCyonasua merianii) en el Pleistoceno Temprano, hasta el
primer registro de Procyon (Procyon cancrivorus) en el Pleistoceno Tardio
(Lujanense), se sugiere que los prociénidos habrian estado ausentes cerca de 900

Ka en los ecosistemas sudamericanos (Soibelzon, 2011).
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Algunos autores (Simpson, 1950; Patterson y Pascual, 1972) propusieron
que los primeros procionidos en llegar a América del Sur compitieron con
carnivoros nativos (fSparassodonta, Metatheria) hasta su extincion. Otros estudios
(Marshall, 1977; Forasiepi et al, 2007) proponen que las poblaciones de
tSparassodonta estaban en retroceso previo a lallegada de los prociénidos. Ademas,
sugieren que ocupaban nichos ecoldgicos distintos. Los tSparassondonta eran
hipercarnivoros, de gran tamafio, mientras que los procionidos eran omnivoros. De
esta manera se habria evitado el supuesto desplazamiento competitivo (Soibelzon,

2011, Prevosti y Forasiepi, 2018; Engelman y Croft, 2019).

1.1.5. Géneros de Procyonidae extinguidos en América del Sur: “Grupo
{Cyonasua”

Historicamente fueron descriptos seis géneros de procidnidos fdsiles
distribuidos en América del Sur: +Cyonasua Ameghino, tOligoburnis Burmeister,
tAmphinasua Moreno y Mercerat, tPachynasua Rovereto, fBrachynasua Ameghino
y Kraglievich, tChapalmalania Ameghino, de los cuales solo los géneros tCyonasua y

fChapalmalania son actualmente considerados validos (Soibelzon, 2011).

El género fCyonasua agrupa diez especies: +Cyonasua argentina Ameghino,
tCyonasua brevirostris (Moreno y Mercerat), fCyonasua longirostris (Rovereto),
fCyonasua pascuali Linares, tCyonasua groeberi Kraglievich y Reig, tCyonasua
lutaria (Cabrera), tCyonasua clausa (Ameghino), tCyonasua robusta, tCyonasua
argentinus (Burmeister) y fCyonasua meranii (Ameghino y Kraglievich).
fChapalmalania incluye a dos especies, fChapalmalania ortognatha Ameghino y

tChapalmalania altaefrontis Kraglievich y Ameghino.

fCyonasua y tChapalmalania se agrupan en el clado monofilético llamado
“Grupo fCyonasua” (Patterson y Pascual, 1972; Baskin, 2004), cuyas especies se
caracterizan por presentar rostro corto, mandibula alta, I3 expandido, P4 triangular
con hipocono ausente, parastilo reducido a ausente, metacono reducido, y M1y M2

con hipocono reducido o ausente (Baskin, 2004; Forasiepi et al, 2014).

Las especies del “Grupo tCyonasua” difieren en el tamafio corporal. Los

especimenes de fCyonasua son generalmente, entre un 30% y un 50 % mas
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pequefios que los de fChapalmalania (Forasiepi et al, 2014). La masa corporal
estimada a partir de medidas craneodentales para fCyonasua esta en un rango de 3
a 13 kg y para fChapalmalania de ~25 kg (Soibelzon y Prevosti, 2007). Tarquini et
al. (2017) realizaron estimaciones de masa corporal de fCyonasua a partir de
medidas del poscraneo, obteniendo un rango de valores entre 12,63 kg y 28,45 kg
(con una media aproximada de 19,53 kg), es decir el doble de masa que el prociénido
viviente de mayor tamafio (Procyon cancrivorus). Para ftChapalmalania se han
realizado estimaciones de masa corporal a partir de medidas de craneo (Prevostiy
Forasiepi, 2018) obteniendo valores entre 125 y 181 kg (con una media de 153,76
kg), comparables a osos de tamafio pequefio a mediano (e.g. Ursus americanus). Sin
embargo al combinar medidas craneanas y dentarias la media de masa corporal
obtenida es menor, dando como resultado 88,13 kg (Prevosti y Forasiepi, 2018),
similar a la masa coporal obtenida para la hembras de ursidos de pequefio tamafio
(e.g. Ursus americanus). Utilizando medidas craneanas Wroe y colaboradores
estimaron la masa corporal para tChapalmania altaefrontis en 93,1 kg (Wroe et al,

2004).

En el trabajo de Tarquini (2018) que estudié el aparato locomotor de
fCyonasua, la autora concluy6é que tenia habitos terrestres generalizados, con
habilidad de agarre limitada y potencial para cavar. Sus miembros eran plantigrados
a semiplantigrados y tenian un gran desarrollo de la musculatura, posiblemente
vinculado a un mayor tamafio corporal. En términos de preferencias de sustrato y

modo locomotor seria comparable con Procyon.

La morfologia dentaria con poco desarrollo de crestas cortantes sugiere una
dieta omnivora (Soibelzon y Prevosti, 2007), sin embargo, habrian sido mas
carnivoros que los procidénidos sudamericanos vivientes (Soibelzon, 2011;
Engelman y Croft, 2019). Las especies del género tCyonasua tenian un tamafio
corporal mediano, cradneo relativamente elongado (en comparacién con
tChapalmalania), denticiéon bunodonta y gran desarrollo de las crestas cortantes, lo
que supone que habrian ocupado un nicho ecolégico similar al de Procyon (de los
Reyes etal, 2013). Chapalmalania ha sido considerado como de habitos carrofieros
y algunos autores lo han comparado con osos (Kraglievich y Olazabal, 1959). Un

estudio reciente (de los Reyes et al, 2013) sugiere que fChapalmalania tenia
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caracteristicas craneanas y dentarias que indicarian que ocupaba un nicho
omnivoro, pero con gran aptitud para el consumo de carcasas y especialmente
huesos. Se han registrado marcas de dientes asignables a +Chapalmalania en las
apofisis neurales de la region media de la columna vertebral de un gliptodonte

(tEosclerocalyptus cf. E. linneatus) (de los Reyes et al., 2013).

En Argentina se encuentra el registro mas antiguo de fCyonasua (FMNH-P
14451) correspondiente al Mioceno Tardio de la Provincia de Catamarca, y proviene
de la Formacion Andalhuala, aflorante en la localidad Puerta de Corral Quemado.
Este material forma la base de la Biozona de asociacién fCyonasua brevirostris
(Marshall y Patterson, 1981; Reguero y Candela, 2011). El género fCyonasua
también esta presente en otras Formaciones del Mioceno Tardio de [tuzaingé (Entre
Rios), Maimara (Jujuy), Epecuén (Buenos Aires) y Huayquerias (Mendoza) (Tarquini

etal.,, 2020). Véase Figura 1.6

En el Mioceno Tardio - Plioceno se registra fCyonasua clausa, junto con
tParahyaenodon argentinus Ameghino 1904 y f{Tetraprothomo argentinus

Ameghino 1908, en la Formacién Monte Hermoso (Buenos Aires). Véase Figura 1.6

El registro mas moderno corresponde a +Cyonasua meranii del Ensenadense
(Pleistoceno Temprano) de Las Toscas del Rio de La Plata (Ameghino y Kraglievich,

1925) (Soibelzon et al., 2008). Véase Figura I.6

Los registros fésiles hallados fuera de Argentina para +Cyonasua son escasos.
Se han hallado restos en Bolivia y Venezuela para el Mioceno Tardio
(Huayqueriense) (Soibelzon y Prevosti, 2007; Forasiepi et al, 2014); para el
Mioceno Tardio de Uruguay (Soibelzon et al, 2019); Mioceno Tardio de Bolivia
(Soibelzon et al, 2020); Mioceno Tardio-Plioceno Temprano de Peru (Tarquini et al,
2020) y Plioceno de Venezuela (Forasiepi et al, 2014). Recientemente se
encontraron registros de fCyonasua en depdsitos marinos costeros de la Formacién

Pisco (Per1), correspondiente al Mioceno Tardio (Tarquini et al, 2020).

fChapalmalania pudo haberse originado por especiaciéon in situ a partir de
tCyonasua (Kraglievich y Olazabal, 1959; Baskin, 2004; Forasiepi et al., 2014). El

registro mas antiguo corresponde a fChapalmalania cf. altaefrontis y proviene del
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limite Mioceno- Plioceno de la Formaciéon Aldalhuala, Puerta de Corral Quemado,
Provincia de Catamarca. fChapalmalania altaefrontis también se registra en la
Formacion Tunuydn, Provincia de Mendoza (Kraglievich y Olazabal, 1959 y Berman,
1994). Véase Figura 1.6. tChapalmalania ortognata se encuentra en la Formacion
Chapalmalal, Plioceno Tardio de la Provincia de Buenos Aires, (Soibelzon y Prevosti,

2007).

Existen escasos registros de fChapalmalania fuera de Argentina, habiéndose
hallado recientemente un molar superior aislado en el Plioceno Tardio de Colombia

(Forasiepi et al., 2014).

El “grupo tCyonasua” ha sido considerado como monofilético compartiendo
un ancestro comun con los prociénidos vivientes (Baskin, 2004; Forasiepi et al,
2014; Engelman y Croft, 2019). Sin embargo, la taxonomia alfa del grupo no esta
resuelta (Forasiepi et al, 2014; Engelman y Croft, 2019) y algunos autores
cuestionan la monofilia del género fChapalmalania (Forasiepi et al, 2014). Los
géneros tTetraprothomo y tParahyaenodon han sido considerados como parte del
“grupo fCyonasua” pero debido a que son casi indistinguibles de +Cyonasua, podrian
ser sindbnimos de este género (Forasiepi et al, 2007; Tarquini, 2019; Engelman y

Croft, 2019).

La dispersion de los procidénidos del “grupo fCyonasua” se produjo
previamente a la formacion del Istmo de Panama hace unos 7-10 Ma. lo que implicé
el cruce de una barrera de agua marina somera. Los hallazgos recientes de restos
fésiles de tCyonasua en la Formaciéon Pisco (Pertu) y en la Formacién Camacho
(Uruguay), sugieren que sus poblaciones frecuentaban las costas marinas
(Soibelzon et al., 2019). Algunas caracteristicas ecoldgicas de los prociénidos, tanto
vivientes como extintos, permiten suponer que debido a su habilidad para trepar,
podrian haberse dispersado a través de troncos o matas de vegetacion flotante o
bien nadando. En este sentido es sabido que tanto Procyon como Nasua son
nadadores habiles (Engelman y Croft, 2019). Otras adaptaciones propias del “grupo
fCyonasua” que podrian haber permitido ampliar su distribucién geografica en

América del Sur son: masa corporal relativamente grande, habitos terrestres
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generalizados, capacidad para trepar y cavar y dieta omnivora o mesocarnivora

generalizada (Tarquini et al.,, 2019).

1.1.6 Resumen histdrico de las relaciones filogenéticas y sistematicas de los
Procyonidae

Gray (1825) agrupa por primera vez con el nombre de Procyonina a los

géneros Procyon, Potos y Nasua, dentro de la Familia Ursidae y del Orden Ferae.

La primera clasificacion mas ampliamente aceptada fue realizada por Turner
(1848) que agrupaba a Procyon, Nasua, Bassariscus y Potos (=Cercoleptes) segin

caracteres craneodentarios y los relacionaba con los ursidos y mustélidos.

A finales del siglo XIX se publicaron varios trabajos que proponian a los
ursidos como el grupo hermano de los prociénidos, basados principalmente en los
caracteres dentarios, como la presencia de cuspides adicionales en los molares

(Decker y Wozencraft, 1991).

Mivart (1885) ubico a Ailurus fulgens dentro de los procionidos a partir de
caracteres morfoldgicos plesiomorficos, como la presencia de un rifién simple y la
ausencia de M3. Recién a finales del siglo XX fue reubicado dentro de la familia

monotipica Ailuridae, o bien como una subfamilia dentro de Ursidae

Simpson (1945) subdividié a Procyonidae en tres subfamilias: Cyanartinae
(actualmente sus miembros pertenecen a Canidae), Ailurinae (con Ailurus fulgens'y

representantes fosiles) y Procyoninae.

Baskin (1982) realiza el primer estudio filogenético de los procionidos
incluyendo a taxones fésiles y considera a Bassariscus como outgroup. El estudio fue
realizado mayoritariamente en base a caracteres anatomicos dentarios y del
basicraneo. Polariza los caracteres con los de Arctoidea y lo considera grupo
hermano de los Procyoninae. La posicion de Bassaricyon es conflictiva.
Posteriormente, realiza otra filogenia (Baskin, 1989) en la que corrige al outgroup,
pero omite a Bassaricyon. En ambas filogenias, el autor agrupa en un clado a
tArctonasua y tCyonasua; no incluye a Potos y agrupa a Nasua y Procyon como

géneros hermanos.
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Decker y Wozencraft (1991) realizan la primera filogenia de prociénidos
vivientes utilizando caracteres morfologicos del craneo, dientes, poscraneo y tejidos
blandos. Los autores dividen a la Familia en dos subfamilias monofiléticas:
Potosinae (Potos + Bassaricyon) y Procyoninae (Bassariscus + Procyon + Nasua +
Nasuella). Los autores concluyen que Bassariscus no es el taxén con caracteres mas
plesiomorficos y que Potos es el género con mas autapomorfias de la familia (Figura

1.7.4).

Baskin (2003, 2004) realiza nuevamente estudios filogenéticos a partir de
caracteres morfoldgicos incluyendo a taxones fésiles y vivientes. En la filogenia
considera como outgroup al taxén fAmphictis (Oligoceno de Europa) y como género
mas basal a Broiliana (Mioceno Temprano de Europa). Con respecto al crown group
lo subdivide en dos tribus: Potosini (Bassaricyon + Potos) y Procyonini (Bassariscus
+ Nasua + Procyon), e incluye a fCyonasua y fChapalmalania en esta ultima tribu

(Figura 1.7.B).

Fulton y Strobeck (2007) (Figura 1.8.A) realizaron analisis filogenéticos
moleculares y Koepfli et al. (2007) (Figura L.7.C) hicieron estudios combinando
datos moleculares y morfolégicos. Ambos trabajos llegan a conclusiones similares,
desestiman a las subfamilias y tribus de las filogenias anteriores y consideran a
Potos flavus como el tax6n hermano de los demdas procionidos, mientras que

consideran a Bassaricyon y Nasua como el clado hermano de Procyon y Bassariscus.

Ahrens (2012) realizé6 un estudio filogenético utilizando 78 caracteres
morfolégicos combinados de Decker y Wozencraft (1991) y Baskin (2004). Ademas,
utiliz6 tecnologia novedosa como tomografias computarizadas de alta resoluciéon
para el estudio de algunos de los caracteres. La autora considera a Bassariscus como
el taxén hermano de los demas procionidos. Ailurus esta anidado dentro de la
familia Procyonidae, esto puede deberse a que esta relacionado filogenéticamente
con la familia o bien que es una consecuencia de la convergencia evolutiva hacia la

herbivoria, en particular con Bassaricyon alleni'y Potos flavus (Figura 1.8.B).

Forasiepi et al. (2014) realizaron un estudio filogenético en el que incluyeron
a todos los taxones fosiles y vivientes de procionidos y obtuvieron 19 arboles

parsimoniosos. Los autores analizaron a tArctonasua (Mioceno Medio-Plioceno de
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Norteamérica), fChapalmalania y {Cyonasua como taxones compuestos (composite
taxa). Los procidnidos extintos sudamericanos forman un grupo monofilético; al
igual que Potos y Basssaricyon (Potosinae); y Procyon, Nasua y Nasuella
(Procyoninae). fArctonasua constituye un grupo monofilético junto con los
prociénidos fésiles norteamericanos fParanasua y fProtoprocyon, similar a lo que
ocurre en la filogenia de Baskin (1989). El “grupo fCyonasua” constituye el taxén
hermano del grupo anteriormente citado (fParanasua y f{Protoprocyon, Procyon,
Nasua y Nasuella) sumado al género fEdaphocyon (Mioceno Temprano-Tardio,
Norteamérica), o bien fEdaphocyon es el taxén hermano del “Grupo fCyonasua”. En
este ultimo caso, los procidnidos fésiles sudamericanos representarian un linaje
basal y compartirian un ancestro en comun con los mapaches y coaties, como lo

propuso Baskin (1982, 1989 y 2004).

I.2. Paleoneurologia y Neurologia

I.2.1. Introduccion

La paleoneurologia es una rama de la paleontologia que se dedica al estudio
de la anatomia y la evolucién del sistema nervioso, focalizado histéricamente en la
anatomia del Sistema Nervioso Central, en particular del encéfalo y 6rganos de los

sentidos (Dozo et al., 2023).

El encéfalo y los tejidos blandos asociados se degradan muy rapidamente
después de la muerte del animal y sélo fosilizan en condiciones extraordinarias. Por
lo tanto, la fuente de datos con las que cuentan los paleontélogos es indirecta, a
través de impresiones o marcas que dejan los tejidos blandos en el interior de la
cavidad endocraneana. Estas marcas, conocidas como “correlatos 6seos” pueden ser
estudiadas a partir de copias volumétricas tridimensionales, denominados moldes
endocraneanos, que son representaciones de la morfologia superficial del encéfalo
y nervios craneanos. En los carnivoros, asi como en la mayoria de los mamiferos,
estos moldes reproducen la forma y topografia del encéfalo, vasos sanguineos

asociados, nervios craneales y suturas craneales (Radinsky, 1969; Falk, 2012).

Actualmente, el estudio de los moldes endocraneanos es mayoritariamente

descriptivo, los trabajos publicados estdn centrados en los detalles
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neuroanatémicos de un taxdn, o en el estudio de los patrones evolutivos de un clado.
La neuroanatomia descriptiva permite reconocer las transformaciones anatémicas
que ocurrieron en los linajes, asi como inferir el comportamiento de los

representantes extinguidos de los diferentes taxones foésiles (Balanoff y Bever,

2020).

I.2.2. Moldes endocraneanos

En paleontologia un molde es la impresion que queda en el sedimento tras la
destrucciéon o pérdida de la materia organica. Los moldes pueden ser internos,
externos o compuestos. Los moldes endocraneanos son moldes internos y forman la
representacion tridimensional del espacio dentro de la cavidad craneana. En vida
del animal, este espacio contenia al encéfalo, las meninges, los nervios y los vasos
sanguineos asociados (Jerison, 1973; Macrini, 2006; Dozo, 2009). Las relaciones
entre el encéfalo y la cavidad endocraneana varian entre los distintos linajes de
vertebrados, cuanto mas intimamente asociadas estén las estructuras mejor sera su
representacion en el molde endocraneano (Balanoff y Bever, 2020). El grosor de las
meninges puede influir en la representacion de las estructuras anatémicas como los
surcos y las circunvoluciones en los moldes endocraneanos. Estas representaciones
tridimensionales permiten el estudio de la forma general del encéfalo, el disefio de
surcos y circunvoluciones neocorticales, el calculo del volumen del encéfalo, la
estimacion de la salida de los nervios craneanos, el recorrido de los vasos meningeos
de mayor calibre y de los senos venosos, etc., aunque no proveen de informacién
acerca de las estructuras internas (Deacon, 1990). Sin embargo, la informacién que
proporcionan es vasta y permite hacer inferencias sobre aspectos anatémicos,
morfofuncionales, sistematicos y filogenéticos de los grupos estudiados. Los moldes
endocraneanos son ventanas en la historia profunda de la neuroanatomia y brindan
informaciéon acerca de la evolucién del encéfalo, asi como de la disparidad

neurolédgica que se observa en los linajes vivientes (Balanoff y Bever, 2020).

I1.2.3. Tipos de moldes endocraneanos

Los moldes endocraneanos pueden ser naturales o artificiales. Los moldes

naturales (steinkern) se forman luego de la descomposicion de las partes blandas,
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cuando la cavidad endocraneana es rellenada con sedimento, que posteriormente
litifica (Macrini, 2006). Debido a procesos tafondmicos, los moldes endocraneanos
pueden quedar expuestos, como consecuencia de la eliminacién total o parcial de los
huesos del craneo. Este tipo de moldes son escasos en el registro fésil (Dozo, 2009;

Dozo et al, 2023a).

Existen dos tipos de moldes endocraneanos artificiales. Los que se obtienen
a partir del relleno de la cavidad endocraneana con sustancias plasticas (fisicos) y
los que se obtienen mediante el relleno virtual de la cavidad y se denominan moldes

endocraneanos virtuales o digitales.

Los moldes endocraneanos artificiales fisicos estan construidos a partir de
yeso, latex o silicona. Para su obtencion es necesario limpiar la cavidad
endocraneana mediante el uso de herramientas y posteriormente se introduce por
el foramen magnum la sustancia que se va a utilizar de manera liquida, para formar
el molde. Una vez fraguado el material su extraccion se realiza a través del foramen
occipital o bien si este orificio es muy pequefio, a partir de corte y remocién de
huesos del craneo (Macrini, 2006). Al presente, se dispone de moldes
endocraneanos fisicos que pueden generarse mediante la impresién 3D de

reconstrucciones virtuales de la cavidad endocraneana.

Actualmente se utilizan los moldes endocraneanos artificiales virtuales, que
se obtienen a partir del uso de tecnologias no invasivas de obtenciéon de imagenes
como la tomografia axial computarizada (TAC) de alta resolucién o la
microtomografia (microTC). Estas tecnologias permiten el estudio detallado de la
anatomia con una resolucion de décimas de milimetros, de un amplio rango de
grupos taxondmicos y también de fésiles con diferente estado de preservaciéon
(Cunningham, 2019). El estudio anatdmico de los moldes endocraneanos digitales,
se ha utilizado incluso para inferir las capacidades sensitivas y locomotoras de los

distintos taxones (Cunningham, 2019).

Para la reconstruccion de los moldes endocraneanos se utiliza software
especializado en el manejo de imagenes tridimensionales, que permite la creacién

de modelos del encéfalo, asi como de otras estructuras anatémicas: musculos,
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capsulas cartilaginosas, 6rganos sensoriales, nervios y vasos sanguineos (Balanoff

etal, 2016).

Los modelos tridimensionales no sélo se utilizan para estudios anatémicos,
sino también para estudios biomecanicos, ademds permiten reconstruir la

morfologia original en ejemplares deformados, entre otras funciones.

1.2.4. Antecedentes en paleoneurologia

Esta no pretende ser una revision exhaustiva sobre la historia de la
Paleoneurologia, sino una descripcién general de los trabajos e ideas mas
importantes, especialmente en lo que respecta al estudio de moldes endocraneanos
de mamiferos y en particular de carnivoros. La historia temprana fue resumida por
Jerison (1973) y por Edinger (1975) quienes recopilaron una extensa bibliografia

sobre moldes endocraneanos de diferentes grupos de vertebrados.

Los primeros estudios paleoneurolégicos de los que se tiene registro se
basaron en moldes endocraneanos naturales y datan de principios del 1800. En
1804, Georges Cuvier describié un molde endocraneano natural de un artiodactilo,
explicando que su formacion se produjo por el relleno post mortem de la cavidad

craneana con sedimento y posterior litificacion.

A finales del siglo XIX y principios del XX, varios investigadores se dedicaron
al estudio de moldes endocraneanos. Segtn Jerison (1973) fue Edouard Lartet
(1801-1871) en 1868, el primero en publicar un enunciado sobre el incremento del

tamarno relativo del encéfalo respecto al cuerpo de los vertebrados en la evolucion:

“The further back that mammals went into geological time, the more was the
volume of their brain reduced in relation to the volume of their head and to overall

dimensions of their body”. (Lartet, 1868: 1120)

Othniel Charles Marsh (1831-1899) describié un gran numero de moldes
endocraneanos y en 1884 publicé una serie de “leyes” de evolucion del encéfalo

(Franzosa, 2004; Macrini, 2006).
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1) Todos los mamiferos terciarios tenian encéfalos pequenos.
2) Hubo un incremento gradual en el tamafio del encéfalo durante este periodo.

3) Este incremento estuvo confinado principalmente a los hemisferios telencefalicos

o0 a las “partes superiores” del encéfalo.

4) En algunos grupos, las circunvoluciones del encéfalo se han complejizado

gradualmente.
5) En algunos, el cerebelo y los 16bulos olfatorios han disminuido su tamafio.

6) Hay cierta evidencia que la misma ley del crecimiento del encéfalo es de utilidad

para Aves y Reptiles desde el Cretacico hasta el presente.

7) El encéfalo de un mamifero de una raza en decadencia es de menor tamafio

respecto a la media de sus contemporaneos del mismo grupo.

Las “leyes” de Marsh, fueron las bases de la paleoneurologia durante la
primera mitad del siglo XX. Posteriormente fueron rechazadas por Edinger (1951)

y luego por Jerison (1973).

Durante la primera mitad del siglo XX, Johanna Gabriele Ottilie Edinger
(1897-1967), mas conocida como Tilly Edinger, fue pionera en el estudio minucioso
de los moldes endocraneanos y fundé las bases de la paleoneurologia moderna en la
década de 1920. Su padre, Ludwig Edinger, fue un precursor en el desarrollo de la
neurologia comparada y el fundador del primer instituto de investigaciéon
neuroldgica en Frankfurt. Los estudios previos al trabajo de Edinger han sido
basicamente reconstrucciones realizadas por anatomistas quienes compararon los
encéfalos de los vertebrados vivientes con los fosiles. Edinger fue capaz de integrar
la anatomia comparada con la secuencia estratigrafica e introdujo el concepto de
tiempo a la neurologia (Buchholtz y Seyfarth, 2001). Durante sus estudios
doctorales, sobre el paladar del reptil marino del mesozoico tNothosaurus,
descubri6 un craneo con un molde endocraneano natural y su descripcién fue el

motivo de su primera publicacion en 1921.

Parte del trabajo de Edinger fue desarrollado en Alemania hasta 1939, afio en

que debi6é huir del pais debido al régimen nazi. Estuvo una corta estadia en
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Inglaterra y posteriormente fue a Estados Unidos, donde por influencia de Alfred S.

Romer consigui6 un cargo en la Universidad de Harvard.

Son dos los trabajos mas relevantes de Edinger. El primero es la monografia
“Evolution of the Horse Brain” (1948) que le llevo cerca de una década. La autora
describe los cambios en los encéfalos desde tEohippus hasta los caballos vivientes
(Equus). Esta monografia es uno de los primeros trabajos que estudia el cambio del
encéfalo y sus distintas regiones a través de un linaje. El segundo trabajo fue
“Paleoneurology 1804-1966. An Annotated Bibliography” el cual fue publicado en
1975 luego de su muerte y es una recopilacion de la literatura relacionada con los

moldes endocraneanos de los vertebrados (Fransoza, 2004).

Harry Jerison (1925) fue el primero en realizar estudios cuantitativos en

moldes endocraneanos para hacer inferencias evolutivas de los linajes estudiados.

En 1973 desarroll6 el indice denominado cociente de encefalizacién (CE, en
inglés: encephalization quotient, EQ) que se define como la relacion entre el tamafio
real del encéfalo respecto al tamafio esperado y se describe como una funcién

alométrica entre la masa del encéfalo y la masa corporal (Martin, 1984).

Jerison (1973, 1985) desarrollé el concepto de “inteligencia bioloégica” que se
define como la capacidad del animal para “construir” su mundo perceptual. Si el
tamano del encéfalo es superior al esperado para el tamafio del cuerpo, el animal
sera capaz de procesar mas informacion. Por tanto, el tamafio del encéfalo seria un
estimador estadistico de la capacidad de procesamiento de la informacién. Segun
Jerison (1985) los distintos grados de encefalizacién, presumiblemente
correspondan a distintos grados de procesamiento de la informacion, que a su vez
se relacionan en alguna medida con la complejidad de su realidad. Se supone, que

los encéfalos grandes tienen una mayor actividad sensitiva-motora y perceptiva.

En 1977, Jerison desarroll6 la teoria de la encefalizacién y la define como el
CE mas un factor asociado, que se corresponde con el tejido nervioso necesario para

desarrollar funciones nuevas (e.g. comportamentales, cognitivas).

Leonard Radinsky (1937-1985) hizo aportes significativos en el estudio de

forma y funcién en paleobiologia. Ademas realiz6 estudios comparativos en
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biomecanica y alometria en mamiferos. Realiz6 estudios minuciosos de la evolucién
del encéfalo de los carnivoros. Entre sus contribuciones cientificas se destacan los
aportes en la evolucién de los perisodactilos, la evolucion del encéfalo de los

mamiferos y la evolucién funcional del craneo de ungulados y carnivoros (Kay,

2019).

En 1967, Radinsky publicé una medida de tamafio relativo del encéfalo para
mamiferos, en la cual relacionaba el volumen de la cavidad endocraneana con el area
del foramen magnum, con el propdsito de eliminar la variacién del tamafio corporal

intraespecifico.

Radinsky propuso el uso de esquemas funcionales y adaptativos para
explicar la evolucion del encéfalo, centrandose en el tamafio relativo de las
diferentes partes del telencéfalo y su correspondiente superficie en los moldes
endocraneanos como indicadores del comportamiento de animales extintos (Kay,
2019). En su trabajo de 1968, investigé las especializaciones sensitivas somaticas
del encéfalo de las nutrias utilizando moldes endocraneanos de especies fésiles y
vivientes. Esto le permitié estudiar la anatomia externa y hacer inferencias acerca

del modo de vida de los mamiferos fdsiles

En Argentina, el Dr. Juan Carlos Quiroga (1951-1988) fue pionero en el
desarrollo de la paleoneurologia. Estudi6 medicina y luego se dedicé a la
paleontologia en el Museo de La Plata. Las temadticas principales de sus

publicaciones pueden resumirse en los siguientes temas (Cione et al., 2013):
-Neurologia y embriologia de lacertilios y anfisbénidos.
-Paleoneurologia de marsupiales extintos y litopternas.
-Paleoneurologia evolutiva de la transicién reptil-mamifero.

-Macro y estereofotografia en paleontologia.

-Teoria estratigrafica.
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En los dltimos afios, el desarrollo y la accesibilidad a las tecnologias no
invasivas para la obtencion de imagenes (e.g. TACs, resonancia magnética, microCT),

posibilitaron el incremento de trabajos en paleoneurologia.

Recientemente se dio a conocer un libro que retine por primera vez y en el
contexto de las nuevas tecnologias no invasivas, los avances de los estudios

paleoneurolégico en los principales grupos de vertebrados (Dozo et al.,, 2023b).

En cuanto a la familia Procyonidae, la investigacion publicada ha sido
limitada, centrandose principalmente en el estudio de moldes endocraneanos de
especies vivientes. En 2013, Arsznov y Sakai estudiaron el incremento del tamafio
encefalico relativo y el volumen regional de los moldes endocraneanos en relaciéon
con las especializaciones comportamentales de Procyon, Nasua y Potos. Por otro
lado, en 2014, Ahrens llevd a cabo un estudio utilizando técnicas de morfometria
geométrica en los moldes endocraneanos de Potos, Procyon, Nasua, Nasuella,
Bassaricyon y Bassariscus con objetivo de identificar sefiales ecoldgicas y
filogenéticas. En el trabajo de Lyras et al,, (2023) se mencionan caracteristicas

anatomicas generales del molde endocraneano de tProbassariscus.

I1.2.5. Nociones neuroanatomicas basicas para la interpretacion de los moldes
endocraneanos

El sistema nervioso estd formado por el encéfalo, la médula espinal, los
6rganos de los sentidos, los ganglios y los nervios. Se divide en dos regiones: sistema
nervioso central y sistema nervioso periférico. El sistema nervioso central (SNC)
esta formado por el encéfalo y la médula espinal. El sistema nervioso periférico
(SNP) lo componen los nervios y los ganglios que se extienden entre el SNC y los

organos de los sentidos o los efectores (e.g. musculos, glandulas).

La funcién principal del sistema nervioso es brindar informacion acerca del
ambiente externo e interno de los animales y generar respuestas a ese ambiente
(Evans y De Lahunta, 2013). Las funciones basicas pueden resumirse en: ingreso de

informacion sensitiva, integracion o coordinacion y respuesta motora.

La informaciéon sensitiva ingresa mediante receptores (e.g. células

receptoras, organos de los sentidos) que monitorean los cambios que ocurren
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dentro y fuera del cuerpo. La coordinacion o integracion es la activaciéon de la
correcta combinacién de los efectores que se realiza mediante el procesamiento de
las sefiales. Gran parte de la informacién que ingresa al sistema nervioso es filtrada
por los centros superiores del encéfalo y puede ser combinada con la memoria, para
obtener una imagen completa de los sucesos. La respuesta motora permite la

activacién de glandulas o musculos como respuesta al estimulo ingresado.

El sistema nervioso coordina y regula diversas funciones vitales como la

locomocion, digestidn, respiracion y circulacion.

Los tipos celulares que constituyen el sistema nervioso estan especializados
en la recepcién de estimulos, transmisién y almacenamiento de informacién y
generacion de respuestas. Las células pueden dividirse en dos tipos: las neuronas,
que reciben y transmiten los estimulos y las células de la glia, que se especializan en
el sostén, la proteccion, la homeostasis del medio intercelular y regulacién de la

conduccion de los impulsos.

La disposicion de los tipos celulares en el SNC se observa macroscépicamente
como sustancia gris y sustancia blanca. La sustancia blanca esta formada por los
axones mielinizados que pueden agruparse formando estructuras semejantes a
manojo conocidas como tractos. La sustancia gris contiene axones no mielinizados,
dendritas y cuerpos celulares y se agrupan formando los nucleos y la corteza. Los
nucleos son agrupaciones de cuerpos celulares dispuestos de forma densa, bien
definida y con una funcionalidad precisa y estan involucrados en el procesamiento
de los impulsos sensitivos y la respuesta motora (ie. nicleo rojo, ntcleo lenticular).
En la corteza los cuerpos celulares estan dispuestos en forma laminar (i.e corteza

telencefalica, corteza cerebelar).

1.2.6. Origen embrioldgico del encéfalo

El sistema nervioso central tiene su origen embrionario mayoritariamente en
el ectodermo. En los estadios finales de la gastrula el ectodermo se invagina

formando el tubo neural que se ensancha en su parte rostral.
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Inicialmente, el encéfalo embrionario se divide en tres vesiculas:
prosencéfalo, mesencéfalo y romboencéfalo (Figura 1.9.A, Tabla 1.2). Las vesiculas
que forman las distintas partes se pliegan unas sobre otras mediante flexuras,
denominandose en sentido craneo-caudal: flexura mesencefélica, flexura pontina y

flexura cervical.

Estas expansiones se subdividen a medida que avanza el desarrollo
embrionario. El prosencéfalo (forebrain) se diferencia en telencéfalo y diencéfalo, el
mesencéfalo (midbrain) permanece sin dividir y el romboencéfalo (hindbrain) se

divide en metencéfalo y mielencéfalo (Figura 1.9.B) (Butler y Hodos, 2005).

El prosencéfalo da origen a las vesiculas opticas, el tallo hipofisario, la
hipdfisis, la neurohipdfisis, el telencéfalo y los bulbos olfatorios. Dentro de los
hemisferios telencefalicos se localizan los ventriculos laterales. Por su parte, el
diencéfalo da origen al tdlamo, que comprende al hipotdlamo y el epitdlamo.

Internamente se encuentra el tercer ventriculo.

El mesencéfalo contiene al acueducto de Silvio que conecta el tercer y el
cuarto ventriculo. Las estructuras anatémicas mas importantes son el tectum

(dorsal) y el tegmentum (ventral).

El romboencéfalo se diferencia en metencéfalo que origina al cerebelo y al
puente troncoencefalico o puente de Varolio o Pons y en mielencéfalo que forma la

médula oblongada (medulla oblongata). Aloja al cuarto ventriculo.
1.2.7. Anatomia externa del encéfalo
El encéfalo se divide en: telencéfalo, cerebelo y tallo cerebral, Figura I.10.

El tallo cerebral se sita en el piso de la cavidad craneal, caudal a los canales
opticos y es atravesado por los nervios craneales III al XII. Estd compuesto por
estructuras anatomicas derivadas del mielencéfalo y metencéfalo. La médula
oblongada es la regién mas caudal y se conecta con la médula espinal. Presenta dos
bandas paralelas de sustancia blanca conocidas como piramides (pyramis). Ademas,

es atravesada por siete pares de nervios craneales (N VI-XII).
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Rostral a la médula oblongada se observan las estructuras derivadas del
metencéfalo entre las que destacan los puentes (pons), que son bandas conspicuas

transversas de fibras que estan conectadas con el nervio trigémino (V).

Rostral a los puentes se encuentra el mesencéfalo que forma una fosa
bilateral entre los pedunculos cerebrales. En esta region es atravesada por los
nervios craneales oculomotor (III) y troclear (IV), éste ultimo surge por la superficie

dorsal.

La regidn rostral al tallo cerebral corresponde al diencéfalo. Esta constituida
en sentido caudo-craneal por los cuerpos mamilares (corpus mamillare) y el
quiasma optico (chiasma opticum). Los cuerpos mamilares son dos pequefias
protuberancias bilaterales ubicados en la region posteroinferior del hipotalamo y
corresponden al sistema limbico. El quiasma 6ptico es el sitio de unién de los nervios
o tractos 6pticos (II). En mamiferos algunas fibras nerviosas pueden entrecruzarse
(decusacidn), mientras que otras se mantienen en el mismo lateral (ipsilaterales),
esto depende del grado de solapamiento de los campos visuales de ambos ojos y la

vision estereoscopica (Squire et al, 2008)

Entre el quiasma 6ptico y los cuerpos mamilares se encuentra el infundibulo

que es el estrechamiento que conecta el tallo cerebral con la glandula hipéfisis.

El cerebelo (cerebellum) (Figura 1.10) es una estructura anatémica derivada
del metencéfalo, estd ubicado dorsalmente al bulbo raquideo y los puentes y forma
el techo del cuarto ventriculo. Se encuentra en la fosa cerebelosa del hueso occipital
y estd separado de los hemisferios cerebrales por el tentorio cerebeloso. El cerebelo
se compone del vermis, que es medial e impar y del cuerpo cerebelar (corpus
cerebelli), que es bilateral. A su vez, se organiza en l6bulos y lobulillos separados por

fisuras (Evans y De Lahunta, 2013).

El cerebelo coordina la postura y el movimiento mediante la regulacién del
tono muscular y la accién de las articulaciones. Detecta errores en el movimiento y
envia sefales hacia los centros motores superiores (tallo cerebral y circuito
talamocortical) para corregirlos (Evans y De Lahunta, 2013). Corrige errores en el

reflejo vestibular, sincroniza el movimiento con la visién y también permite el
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calculo de distancias (Butler y Hodos, 2005). El cerebelo funciona de forma

involuntaria.

El telencéfalo esta conformado por los bulbos olfatorios y los hemisferios
telencefalicos, que se forman a partir de una evaginaciéon del telencéfalo
embrionario. Los hemisferios derecho e izquierdo estdn conectados en el plano
sagital por el cuerpo calloso. En la parte ventral de los hemisferios telencefalicos se
encuentra el rinencéfalo, compuesto por una porcion olfatoria y por una porcién no
olfatoria o sistema limbico. La porcién olfatoria esta formada por los bulbos
olfatorios, el pedunculo olfatorio y los 16bulos piriformes (Evans y De Lahunta, 2013;

De Lahunta, 2020).

Los bulbos olfatorios se situan en la parte basal del telencéfalo y reciben
seflales olfatorias provenientes de los nervios olfatorios y llevan a cabo la primera
etapa de procesamiento de informacion olfativa. Los pedunculos olfatorios se
extienden desde los bulbos olfatorios, contiene un ventriculo olfatorio y tres tractos
nerviosos que llevan informaciéon hacia otras areas del encéfalo. Por otro lado, los
l6bulos piriformes se relacionan con la informacién olfativa consciente, recibe
informacion del pedunculo olfatorio (a través del tracto olfatorio lateral) y hacia

rostral se relaciona con el tubérculo olfatorio (Evans y De Lahunta, 2013).

Las funciones del telencéfalo son numerosas por lo que sélo se nombraran
algunas: procesamiento de la informacién sensitiva primaria, comunicacion,
aprendizaje, memoria, resolucion de problemas, informacion espacial, homeostasis,

control del metabolismo, control de la respuesta motora, etc.

La superficie externa de los hemisferios telencefalicos se denomina corteza
telencefdlica y esta compuesta por materia gris. Internamente se observan la
materia blanca, los nucleos basales (que son acumulaciones compactas de materia

gris) y los ventriculos laterales (uno en cada hemisferio).

El telencéfalo esta dividido en sentido dorso-ventral en dos partes: region
dorsal denominada palio y region ventral o subpalio (Liem et al, 2001; Butler y
Hodos, 2005; Squire et al, 2008). En la region palial los tejidos se disponen

formando una corteza, mientras que en la region subpalial las paredes se engrosan
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formando los ganglios basales. La region palial puede subdividirse en palio dorsal,
palio medial y palio lateral, mientras que el subpalio se subdivide en septo y
estriado. El palio tiene como funcién principal recibir la informacién sensitiva
aferente a través de los nucleos taldmicos especializados (salvo las fibras olfatorias
que se unen directamente con la corteza olfatoria a través del tracto olfatorio),
mientras que la funcién principal del subpalio es basicamente motora (Montiel y

Aboitiz, 2015).

Segun criterios evolutivos, la corteza telencefalica se puede dividir en
neocorteza, paleocorteza y arquicorteza (Palomero-Gallagher y Zilles, 2015).
Mientras los términos isocorteza y alocorteza se basan en criterios histolégicos.
(Palomero-Gallaghery Zilles, 2015). El palio dorsal forma la neocorteza o isocorteza
que en un corte histolégico presenta seis capas celulares de espesor, una
caracteristica propia de los mamiferos. El palio lateral forma la paleocorteza, que es
el centro olfatorio primario y recibe las fibras de los bulbos olfatorios a través del
tracto olfatorio, enviando informaciéon a otras areas paliales. El palio medial,
también conocido como hipocampo en mamiferos, constituye gran parte del sistema
limbico. Tanto el palio medial como el palio lateral tienen tres capas celulares de
espesor y se denominan arquicorteza (Palomero-Gallagher y Zilles, 2015). La
corteza de transicion, ubicada entre el palio dorsal y el palio lateral y medial, tiene
entre cuatro y cinco capas celulares de espesor. (Butler y Hodos, 2005; Squire et al.

2008).

El término neocorteza hace referencia a la idea errénea de que es una
estructura anatomica surgida mas recientemente que la paleocorteza y la
arquicorteza. Sin embargo, algunos autores resignifican el término en referencia a
su organizacion en seis capas celulares, que es una caracteristica novedosa presente
en mamiferos (Butler y Hodos, 2005). Por otro lado, isocorteza hace referencia a que
es una corteza con un espesor “igual”, aunque actualmente se reconoce que no todas
las estructuras anatémicas presentan seis capas celulares, como la corteza agranular

que tiene cinco células de espesor (Butler y Hodos, 2005).

Principalmente en mamiferos la corteza telencefalica aumenta su superficie

mediante el plegamiento. Las regiones de relieve positivo se denominan

29



TOMO I CAPITULO I M.G. Vilchez Barral

circunvoluciones (gyri cerebri) y las de relieve negativo surcos (sulci cerebri). Los

surcos mas profundos se denominan fisuras.

Los hemisferios telencefalicos cuya superficie es lisa se describen como
lisencefalicos y generalmente pertenecen a taxones de pequefio tamafo. Por otro
lado, aquellos hemisferios telencefalicos cuya superficie esta plegada se denominan
girencefalicos y corresponden en general a animales con tamafios corporales y

cerebrales mayores en términos relativos.

1.2.8. Meninges

El encéfalo y la médula espinal estan rodeados por las meninges, que son tres
capas de tejido conectivo cuya funcién es la de protecciéon, soporte estructural,
barrera selectiva entre la sangre y el liquido cefalorraquideo y colaboracién con el

drenaje y la nutricidn del sistema nervioso central.

Las meninges estan formadas por la duramadre, la aracnoides y la piamadre.
La duramadre es la mas externa, es gruesay fibrosa. La aracnoides contiene liquido
cefalorraquideo en el espacio subaracnoideo. La piamadre es la mas interna y
vascularizada (Evans y De Lahunta, 2013). El liquido cefalorraquideo circula por

tanto en el espacio subaracnoideo y en los ventriculos del encéfalo.

La piamadre se fusiona en la periferia a la aracnoides llegando a formar
septos. Tal es el caso de la hoz del cerebro (falx cerebri) que se extiende entre ambos
hemisferios telencefalicos y del tentorio cerebeloso (tentorium cerebelli) que se
dispone perpendicular al anterior y separa los hemisferios cerebrales del cerebelo.

Ambas estructuras pueden osificarse secundariamente.

El grosor de las meninges puede disimular las impresiones de la cavidad
craneana suavizando la superficie de los moldes endocraneanos, lo que podria llegar

a confundirse con un encéfalo lisencefalico.

I.2.9. Nervios craneales

En los mamiferos se han reconocido tradicionalmente doce pares de nervios

craneales (Figura 1.10.B) que entran o salen del encéfalo a través de foramenes del
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craneo e inervan estructuras de la cabeza y del cuerpo. Actualmente se reconocen
trece pares y pueden ser sensitivos, motores o ambos. La descripcién de los nervios
no sera minuciosa, sino que se priorizaran las estructuras anatémicas vinculadas

con la surgencia de los nervios del crdneo, como foramenes y fisuras.

El nervio terminal (N 0) esta poco estudiado y estd compuesto por fibras
sensitivas somadticas. Se cree que su funcién esta vinculada con la regulacién de la
reproduccion en respuesta a las feromonas (Butler y Hodos, 2005; Evans y De

Lahunta, 2013).

El nervio olfatorio (N I) inerva el epitelio olfatorio de la cavidad nasal y esta
involucrado con el sentido del olfato. Tiene fibras sensitivas somaticas especiales.
Consiste en axones no mielinizados cuyos cuerpos celulares estan localizados en el
epitelio olfatorio que recubre parte del laberinto del etmoides y la parte dorsal del
septo nasal. Las fibras nerviosas atraviesan la placa cribosa del etmoides, junto con
el nervio terminal y el nervio vomeronasal llegan al bulbo olfatorio (Evans y De
Lahunta, 2013). El tracto olfatorio va desde el extremo posterior del bulbo olfatorio
bajo la superficie inferior del 16bulo frontal por el surco olfatorio. El sentido del
olfato, aparte de ser perceptor de olores, activa y sensibiliza otros sistemas neurales
como respuestas emocionales, patrones de conducta, activa reflejos como la
salivacion y la produccion de jugos gastricos. Esta formado por fibras sensitivas

somaticas.

El nervio 6ptico (N II) es un tracto nervioso y no un nervio por definicién, ya
que la retina se origina por una evaginacion del diencéfalo. Los axones se originan
en la retina y convergen en el disco 6ptico (centro de la retina), pasan a través de la
esclera y entran al craneo por los canales 6pticos del hueso preesfenoides. En el
quiasma Optico, algunas fibras nerviosas cruzan al lado opuesto (decusacion de las
fibras) mientras que otras se mantienen en el mismo lado (ipsilaterales) (Evans y

De Lahunta, 2013). Esta formado por fibras sensitivas somaticas.

El nervio oculomotor (N III) consiste en fibras somaticas eferentes generales,
que inervan la musculatura estriada y en fibras eferentes viscerales parasimpaticas,
que inervan la musculatura lisa. Inerva la musculatura intrinseca y extrinseca del

ojo. El nervio oculomotor emerge del mesencéfalo, pasa a través de la fosa craneana,
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que se encuentra lateral a la hipéfisis y sale a través de la fisura orbitaria. Tiene
neuronas eferentes somaticas generales que inervan la musculatura estriada
voluntaria (musculos recto dorsal, recto ventral y recto medial, oblicuo inferior y
elevador del palpebral superior) y fibras eferentes viscerales generales auténomas

que inervan los musculos ciliares y del iris (Evans y De Lahunta, 2013).

El nervio troclear (N IV) provee inervacién eferente somdtica al musculo
oblicuo dorsal del ojo del lado contralateral al ganglio de origen. El nervio emerge
del area rostro-ventral del mesencéfalo y sale de la cavidad craneal a través de la

fisura orbital (Evans y De Lahunta, 2013).

El nervio trigémino (N V) tiene componentes sensitivos y motores. Discurre
por los puentes del tallo cerebral y continua por el canal para el nervio trigémino en
la parte petrosa del hueso temporal (Evans y De Lahunta, 2013). Cuando emerge se
divide en tres ramas oftalmica (V1, sensitiva), maxilar (V2, sensitiva) y mandibular
(V3, sensitiva y motora). La rama oftalmica atraviesa por: la fisura orbitaria, siendo
el principal nervio sensitivo de la érbita y por la cavidad nasal, inervando la piel de
la cabeza y del rostro. La rama maxilar atraviesa la cavidad craneana por el foramen
redondo e inerva los parpados, la piel de la regién orbital, infraorbital, el paladar y
la cavidad nasal. La rama mandibular discurre a través del canal del nervio
trigémino en la porcién petrosa del hueso temporal, donde se une al nervio
mandibular y juntos atraviesan el foramen oval. Inerva los musculos aductores de la
mandibula, el parpado inferior, las glandulas salivales y la piel que recubre la

mandibula (Butler y Hodos 2005; Evans y De Lahunta, 2013).

El nervio abducens (N VI) contiene fibras eferentes somaticas generales e
inerva la musculatura del ojo (musculo recto lateral y retractor del globo ocular).
Emerge de la cavidad craneana a través de la fisura orbitaria (Evans y De Lahunta,

2013).

El nervio facial (N VII) provee de inervacion somatica eferente a los musculos
superficiales de la cabeza, caray oido externo y a musculos del cuello, contiene fibras
somaticas aferentes receptoras del gusto y fibras eferentes viscerales que inervan
las glandulas lagrimales y glandulas salivares. El nervio facial tiene un recorrido

muy complejo y puede dividirse en dos tramos: intracraneal y extracraneal. En el
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recorrido intracraneal las raices motora y sensitiva dejan el meato acustico interno
a través del canal facial, inerva las glandulas lagrimales, glandulas salivales y
glandulas mucosas (fibras parasimpaticas) y fibras motoras de los pequefios
musculos del oido medio, luego deja la cavidad intracraneana a través del foramen
estilomastoide (en el proceso estiloideo del hueso temporal) (Evans y De Lahunta,
2013). En el recorrido extracraneal, luego de dejar el craneo inerva el oido externo,

musculatura del cuello y musculatura de la mimica.

El nervio vestibulococlear (N VIII) tiene dos raices: vestibular y coclear. El
nervio vestibular transmite impulsos aferentes al encéfalo que indican la posicion
de la cabeza y la aceleracion, mientras que el nervio coclear transmite impulsos que
son percibidos como sonido. El nervio VIII se origina en la porcidn petrosa del hueso
temporal y luego atraviesa el meato acustico interno hacia el tallo cerebral (Evansy

De Lahunta, 2013).

El nervio glosofaringeo (N IX) tiene raices sensitivas y motoras. Lleva fibras
aferentes viscerales (sensitivo visceral) a la parte caudal de la lengua, la mucosa
faringeay el seno carotideo. Tiene fibras aferentes viscerales especiales del gusto en
el tercio caudal de la lengua y contiene axones viscerales eferentes parasimpaticos.
El nervio atraviesa la cavidad craneana a través del foramen yugular y la fisura

timpanooccipital junto con los nervios vago y accesorio (Evans y De Lahunta, 2013).

El nervio vago o pneumogastrico (N X) tiene raices sensitivas y motoras que
inervan el paladar, la faringe, la traquea, el es6fago y los 6rganos abdominales.
Contiene mayormente axones sensitivos viscerales relacionados con las funciones
digestivas, respiratorias y cardiovasculares. Las fibras eferentes parasimpaticas y
las eferentes somaticas inervan la musculatura de la faringe, laringe y eséfago.
Ademas, tiene un pequefio nimero de axones somaticos aferentes viscerales
relacionados con el gusto y fibras aferentes somaticas de la piel del canal auditivo
externo. El nervio vago atraviesa la cavidad craneana a través del foramen yugular
y la fisura timpanooccipital junto con los nervios glosofaringeo y accesorio (Evans y

De Lahunta, 2013).

El nervio accesorio (N XI) se origina en la médula oblongada y en la médula

espinal cervical. Tiene axones somaticos eferentes que inervan los musculos de la
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laringe, el es6fago, musculos del cuello y de las escapulas. El nervio atraviesa la
cavidad craneana junto con el nervio vago y el glosofaringeo a través del foramen

yugular y la fisura timpanooccipital (Evans y De Lahunta, 2013).

El nervio hipogloso (N XII) tiene fibras somaticas eferentes que inervan la
musculatura intrinseca y extrinseca de la lengua. Atraviesa la cavidad craneana a

través del canal hipogloso.

1.2.10. Areas funcionales de la corteza telencefalica

La corteza telencefalica se divide en areas funcionales que varian en espesor
y en conexiones axonales segun su funcion (Evans y De Lahunta, 2013; Vinuesa,

2018).

Los estudios estereotaxicos en Procyonidae fueron pioneros para determinar
la ubicacidén de las areas funcionales del encéfalo de carnivoros (Herrick y Thight,
1890; Welker y Seindenstein, 1959; Welker y Campos, 1963; Buxton y Goodman,
1967; Hardin et al, 1968; Johnson et al, 1968). Ademas, permitieron reconocer
patrones funcionales en la neocorteza que sirvieron de base para hacer inferencias

en especies fésiles (Radinsky, 1968, 1977; Kaas, 2011).

Las regiones neocorticales pueden ser: areas sensitivas o somatosensoriales,
corteza motora y corteza de asociacion (Figura [.11). El tamafio de cada area
funcional cortical es proporcional a la densidad de receptores (Evans y De Lahunta,
2013), esta propiedad fue denominada por Jerison (1973) como “principio de la
masa apropiada” (principle of proper mass). Se ha demostrado que el tamafio relativo
de las regiones funcionales del encéfalo no solo varia por adicién de neuronas, sino

también por el aumento de su volumen (Wylie et al., 2015).

El patrén de las areas funcionales de la corteza telencefdlica mantiene una
organizacion semejante en los distintos grupos de carnivoros (Welker y Campos,
1963; Radinsky, 1968; Evans y De Lahunta, 2013; Vinuesa, 2018). La corteza
somatosensitiva primaria recibe informacién tactil, kinestésica y nociceptiva desde
el nucleo talamico caudal, a través de la capsula interna (Evans y De Lahunta, 2013)

y su representacion en el encéfalo se organiza con la cabeza orientada hacia rostral.
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Ventral a esta regién se encuentra un drea pequefia que se denomina area sensitiva
0 somatosensitiva secundaria, cuya funciéon es la de interpretar estimulos
nociceptivos bilaterales (Vinuesa, 2018). El area gustativa se sitda adyacente a las
areas de la lengua y la faringe y se conecta con el rinencéfalo. La corteza visual
primaria se sitia en el 16bulo occipital, en la mitad caudal de la circunvolucién
marginal. La corteza auditiva primaria se ubica en la corteza temporal, en la region
media de la circunvolucion ectosilviana (Welker y Seidenstein, 1959; Evans y De
Lahunta, 2013). La corteza prefrontal se ubica en el polo frontal y procesa

informacion emocional y cognitiva.

La corteza motora prefrontal se sitlia entre la corteza prefrontal y la corteza
motora. Se activa durante la realizacion de movimientos complejos, secuenciales y
al aprender nuevos. Adyacente a esta region, esta el &rea motora suplementaria que
se relaciona con la observacion de movimientos antes de realizarlos. La corteza
motora es caudal a la corteza somatosensitiva y a la corteza motora prefrontal, se
sitda en la circunvolucién poscruciada. Permite ejecutar movimientos simples,
automaticos o habituales. Los movimientos complejos o en aprendizaje son

impulsados por la corteza premotora (Evans y De Lahunta, 2013).

I.2.11. El encéfalo de los Carnivora terrestres

El estudio de la anatomia externa del encéfalo de los mamiferos esta enfocado
principalmente en el conocimiento minucioso de los surcos y circunvoluciones de
los hemisferios telencefalicos. En los moldes endocraneanos pueden observarse
diversas estructuras anatémicas como el cerebelo, el rinencéfalo, la salida de los
nervios craneanos y el tallo cerebral, sin embargo, la informaciéon que brinda la
superficie externa de la corteza telencefalica es la de mayor relevancia. Permite
distinguir patrones especificos de surcos y circunvoluciones neocorticales para cada
taxén, brinda informacién acerca del desarrollo de una determinada funcién en
relacién con el volumen del area, permite hacer inferencias comportamentales,

incluso puede utilizarse como un proxy para estudios filogenéticos (Ahrens, 2014).

Existen escasos estudios publicados sobre la neurologia de los prociénidos,

entre los cuales destacan los trabajos pioneros en la identificacion de areas
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funcionales de la corteza telencefalica utilizando mapeo electrofisiolégico de Welker

y Seidenstein (1959) y Welker y Campos (1963).

En los carnivoros placentarios los patrones de surcos y circunvoluciones de
la corteza telencefalica, se ubican en series de arcos verticales concéntricos
(circunvoluciones arcuadas) alrededor del surco silviano y tienen una
predominancia vertical respecto a la horizontal (Smith, 1933) (Figuras .12 y 1.13).
Se han planteado dos hipétesis sobre el origen de las circunvoluciones arcuadas: la
primera postula que el plegamiento se produjo como resultado de la expansion de
la corteza auditiva, mientras que la segunda sugiere que fue el resultado de la
interaccion entre el crecimiento y el plegado de la corteza telencefélica en relacion
con las dimensiones y la forma 6ptima del craneo. Este plegamiento puede dar la
impresién errénea de que los bulbos olfatorios estan reducidos en comparacién con

el tamafio del encéfalo (Radinsky, 1971).

Grassé, P. (1970) divide a la neocorteza de los carnivoros en dos regiones: el
territorio central que incluye a la circunvolucion silviana y la circunvolucién
ectosilviana y el territorio periférico que engloba el resto del neopalio. Ambos
territorios entran en contacto ventralmente en el inicio del surco silviano y dividen

a la corteza telencefalica en una region craneal y otra caudal (Grassé,1970).

El surco silviano (Smith, 1933; Grassé, 1970; Kamiya y Pirlot, 1988; Evans y
De Lahunta, 2013) estd rodeado por los surcos ectosilviano, suprasilviano y lateral;
y por las circunvoluciones silviana, ectosilviana y suprasilviana. El surco
ectosilviano puede aparecer como un arco completo (e.g. Ursidae, Canidae) o bien
incompleto, con una region rostral y otra caudal (eg. gato doméstico, Felidae)

(Smith, 1933).

En las Familias Ursidae, Mustelidae y Procyonidae los hemisferios
telencefalicos estan opercularizados (Smith, 1933, Davis, 1964; Grassé, 1970), es
decir que el surco pseudosilviano y la circunvolucién silviana no son visibles a
simple vista, sino que se encuentran dentro de la fosa o fisura silviana cuyo limite
externo lo forma la circunvolucién ectosilviana (Smith, 1933, Davis, 1964; Grassé,
1970). Kamiya y Pirlot (1988b) sugieren que en Procyon lotor no ocurriria una

verdadera opercularizaciéon ya que las circunvoluciones ectosilvianas rostral y
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caudal no contactarian ventralmente, como consecuencia la fisura silviana estaria

parcialmente abierta.

Si bien el surco pseudosilviano y fisura silviana tienen una ubicacién
topografica similar no deben confundirse. El surco pseudosilviano se observa en la
superficie lateral externa de los hemisferios telencefalicos de la mayoria de las
familias de Carnivora (e.g. Canidae, Felidae), mientras que en la fisura silviana el
surco pseudosilviano se encuentra dentro de la misma y externamente son visibles

las circunvoluciones ectosilvianas rostral y caudal (Smith, 1933; Davis, 1964).

La circunvolucion lateral (Smith, 1902; Smith, 1933; Piveateau, 1951; Grassé,
1970; Arsznov, 2013) o marginal (Brauer y Schober, 1970) estd situada
dorsomedialmente y discurre paralelamente a la fisura interhemisférica. Esta
delimitada por el surco lateral o marginal que contacta hacia craneal con el surco
ansado (e.g. Felis domesticus catus) y en algunos grupos ademas con el surco coronal

(e.g- Canidae, Usidae, Procyonidae, Hyenidae).

La opercularizacion de la corteza telencefdlica provoca una expansion en
sentido ventro-caudal de la circunvolucion coronal, mientras que los sistemas
precruciado y postcruciado se desarrollan en sentido ventral y rostral (Davis, 1964).
Desde un punto de vista funcional, la opercularizacién que se observa en
Procyonidae y Ursidae puede explicarse como una tendencia a la expansion de las
areas motoras responsables del movimiento de manos y dedos, asi como de la
circunvolucion coronal, que es el area sensitiva de las extremidades de los miembros

(Davis, 1964).

En la region anterior se encuentra el surco cruciado (Figura [.12.B) que esta
presente en la mayoria de los carnivoros vivientes, excepto en algunos grupos (e.g.
Viverridae, Prionodon, Nandinia) (Lyras et al, 2023). El surco cruciado se
caracteriza por tener forma de arco y sus contralaterales convergen hacia la fisura
interhemisférica, delimitando la corteza premotora (craneal) y motora (caudal).
Segiun Radinsky (1971) este surco surgi6 de manera paralela entre los
representantes del Orden como consecuencia del plegamiento de la neocorteza,

especificamente de la corteza motora primaria y la corteza somatosensitiva. Este
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incremento cortical permitié un mayor control de la actividad muscular (corteza

motora) y de la sensibilidad tactil (corteza somatosensorial) (Radinsky, 1971).

Rodeando al surco cruciado, estd la circunvolucién sigmoidea (Welker y
Campos, 1963; Lyras et al.,, 2023) que es caracteristica del Orden. Algunos autores
(Brauer y Schober, 1970; Kamiya y Pirlot, 1988a; Vinuesa, 2018) dividen la
circunvolucion sigmoidea en una parte anterior y otra posterior, que corresponden

a la circunvolucion precruciada y poscruciada respectivamente.

El encéfalo de los procionidos fésiles ha comenzado a estudiarse
recientemente (Lyras et al, 2023). En este contexto, esta tesis pretende brindar
informacién novedosa sobre la anatomia del encéfalo de las especies foésiles
sudamericanas, asi como realizar inferencias sobre su relacién con el modo de vida

y la comparacion con el de los representantes vivientes de la Familia.

1.3. Objetivos e Hipotesis

1.3.1. Objetivo general

Estudiar la morfologia craneana, endocraneana y encefalica de Procyonidae
vivientes y foésiles de América del Sur, a fin de identificar caracteres morfolégicos
craneanos y encefdlicos que eventualmente puedan correlacionarse con habitos
locomotores y otros requerimientos ecoldgicos de las especies actuales y que

puedan inferirse en los taxones fésiles.

1.3.2. Objetivos especificos

1-Analizar de manera cuali y cuantitativa el craneo, endocraneo (a través de
moldes y/o reconstrucciones 3D) y encéfalo de Procyon, Nasua, Nasuella, Potos y
Bassaricyon a fin de identificar caracteres morfolégicos craneanos y encefalicos que

se correlacionen con habitos locomotores en las formas vivientes.

2-Analizar de manera cuali y cuantitativa el craneo y endocraneo (a través de
moldes y/o reconstrucciones 3D) de prociénidos fésiles, principalmente de
tCyonasua y tChapalmalania, y realizar un andlisis anatémico y neuromorfolégico

comparado con prociénidos actuales.
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3-Mediante la informacién obtenida inferir los habitos locomotores y otros
requerimientos ecoldgicos de los procidnidos fésiles, en particular los del género

tCyonasua.

4-Analizar las  probables implicancias  paleoautoecolégicas y
paleoambientales de los habitos locomotores inferidos para los taxones fosiles

estudiados.

1.3.3. Hipétesis

1-La diversidad de la morfologia craneana, endocraneana y encefalica, los
habitos locomotores y los requerimientos ecolégicos de los Procyonidae estan
correlacionados y esta correlacion puede ser identificada independientemente de

las restricciones filogenéticas.

2-Los requerimientos ecoldgicos de tCyonasua fueron mas similares a los de

Procyon que a los de otros taxones actuales de América del Sur.

3-tChapalmalania representa un tipo ecoldgico sin equivalente entre los

Procyonidae actuales.

I.4. Organizacion general de la Tesis Doctoral

La Tesis se divide en dos tomos, el Primer tomo corresponde al texto y el
Segundo a figuras, tablas, graficos y glosario anatémico. El Tomo I esta organizado
en Agradecimientos, Indice, Resumen, Summary y ocho Capitulos. El Capitulo I
corresponde a la Introducciéon, comprende nociones béasicas de la familia
Procyonidae, asi como de neuroanatomia y paleoneurologia. El Capitulo II es
Materiales y Métodos. El Capitulo III corresponde a las descripciones anatomicas de
los moldes endocraneanos de los ejemplares vivientes y fosiles, asi como una breve
descripcion del aspecto externo del encéfalo de algunas especies vivientes. En el
Capitulo IV se brindan detalles anatomicos de los materiales craneanos, a modo de
comparacion entre las especies vivientes con las fésiles sudamericanas, enfatizando
aquellas estructuras vinculadas al neurocraneo y su relacién con el encéfalo. En el

Capitulo V se presentan los valores de la masa corporal, el volumen endocraneano y
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el cociente de encefalizacidn de las especies vivientes y fésiles sudamericanas. En el
Capitulo VI se desarrolla la Discusion y la contrastacion de las hipotesis planteadas.
En el Capitulo VII se exponen las Conclusiones. Por ultimo, el Capitulo VIII

corresponde a la Bibliografia utilizada.

El Tomo II consta del Indice y tres secciones. En la primera se agrupan todas
las Figuras organizadas segun el capitulo correspondiente. En la segunda seccion se
agrupan las Tablas. En la tercera seccion se facilita un Glosario Anatémico con los

términos especificos mas destacados, cuyo fin es facilitar la comprension del texto.
Acronimos y Abreviaturas

Los acréonimos (abreviaturas institucionales) se encuentran en el Tomo Il en

la Tabla L.3.

Las abreviaturas anatémicas se organizaron en dos tablas para una lectura
mas dindmica, seguin se vinculen a aspectos del encéfalo y molde endocraneano
(Tabla 1.4), cuya descripcion detallada esta en el Capitulo III y aquellos términos
relacionados con la anatomia del craneo (Tabla 1.5), cuyo desarrollo esta en el

Capfitulo IV.
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II. MATERIALES Y METODOS

I1.1. MATERIALES

II.1.1. Materiales estudiados

Se estudiaron en total 16 moldes endocraneanos digitales. Cinco
corresponden a los géneros fésiles tCyonasua (MMP 5047, MMP 2599, MLP 04-VI-
10-1 y MLP 95-111-31-80) y tChapalmalania (MMP 1121-M). Se utilizaron para su
comparacion once ejemplares de los géneros vivientes Procyon (LACM 07241, LACM
52261y MLP 1.1X.00.63), Nasua (MLP 27.X97.11 y MLP 612), Potos (USNM 291066,
USNM 337630 y MLP 1740), Nasuella (FMNH 70746), Bassariscus (TMM 473) y
Bassaricyon (FMNH 62878). Ademas, se estudié un craneo de tCyonasua con un

molde encraneano natural parcialmente expuesto (MLP 10-52). Véase Tabla II.1.

Debido a la dificultad de obtencién y preparacién de los encéfalos de
prociénidos vivientes para su estudio, se consultaron registros fotograficos de seis
especies de procidnidos del sitio web Comparative Mammalian Brain Collection
(http://brainmuseum.org). Todos los ejemplares se encuentran en la Coleccion de

Encéfalos Madison de la Universidad de Wisconsin (Tabla I1.2).

Se consulto literatura especifica sobre la neurologia de prociénidos: Welker
y Seidenstein (1959); Welker y Campos (1963); Arsznov y Sakai (2013); Ahrens
(2014); y de paleoneurologia: Jerison (1970, 1973); Radinsky (1967, 1968, 1969,
1971); Dozo (1994, 1997); Dozo et al, (2004); Dozo y Martinez (2016); Bertrand et
al, (2016, 2019); Vinuesa (2018); y Sakai y Arsznov (2020).

Para las descripciones de los craneos se utilizaron los mismos materiales que
para el estudio de los moldes endocraneanos, sumado al material fotografico de
craneo de tCyonasua brevistrostris (FMNH 14537) perteneciente al Field Museum of
Natural History de Chicago, Estados Unidos.
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I1.1.1.1. Ejemplares fosiles

Mammalia Linnaeus 1758
Carnivora Bowdich 1821
Procyonidae Gray 1825
tCyonasua Ameghino 1885
tCyonasua
Espécimen: MMP 5047 (Figura II.1).

Procedencia y edad: Playa Santa Isabel, Mar del Plata (Buenos Aires,
Argentina). Piso/Edad Chapadmalalense (Plioceno Tardio).

Estado del material: Crdneo y mandibula incompletos, pertenecientes a un
ejemplar adulto.

El craneo estd preservado mayormente en su mitad izquierda. Los huesos
nasales, premaxilar, maxilar, palatino, etmoides, lagrimal, zigomatico o yugal,
parietal, frontal y temporal estan preservados parcialmente. Los huesos frontales y
parietales izquierdos estan completos, en la mitad izquierda s6lo conservan una
pequefia parte cercana al plano sagital. El arco zigomatico derecho esta dafiado
parcialmente. La regiéon temporal izquierda y el basicrdneo estan practicamente
ausentes. El hueso occipital estd muy dafiado, y sélo se conserva parte del
supraoccipital, exoccipital y basioccipital derechos. La denticién esta completa en la
mitad izquierda, mientras que so6lo estan presentes los incisivos derechos. No se han

preservado los huesos: vomer, preesfenoides y basiesfenoides.

tCyonasua
Espécimen: MLP 04-VI-10-1 (Figura IL.2).

Procedencia y edad: localidad “Alambrados”, Chapadmalal, Mar del Plata
(Provincia de Buenos Aires, Argentina). Piso/Edad Chapadmalalense (Plioceno
tardio).

Estado del material: Craneo de ejemplar adulto relleno de sedimento
litificado. Estan parcialmente preservados los huesos: zigomatico o yugal izquierdo

y parte de la porcion zigomatica del hueso temporal derecha. El estado del material
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6seo no es 6ptimo. Estdn ausentes algunas piezas dentarias, la mayor parte de los

incisivos y canino derecho.

tCyonasua
Espécimen: MMP 2599 (Figura I1.3).

Procedencia y edad: Aloformacién Playa Los Lobos, Miramar (Provincia de
Buenos Aires, Argentina). Piso/Edad Chapadmalalense (Plioceno tardio).

Estado del material: Craneo incompleto de ejemplar juvenil. El craneo es
globoso. Las suturas craneanas son visibles. Estan ausentes el basicraneo, la regiéon
Otica, los arcos zigomaticos y parte de la region occipital. La presencia del hueso
vomer, podria indicar que el palatino no terminé de osificar. La denticién esta
incompleta y es la decidua. Estan presentes la mayoria de incisivos, pero faltan

ambos caninos y los premolares derechos.

tCyonasua brevirostris Moreno y Mercerat, 1890
Espécimen: MLP 95-111-31-80 (Figura I1.4).

Procedencia y edad: Formacion Chiquimil (Provincia de Catamarca,
Argentina). Piso/Edad Huayqueriense (Mioceno Tardio).

Estado del material: Craneo incompleto de ejemplar adulto. El neurocraneo
esta separado del rostro a nivel de las érbitas. Estan preservados la parte caudal de
los huesos parietales, los occipitales y la region mas caudal de los huesos
temporales. El rostro y el neurocraneo estan rellenos de sedimento no litificado. Los
huesos son fragiles y tienen numerosas fracturas.

Se realiz6 la tomografia del neurocraneo.

Espécimen: MLP 10-52, holotipo de tCyonasua brevirostris, fue descripto

originalmente como fAmphinasua brevirostris (Figura IL.5).

Procedencia y edad: Fue colectado en 1889 por Adolfo Methfessel en el “Bajo
de Andalhuald”, Formacion Andalhualj, cerca del Valle de Santa Maria (Provincia de
Catamarca, Argentina). Piso/Edad Huayqueriense? (Mioceno Tardio).

Estado del material: Craneo incompleto de ejemplar adulto, relleno

internamente con sedimento litificado. Estdn ausentes los nasales, el preesfenoides
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y algunos huesos del lado derecho que componen: el arco zigomatico, la regién 6tica
y parte del basicraneo. En la region temporal izquierda puede observarse parte del
molde endocraneano natural como consecuencia de la preservacion parcial de los
huesos parietal, frontal, esfenoides y temporal. Esta ausente el hueso palatino
izquierdo. No se observan los forAmenes del craneo, salvo el foramen magnum. La

denticién esta practicamente completa y en buen estado de preservacion.

Espécimen: FMNH 14537 (Figura IV.13).

Procedencia y edad: El material ha sido ingresado a la coleccién con dos
localidades Provincia de Catamarca y Valle de Santa Maria, Provincia de Jujuy.
Formacion Araucana o Araucanense, (Mioceno Tardio - Plioceno Tardio) (Bonini et

al, 2017).

Estado del material: craneo y mandibula completos de ejemplar adulto. El
craneo esta en buenas condiciones de preservacion, se observa algo de deformacion
en cizalla. El basicraneo presenta cierto deterioro caudal, estan dafiados los huesos
basiesfenoides, basioccipital y parte de la regién timpdanica y petrosa del hueso
temporal. La denticion esta practicamente completa, con un marcado desgaste

dentario, y s6lo estd ausente el segundo premolar izquierdo.

Este craneo se utiliz6 como material de referencia fotografico para la

descripcion del craneo de tCyonasua.

tChapalmalania Ameghino 1908
Espécimen: MMP 1121-M (Figura I1.6).

Procedencia y edad: Proviene de la localidad Bajada del Vivero al sur de Mar
del Plata, entre Playa de los Lobos y Arroyo Loberia, Provincia de Buenos Aires.

Formacién Chapadmalal. Piso/Edad Chapadmalalense (Plioceno medio).

Estado del material: Craneo incompleto de ejemplar adulto, sin deformacion
evidente. En la preparacion del material se colocaron dos varillas de hierro,
dispuestas paralelas al eje mayor del craneo embebidas en masilla. Estan
preservados parcialmente los huesos premaxilares, maxilares, palatinos,

temporales, basiesfenoides, complejo occipital y parietales. El paladar secundario
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estd bien preservado y la denticion estd practicamente completa. Los arcos
zigdbmaticos estan enteros y no se observa deformacion. En la region medial del
basicraneo se observa una perforacion de gran tamafio, que esta delimitada por la
ldmina horizontal o perpendicular del palatino, pterigoides, basiesfenoides y
basioccipital. La mayoria de los foramenes del craneo estan ausentes ya sea por

pérdida del hueso donde se encontraban o por la preparaciéon del material.
I1.1.1.2. Ejemplares de especies vivientes

Los craneos tomografiados pertenecen a ejemplares adultos, depositados en
las colecciones de mastozoologia de distintos museos. Todos estan completos y no

presentan dafios, o roturas.

Mammalia Linnaeus, 1758
Carnivora Bowdich, 1821
Procyonidae Gray, 1825

Procyon Storr, 1780

Procyon cancrivorus Cuvier, 1798
Espécimen: MLP 1.1X.00.63 (Figura I.7.A).

Procedencia: Camino entre Gral. Vedia y Leonesa, a 1km de Rio Oro, Provincia

de Chaco, Argentina.

Procyon lotor Linnaeus, 1758
Espécimen: LACM 07241 (hembra) (Figura I1.7.B).
Procedencia: Alameda County, California, Estados Unidos.
Espécimen: LACM 52261 (macho) (Figura I1.7.C).

Procedencia: Inyo County, California, Estados Unidos.
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Nasua, Storr 1780
Nasua nasua Linnaeus, 1766
Espécimen: MLP 612 (Figura I1.7.D).

Procedencia: Jardin Zoolégico de La Plata, La Plata, Provincia de Buenos

Aires, Argentina.
Espécimen: MLP 27.X.97.11 (Figura IL.7.E)

Procedencia: Provincia de Misiones, Argentina.

Nasuella Hollister, 1915
Nasuella olivacea Gray, 1865
Espécimen: FMNH 70746 (Figura I1.7.F).

Procedencia: Rio Balcones, Colombia.

Bassariscus Coues, 1887
Bassariscus astutus Lichtenstein, 1830
Espécimen: TMM 473 (Figura I1.8.A).

Procedencia: Desconocida.

Bassaricyon Allen, 1876
Bassaricyon alleni Thomas, 1880
Espécimen: FMNH 62878 (Figura I1.8.B).

Procedencia: Desconocida.

Potos Geoffroy Saint-Hilaire y Cuvier, 1795
Potos flavus Schreber, 1774

Espécimen: MLP 1740 (Figura 11.8.C).
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Procedencia: Zoolégico de la Plata, La Plata, Provincia de Buenos Aires,

Argentina.
Espécimen: USNM 291066 (macho) (Figura I1.8.D).
Procedencia: Rio Cototu, Chiriqui, Panama.
Espécimen: USNM 337630 (hembra) (Figura I1.8.E).

Procedencia: Tepeyac, Matagalpa, Nicaragua.

II.2. Métodos

I1.2.1. Tomografia Axial Computarizada: generalidades

La Tomografia Axial Computarizada (TAC) fue desarrollada inicialmente
como técnica de exploracién no invasiva en las Ciencias Médicas. Actualmente su
uso se ha extendido a otras disciplinas cientificas como la Arqueologia, la Zoologia,

la Paleontologia, el estudio de la fisica de los materiales, etc.

La tomografia computarizada es una técnica de obtenciéon de imagenes a
partir de ondas penetrantes como rayos X, que hacen posible la visualizacién y el
analisis de las estructuras anatémicas internas, tanto de organismos vivientes como
fésiles (Gunz, 2015). Las secciones de rayos X, también llamadas cortes o en inglés
slices, son generadas a partir de una estructura circular que emite radiacién y rota
alrededor del objeto a medida que avanza mientras estd siendo escaneado
(Tomografia Computarizada Helicoidal o Espiral). Los sensores se disponen en el
lado opuesto del anillo (enfrentados a los emisores de rayos X) y registran la
respuesta de los materiales alos rayos X (Holloway, 2011). Los diferentes materiales
se captan en escala de grises dependiendo de sus densidades. Los tejidos mas densos
como la dentina y el esmalte se observan blancos, mientras que el aire se observa en
negro. La serie de imagenes transversales se guardan frecuentemente en formato

DICOM con la extensién. DCM.
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I1.2.2. Tomografia Axial Computarizada del material estudiado

Los ejemplares de tCyonasua fueron tomografiados en CIMED (La Plata,
Buenos Aires) utilizando un tomografo Philips/Brilliance 64, con un voltaje de 120
KV y un amperaje de 100.22 mAs. Procyon cancrivorus (MLP 1.1X.00.63), Nasua
nasua (MLP 27.X97.11 y MLP 612) y Potos flavus (MLP 1740) fueron tomografiados
en IDECH (Puerto Madryn, Chubut) mediante un tomoégrafo General Electric Medical
Systems/CT/e con un voltaje de 120 KV y un amperaje de 60.00mAs. Las tomografias
de Procyon lotor (LACM 07241y LACM 52261) y Potos flavus (USNM 291066 y USNM
337630) fueron cedidas por Digital Morphology, Universidad de Texas
(www.digimorph.org). Las tomografias de los materiales de Nasuella olivacea
(FMNH 70746), Bassariscus astutus (TMM 473) y Bassaricyon alleni (FMNH 62878)
fueron cedidas por la Dra. Heather Ahrens, y los parametros de escaneo pueden
consultarse en los trabajos deAhrens (2012, 2014). Los parametros de escaneo de

los materiales se encuentran en la Tabla I1.3.

Se tomaron medidas lineales de los moldes endocraneanos estudiados,
modificadas a partir de las propuestas por Macrini (2009) y Dozo y Martinez (2016).
Parala obtencion de los valores se utilizd la herramienta de medicién tridimensional
provista por el software Materialise Mimics 10.01. Para los fésiles que conservan una
mitad, se multiplicé por dos el valor medido para obtener las dimensiones del molde
endocraneano completo. Los valores se encuentran en la Tabla I1.4 y las referencias

en la Figura IL.9.

I1.2.3. Proceso de obtencion del molde endocraneano digital

Las tomografias fueron exportadas a la computadora y transformadas en
archivos .bmp (bitmap). Para la reconstrucciéon digital del craneo y del molde
endocraneano de todos los ejemplares, se utilizo la version gratuita del software
Materialise Mimics v 10.01.

El programa unifica todas las imagenes de las tomografias en un unico
archivo. La reconstruccion tridimensional del craneo es realizada a través de la
aplicacién de una mascara (“mask”), que colorea automaticamente cada corte segin

el umbral de densidad de los huesos y de esta manera se constituyen los limites
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externos de los moldes de las cavidades craneanas (e.g. endocraneana, nasal,
auditiva, senos nasales).

Para la obtencién de los moldes endocraneanos digitales se gener6 otra
mascara. En el caso de los prociénidos vivientes se utilizé la herramienta “cavity fill”,
que reconoce los limites de mayor densidad (e.g. craneo) y sélo colorea el espacio
interno de la cavidad. Para los ejemplares fésiles cuyos craneos podian estar
dafiados o rellenos de sedimento, se aplicé en cada corte individualmente la mascara
a la cavidad endocraneana.

Como resultado se obtienen los moldes endocraneanos digitales que copian
positivamente la superficie de la cavidad endocraneana. La calidad de la
reconstruccion depende del estado de preservacién del material estudiado, del
contraste de la tomografia y del espacio entre los sucesivos cortes.

Los moldes endocraneanos digitales permiten la identificacién clara de la
anatomia externa del encéfalo, incluyendo detalles de los patrones de los surcos y
las circunvoluciones (Arsznov y Sakai, 2013).

Para las descripciones y calculos cuantitativos el volumen de la cavidad
endocraneana no corresponde exactamente con el volumen del encéfalo, sino que

incluye a las meninges y al espacio donde se aloja y circula el fluido corticoespinal.

I11.2.4. Encéfalos estudiados de “Comparative Mammalian Brain Collection”

Los ejemplares estudiados y descriptos corresponden a seis especies de
prociénidos: Bassaricyon gabbi, Nasua narica, Procyon lotor, Procyon cancrivorus,

Potos flavus y Bassariscus astutus. Véase Tabla I1.2.

Para la preparacion de los encéfalos luego de la muerte del animal, se realiza
la perfusion in situ con una solucién salina al 10%. Posteriormente, se inyecta una
mezcla de formol salino hasta que los vasos sanguineos sean vaciados
completamente de sangre. Esta solucién provoca que el encéfalo se endurezca,

facilitando su extraccién del craneo con el minimo dafio posible de los tejidos.

Las laminas descriptivas se encuentran en el Tomo II.
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I1.2.5. Criterios de homologia de los moldes endocraneanos

El concepto de homologia fue publicado por Richard Owen en el glosario de
“Lectures on Comparative Anatomy and Physiology of the Invertebrate Animals,
delivered at the Royal College of Surgeons” en el afio 1843 y lo define como “The same
organ in different animals under every variety of form and function” (Owen, 1843, p.
379). Con el devenir de las ideas evolucionistas el concepto fue desarrollando una
mayor complejidad, actualmente se considera desde una aproximacion jerarquica
en distintos niveles: estructural y del desarrollo. Es de nuestro interés la homologia
estructural que se define como la presencia de un determinado caracter en dos

linajes que comparten un ancestro en comun (Hall, 2013).

La fuente de informacién mas relevante para el estudio de los moldes
endocraneanos de mamiferos, proviene del conocimiento minucioso de la corteza
telencefalica. La disposiciéon de los surcos y las circunvoluciones, cuando estan
presentes, brindan informacién valiosa tanto a nivel anatémico, filogenético, de
morfologia funcional, etc. Segin Welker (1990) cada Orden de mamiferos presenta
un patron especifico, coherente y en cierto modo predecible de surcos y
circunvoluciones en la corteza telencefalica. Se puede asumir por lo tanto un patrén

individual y alométricamente predecible de girificacion (Pillay y Manger, 2007).

El desarrollo de patrones especificos de girencefalia podria relacionarse con
la hipétesis mecanica de formacién de las circunvoluciones, que propone que el
aumento de la superficie de la corteza telencefalica, dentro del espacio limitado de

la caja craneana implicaria su plegamiento (Welker, 1990).

Para el estudio de los surcos y las circunvoluciones de la corteza telencefalica
se utilizan los criterios de homologia de Quiroga (1988). Estos son: posicion
topografica de cada surco en la region cortical, relaciones topograficas entre los
otros surcos y similitudes de las topografias sulcales en encéfalos de mamiferos

vivientes con afinidad taxondmica.

Las areas funcionales de la corteza telencefalica se delimitan por aquellos
surcos cuya identificacién no ofrece dificultades. En caso de que las homologias

sulcales sean dificultosas, se definirdn areas ad hoc delimitadas por surcos
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observables con el fin de realizar comparaciones del posible desarrollo areal entre

especimenes del mismo grupo de mamiferos (Quiroga 1988).

I.2.6. Terminologia y criterios utilizados para las descripciones
neuroanatomicas

Para la terminologia de las descripciones neuroanatémicas se empleé una
combinacién de términos equivalentes ingleses del encéfalo y otras estructuras
nerviosas provenientes de la Nomina Anatomica Veterinaria (NAV, 6% edicidn,
2017), en conjuncién con términos provenientes de otras fuentes bibliograficas,
priorizando aquellos empleados en estudios de encéfalos o moldes endocraneanos
de carnivoros. En particular se destaca el uso del catalogo de encéfalos de mamiferos
de Brauer y Schober (1970), el trabajo de Dozo y Martinez (2016), la tesis doctoral
de Macrini (2006) y la descripcidn del encéfalo de tUrsus arctos de Sienkiewicz et al.
(2019). Ademas, se utilizé bibliografia complementaria como Smith (1933), Welker
y Seidenstein (1959), Welker y Campos (1963), Davis (1964), Radinsky (1968 y
1971), Kamiya y Pirlot (1988a, 1988b), Dozo (1987 y 1997), Garcia et al. (2007),
Dong (2008), Lyras (2009), Arsznov y Sakai (2013), Evans y de Lahunta (2013),
Ahrens (2014), Vinuesa et al. (2015), Bertrand et al, (2016), Vinuesa (2018) y Lyras
etal (2023).

La descripcion de cada molde endocraneano o encéfalo ha sido dividida en:
neocorteza; rinencéfalo; cerebelo; y vista ventral, que incluye diencéfalo, tallo
cerebral, nervios craneanos, vasos sanguineos y foramenes asociados a sus
recorridos de acuerdo al trabajo de Dozo y Martinez (2016). Con respecto al
diencéfalo en los encéfalos preparados solo es visible la glandula hipofisis, mientras
que en los moldes endocraneanos se puede evaluar dnicamente el relleno de la
foseta hipofisaria. A fin de hacer mas dinamica la lectura de las descripciones de los
moldes endocraneanos, cada estructura anatémica sera referida por su nombre,
entendiendo que lo que se observa es la impronta o relleno de la cavidad encefalica
y no la estructura en si. Siendo la excepcion los canales, los foramenes y las fisuras
del craneo, en los que se aclara que lo observado corresponde a laimpronta o relleno

de los mismos.
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Para facilitar la descripcion de las estructuras anatémicas, estas se nombran
mayormente en singular, dando por entendido que la mayoria de las estructuras son
pares como consecuencia de la simetria bilateral. En caso de tratarse de una

estructura impar se aclara en el texto.

En vista ventral en los moldes endocraneanos, se observa la impronta de
forAmenes, fisuras y canales, que en vida del animal permiten el pasaje de
estructuras anatomicas blandas (eg. nervios, arterias, venas, etc.). En las
descripciones se refiere tanto a los foramenes, fisuras y canales, como a los tejidos
blandos que los atraviesan, entendiendo que lo que se observa es el relleno virtual

de dichas estructuras.

La organizacion de las descripciones de los moldes endocraneanos y
encéfalos siguen un orden especifico. La primera caracteristica a tener en cuenta es

el contorno en vista dorsal de los hemisferios telencefalicos.

En las descripciones de la neocorteza, se comienza identificando la fisura
rinal, también conocida como surco rinal, la cual delimita la neocorteza de la
paleocorteza (Jerison, 2012). Posteriormente, se procede a ubicar la fisura silviana,
la cual se encuentra rodeada dorsalmente por la circunvolucién ectosilviana, el
surco suprasilviano, la circunvolucién suprasilviana y los surcos marginal-coronal.
A continuacién, se detalla la presencia del surco ansado, junto con las
circunvoluciones occipital y marginal, y en caso de estar presentes el surco y la
circunvolucion endomarginal, en las regiones occipital y parietal del encéfalo,
respectivamente. Posteriormente se describen los surcos cruciado, precruciado y
poscruciado, asi como las circunvoluciones precruciada y poscruciada. En el caso de
Procyon, en esta regidn se encuentra el surco trirradiado y el complejo de surcos
circunvoluciones poscruciadas. Por ultimo, se detalla el surco presilviano y la

circunvolucion proreal, en caso de estar presente.

En relacién con la terminologia de la regién neocortical, es necesario hacer
algunas aclaraciones debido a que algunas estructuras anatémicas reciben mas de

un nombre.
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De acuerdo con la Némina Anatéomica Veterinaria (2017) el surco
pseudosilviano y la fisura silviana ocupan la misma posicion topografica, pero son
diferentes entre si. El primero es primitivo y es propio de los Carnivora; la segunda
es consecuencia de un proceso de opercularizaciéon y aparece en los Ungulata y
Primates. Si bien esto puede aplicarse para los carnivoros domésticos (e.g. gato,
perro) (Pellegrino, 2000), se ha estudiado que en ciertas familias del orden (e.g.
Procyonidae, Ursidae y Mustelidae) ocurre un proceso de opercularizaciéon (Davis,
1964; Radinsky, 1968, Grassé, 1970) en la regién temporal de la neocorteza (Véase
Capitulo I). Por este motivo, consideramos mas apropiado nominar esta estructura

como surco o fisura silviana.

Algunos autores denominan al surco presilviano como surco proreal (Brauer
y Schober, 1970; Arsznov et al, 2013). Sin embargo, de acuerdo con la 6% Nomina
Anatémica Veterinaria (2017) el término proreal u orbital seria utilizado para los
ungulados, mientras que presilviano seria mas apropiado para los Carnivora. En
caso de estar presente la circunvolucion proreal, se utilizara este término ya que en

la bibliografia no pudo encontrarse el término “circunvolucion presilviana”.

El espacio comprendido entre los surcos ansado y coronal, es denominado
por algunos autores (Welker y Campos, 1963; Davis, 1964) como circunvolucién
sigmoidea. Sin embargo, preferimos la utilizacidn de los términos circunvoluciones
precruciada y poscruciada, ya que brindan mayor detalle en cuanto a la ubicacién

espacial y se utiliza esta denominacion en la Ndmina Anatomica Veterinaria (2017).

El surco lateral (Smith, 1902; Piveateau, 1951; Grassé, 1970; Arznov et al,
2013) también se denomina surco marginal (Brauer y Schober, 1970). De acuerdo
con la 62 Nomina Anatomica Veterinaria (2017), el término lateral no seria 6ptimo
para las estructuras anatémicas que se extienden sobre la superficie medial de los
hemisferios telencefalicos, como es el caso del surco y la circunvolucién marginal y

sus derivados (ectomarginal y endomarginal).

Las circunvoluciones que rodean al surco cruciado, son en sentido rostral, la
circunvoluciéon precruciada y, en sentido caudal, la caudal la circunvolucién
poscruciada. Algunos autores (Lyras et al, 2023) se refieren a ambas como

circunvolucion sigmoidea.
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Para resumir, la presencia o ausencia de los surcos neocorticales de los
géneros estudiados se detalla en la Tabla III.1, mientras que las laminas descriptivas

se encuentran en el Tomo II.

I1.2.7. Estudio comparado de la morfologia del craneo de los Procyonidae

El estudio de la anatomia craneana de los Procyonidae se centra en las
caracteristicas anatémicas generales de los huesos craneanos de los géneros
vivientes (Procyon, Potos, Bassariscus, Bassaricyon, Nasua y Nasuella), en
comparacion con el material disponible de los géneros fosiles sudamericanos

(tCyonasua y tChapalmalania).

La descripcion del craneo se divide en region facial y neurocraneo. El texto se
complementa con material grafico de fotografias y reconstrucciones

tridimensionales virtuales realizadas con el software Mimicsv 10.01.

Las suturas del crdneo no son visibles en la mayoria de los materiales
estudiados, por tanto la forma y la relacion de los huesos no pudieron ser estudiadas

en profundidad.

La bibliografia referida al estudio detallado del craneo de los procionidos es
escasa y en la mayoria de los trabajos la informaciéon anatémica sirve de base para
estudios filogenéticos. La bibliografia consultada incluye los siguientes trabajos:
Story (1951), Decker y Wozencraft (1991), Baskin (2004), Ahrens (2012) y Evans y
De Lahunta (2013).

Las laminas descriptivas se encuentran en el Tomo II.

I1.2.8. Alometria: generalidades

La alometria implica una relacion no lineal entre un parametro bioldgico en
relacion al tamafio corporal (Martin, 1984). Primariamente se desarroll6 como el
estudio empirico de los cambios en las dimensiones relativas de las partes de un
organismo en relacion al tamafio corporal (Gayon, 2000). En las altimas décadas la
definicién se ha ampliado para incluir todas las relaciones bioldgicas escalables,

incorporando al estudio rasgos fisioldgicos y ecologicos (Shingleton, 2010).
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El término alometria fue acufiado en 1936 por Julian Huxley y Georges
Teisser, su significado etimoldégico es “medidas diferentes” y fue aplicado
inicialmente al estudio del crecimiento relativo (Gayon, 2000; Shingleton, 2010).
Huxley y otros autores observaron que graficando los valores de las medidas de las
partes corporales estudiadas respecto al tamafio total del cuerpo, se obtenia una
curva. Pero al transformar la funcién exponencial en logaritmica se graficaba una
recta, cuya pendiente indicaba el crecimiento diferencial entre la parte del cuerpo

estudiada y el tamafio corporal (Shingleton, 2010).

La ecuacion alométrica generalizada es una funciéon exponencial cuya

férmula es:
y=k.x«
Al realizar la transformacion logaritmica se obtiene la siguiente ecuacion:
logy=a.logx +logk

Donde x es el tamafio corporal, y es el tamafio de un érgano, log k es la
interseccion de la recta con el eje de las ordenadas y a es la pendiente de la recta o

cociente alométrico.

Si el 6rgano estudiado crece mas rapidamente que el cuerpo (a« mayor a 1) se
denomina hiperalometria, el fendmeno contrario es la hipoalometria (« menor a 1).

Si crecen a la misma tasa se denomina crecimiento isométrico (a =1).

Segun los estudios realizados por Gould (1966), la alometria se interpreta
como una fuente de cambio evolutivo no adaptativo, es una consecuencia mecanica
del incremento de tamafio y este incremento es en si adaptativo. La alometria es una
fuente de diversidad biolédgica en si misma.Una vez que el incremento de tamafio
ocurre los organismos tienden a compensar los efectos no adaptativos de la

alometria (Gayon, 2000).
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I1.2.9. Estimacion de la masa corporal

El tamafio corporal tiene una gran influencia en factores fisiolégicos y
ecologicos. Influye directamente sobre la morfologia de los individuos, afectando
tanto la mecanica como su interaccion con el ambiente (Jolicoeur y Mosimann, 1960;

Alexander, 1985; Farifia et al, 1997; Liem et al,, 2001; Tarquini, 2018).

Parala prediccién de la masa corporal se utilizan regresiones lineales simples
o multiples, a partir de medidas lineales obtenidas de distintas partes del cuerpo
(Vizcaino et al, 2016). Para que las ecuaciones predictivas tengan mayor
confiabilidad es fundamental considerar el error predictivo porcentual (r), asi como

un coeficiente de determinacion alto (r2).

La estimacién de la masa corporal a partir de medidas poscraneanas
presenta un margen de error en comparacion con la obtenida a partir de medidas
craneanas. Los elementos 6seos del miembro posterior, como el fémur y la tibia, son
mas precisos en la prediccion de la masa corporal, dado que constituyen el principal
sostén del cuerpo (Dammuth y MacFadden, 1990; Tarquini et al, 2017). En
contraste, la estimacién de la masa corporal a partir de los molares presenta un

mayor error porcentual.

En este trabajo de tesis, la estimaciéon de la masa corporal se realizd
utilizando las ecuaciones predictivas esqueletales craneanas propuestas por Van
Valkenburgh (1990) para carnivoros. La autora utilizé cuatro medidas corporales
como variables para desarrollar sus ecuaciones alométricas con el proposito de
estimar la masa corporal: longitud cabeza-cuerpo, largo del craneo, longitud
occipucio-drbita y longitud del primer molar inferior. Fueron utilizadas para esta
tesis: OOL (del inglés Occiput-to-Orbit Length) que utiliza como variable
independiente la longitud occipucio-orbita y SKL (del inglés Skull Length) que utiliza
como variable independiente el largo del craneo, debido a que eran las que mas se

adaptaban al estado y disponibilidad de los materiales (véase Tabla IL.5).

Para la obtencion de las medidas lineales a partir de las TACs se utiliz6 la

herramienta Measure 3D distance, del software Mimicsv 10.01.
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I1.2.10. Volumen endocraneano

Para el célculo del cociente de encefalizacion (CE) es necesario conocer la
masa encefdlica de los materiales estudiados. En la mayoria de los casos,
especialmente en los fosiles, es imposible obtenerla directamente. Sin embargo,
debido a que la densidad del encéfalo es similar a la del agua (1.0 g/ml) se asume
que el volumen encefalico en mililitros es equivalente a la masa encefalica en gramos
(Jerison, 1973 y Macrini, 2006). Para facilitar la interpretaciéon de los términos, se
define el volumen encefalico como el espacio ocupado por el encéfalo propiamente
dicho (Evans y De Lahunta, 2013). En aquellos individuos en los que solo se
disponen de TACs se aproxima este valor a partir del calculo del volumen
endocraneano, que incluye al encéfalo junto con las estructuras adyacentes como las
meninges y los vasos sanguineos. En el trabajo de tesis se utilizaron mayormente
volimenes endocraneanos, excepto los datos de volimenes encefalicos obtenidos

de la bibliografia.

Los volumenes endocraneanos (mm3) se obtuvieron a partir de las TACs
mediante el software Mimics v 10.01, utilizando la herramienta “Propiedades 3D”
(3D Properties) en la mascara correspondiente al molde endocraneano virtual. Para
utilizar este método es fundamental la buena preservaciéon de los materiales.
Respecto a los materiales fosiles, se obtuvo unicamente el volumen encefalico del

individuo fCyonasua (MLP 04-VI-10-1).

Con el fin de incrementar el tamano de la muestra, se calcularon los
volimenes endocraneanos de los ejemplares estudiados a partir de la ecuacion

predictiva de volumen encefalico de Finarelli (2006).
In (volumen encefalico) =-6.30 + 1.05 In (H) + 0.27 In (L) + 1.30 In (A)

Donde H significa altura, L es el largo y A el ancho. Los detalles de las medidas
estan especificados en la Figura I1.10. Este modelo predictivo estd basado en
regresiones lineales multiples y fue seleccionado por el modelo matematico
denominado Criterio de Informacion Akaike (Akaike, 1973). Para comprobar la
fiabilidad de los valores obtenidos, se realizé un grafico bivariado In-In que

contrastaba los volimenes endocraneanos obtenidos mediante el software con los
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valores generados por las ecuaciones predictivas (Figura I1.11). Se observé que el
modelo tiene una correlacion muy fuerte en relacion a los volumenes
endocraneanos obtenidos (r=0.98735 y r2=0.97486) y es un buen predictor del

volumen endocraneano para los taxones de carnivoros (Finarelli, 2006).

I11.2.11. Encefalizacion y Cociente de Encefalizacion (CE)

La encefalizacién se define como el incremento en el tamafio relativo del
encéfalo o bien de la neocorteza, respecto al tamafio corporal, las areas inferiores
del encéfalo y/o al tiempo evolutivo (Jerison, 1955, 1973, 1977; Finarelli, 2008;
Lefebvre, 2012). En los vertebrados es una funcion de tipo alométrica, esto significa

que el encéfalo tiene una tasa de crecimiento distinta a la del cuerpo en su totalidad.

El incremento del tamafno del encéfalo respecto al del cuerpo en los
mamiferos, se denomina encefalizaciéon evolutiva y ha sido asumido como un
fenomeno generalizado. Sin embargo, estudios demuestran que en algunos grupos
taxondmicos existe una tendencia macroevolutiva al incremento del tamafio del
encéfalo, mientras que en otros grupos no sucede (Shultz y Dunbar, 2010). Segin
Weisbecker y Goswami (2014) existen dos restricciones que limitan el tamafio del
encéfalo: el alto costo energético de las hembras para producir crias con encéfalos

grandes y el alto costo energético que requiere el mantenimiento del mismo.

El cociente de encefalizacion (CE) es la proporcion entre el tamafio encefalico
obtenido y el esperado. Se calcula mediante una ecuacién alométrica que relaciona
el volumen del encéfalo con la masa corporal. Para este estudio se calcularon los
cocientes de encefalizaciéon segin las ecuaciones de Jerison (1973), Eisenberg

(1981) y Martin (1981).

Se han elaborado distintos indices para estudiar el tamafio encefalico
relativo, es decir el tamafno del encéfalo en relacion al tamafio corporal. Jerison
(1973) implementé una medida cuantitativa de la “inteligencia” mediante el
cociente de encefalizacion (CE = Ei/Ee), que refleja la relaciéon entre el tamafio
(volumen) del encéfalo (Ei) y el volumen “esperado” encefalico (Ee) respecto a su
masa corporal (MC). Segtn Jerison (1973) Ee se obtiene por medio de la siguiente

ecuacion derivada de una muestra de mamiferos vivientes: Ee = 0.12 M(C0-67,

59



TOMO 1 CAPITULO II M.G. Vilchez Barral

El CE determina cuantas veces es mayor o menor el encéfalo respecto al

tamafio esperado para su masa corporal.
CE= Ei/Ee
CE=Ei/0.12 MC 967 (Jerison, 1973)

El exponente 0,67 (=2/3) propuesto por Jerison (1973) surge de la idea que
el tamafio del encéfalo aumenta en la misma proporcién que la superficie corporal.
Estudios posteriores realizados a partir de muestras extensas de mamiferos
vivientes, demostraron que los exponentes mas apropiados son 0,74 y 0,75
(aproximadamente =3%4) (Eisenberg y Wilson, 1978 y 1981; Eisenberg, 1981;
Martin, 1981 y Hurlburt, 1996; Burger et al,, 2018). La relacién entre el tamafio del
encéfalo y el tamafio corporal en mamiferos es similar a la relacion entre la tasa
metabolica basal y el tamafio corporal, ambas funciones tienen un exponente de
0,75. Una explicacién para esta relacion fue propuesta por Martin (1981) quien
sugiere que el tamafio del encéfalo del neonato esta vinculado con la tasa metabdlica

basal de la madre.
CE=Ei/0.0594 MC 0755 (Martin, 1981)
CE=Ei/0.055 MC 074 (Eisenberg, 1981)

Otros estudios han sugerido valores intermedios entre 0,67 y 0.75 (Harvey y
Krebs, 1990; Harvey y Pagel, 1991; Kruska, 2005) aunque para simplificar el analisis

no seran considerados en esta tesis.

El CE brinda informacion cuantitativa que permite estimar el tamafo
encefalico relativo, tanto en vertebrados vivientes como en fésiles y puede
correlacionarse con la evolucién de los sistemas sensitivos y del comportamiento
(Jerison, 1973). Un tamafio encefalico relativamente grande podria correlacionarse
con variables ecoldgicas como las capacidades de forrajeo y las interacciones
sociales (Dunbar y Schultz, 2007; Boddy et al., 2012). Los encéfalos grandes se
relacionan ademds con especializaciones sensitivas, desarrollo de habilidades

cognitivas, funciones motoras y flexibilidad comportamental (Sol et al, 2008).
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Una idea controversial es la relacion entre el CE y la inteligencia bioldgica
(Macrini, 2006), porque se asume que la inteligencia puede medirse como una
variable escalar simple. La inteligencia bioldgica, segin Jerison (1973), se refiere a
la disparidad entre las especies en su capacidad para integrar datos sensoriales con
el fin de construir una representacion de su entorno, también se conoce como
habilidad cognitiva. Sin embargo, la inteligencia podria no ser una propiedad
bioldgica sino un atributo impuesto por el observador en base al comportamiento
observado (Butler y Hodos, 2005). Los encéfalos grandes tienen menos conexiones
nerviosas que los pequenos y estan mas compartimentalizados (Jerison, 1973), esto
significa que el numero total de neuronas aumenta, pero el nimero de neuronas por
volumen disminuye, aumentando por tanto el numero de conexiones entre ellas.
Esto resulta en una menor integracion de las funciones distribuidas y un aumento
en la transmisién y el tiempo de procesamiento. Como consecuencia, es dificil

interpretar un aumento en el CE como un aumento en la inteligencia (Macrini, 2006).

I1.2.12. Calculo del Cociente de Encefalizacion

En esta tesis, para el estudio de los CE se realizaron graficos bivariados del
tamafo del cuerpo (variable independiente) y del tamafio del encéfalo (variable
dependiente), realizados con los softwares Past 4.03 (Hammer et al, 2001) y
Microsoft Excel 2019. Los valores obtenidos fueron transformados en logaritmo para
estabilizar la dispersion (varianza) y facilitar una relacién lineal entre las variables
(Smith, 1980). El CE puede interpretarse estadisticamente como los residuos de la

recta de regresion (Macrini, 2006).

Los valores de masa corporal y volumen endocraneano obtenidos de las
tomografias, se complementaron con datos de la bibliografia. Se utilizaron
Unicamente aquellos valores de masa corporal y volumen encefalico
correspondientes a los mismos individuos de distintas especies de prociénidos
vivientes (Tabla V.1), a partir de los cuales se calcularon los valores del cociente de
encefalizacion de Jerison (1973), Martin (1981) y Eisenberg (1981). Esta
informacién se complement6 con los valores de CE calculados por otros autores
(Hurltburt, 1996; Wroe y Milne, 2006; Finarelli y Flynn, 2007 y 2009; Steinhausen

etal,2016) que estaban disponibles para algunas especies de prociénidos vivientes.
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Respecto a los géneros fosiles sudamericanos, TCyonasua y tChapalmalania,
se consideraron valores estimados de masa corporal de la bibliografia (Soibelzon y
Prevosti, 2007; Soibelzon, 2011; Tarquini et al, 2017; Tarquini, 2018; Prevosti y
Forasiepi, 2018). No se encontraron datos previos de volumen endocraneano, ni de

cociente de encefalizacion para estos géneros.

A partir de un ejemplar estudiado en esta tesis se calcul6 el primer valor de
volumen endocraneano y cociente de encefalizacion para tCyonasua. La informacion
se complement6 con datos bibliograficos sobre la masa corporal y volumen
endocraneano de carnivoros placentarios contemporaneos a tCyonasua y a
tChapalmalania, (Jerison, 1973; Radinsky, 1978; Finarelli y Flynn, 2009), a partir de
los cuales se calcul6 el cociente de encefalizacion para cada taxén (Jerison, 1973;

Martin, 1981 y Eisenberg, 1981).
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I1I. ANATOMIA DESCRIPTIVA Y COMPARATIVA DEL ENCEFALO Y MOLDE
ENDOCRANEANO DIGITAL DE LOS PROCYONIDAE VIVIENTES Y FOSILES
DE AMERICA DEL SUR

II1.1. Introduccion

En este capitulo se describen los moldes endocraneanos digitales de
prociénidos vivientes (Procyon, Nasua, Bassaricyon, Nasuella, Potos y Bassariscus) y
extintos sudamericanos (tCyonasua y tChapalmalania), véase Tabla Il.1. Ademas, se
describen los encéfalos de ejemplares de los géneros Bassaricyon, Nasua, Procyon y
Potos (Tabla I1.2), en particular la superficie externa, para evaluar las relaciones
craneo-encefalicas. Se utiliza como material de referencia para las descripciones
tanto el encéfalo como el molde endocraneano de ejemplares de la especie Procyon

lotor.

El molde endocraneano refleja la morfologia externa del encéfalo y en él
pueden identificarse las divisiones de las principales regiones encefalicas
(telencéfalo, hipdfisis, cerebelo y tronco encefdlico) asi como los surcos y
circunvoluciones neocorticales. Sin embargo, no es una representacién fidedigna de
todas sus estructuras neuroanatémicas debido a la presencia de nervios, meninges,
venas, senos venosos y arterias, que dejan impresiones variables en los huesos de la
caja craneana. Por ejemplo, hay estructuras anatémicas positivas en la cara ventral
de los moldes endocraneanos que corresponden a la impronta de foramenes del

basicraneo que son atravesados por nervios y vasos sanguineos.

A modo de resumen de la presencia o ausencia de los surcos neocorticales en
los distintos géneros se realizo la Tabla III.1. Para todos los moldes endocraneanos

digitales se realizaron mediciones lineales, véanse Figura II. 9 y Tabla I1.4.
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I11.2. Descripciones de los encéfalos de los Procyonidae

I11.2.1. Procyon lotor

En vista dorsal el encéfalo de Procyon lotor tiene contorno cuadrangular. Los
hemisferios telencefalicos no cubren los bulbos olfatorios y hacia caudal se observa
parcialmente el cerebelo, siendo visibles el vermis y una pequefia porcién de los

hemisferios cerebelosos (Figura II1.1).
Neocorteza

La fisura rinal esta orientada espacialmente en sentido rostro-caudal, se
observa en las vistas lateral y ventral del encéfalo. Surge caudalmente a los bulbos
olfatorios, rodea lateralmente al tracto olfatorio y termina caudal a los l6bulos

piriformes. Separa la neocorteza de la paleocorteza (Figuras II1.1.A y B).

En la region temporal se encuentra la fisura silviana, que forma una linea
aproximadamente recta, que discurre desde rostro-ventral a caudo-dorsal con un
angulo aproximado de 60° en relacién a la fisura rinal caudal. Esta rodeada por la
circunvolucion ectosilviana, que se divide en una region caudal, mas desarrollada
respecto a la region rostral y que se curva levemente hacia la fisura silviana.
Dorsalmente esta el surco suprasilviano, que tiene forma de U asimétrica invertida

y puede dividirse en: rostral, medial y caudal.

El surco marginal (Figura III.1.C) se proyecta desde la regién occipital y se
dirige rostralmente hasta la bifurcacién en el surco ansado (medial) y coronal
(lateral). El surco ansado estd bien marcado y se aproxima a la fisura
interhemisférica en un angulo cercano a los 90°. El surco coronal esta interrumpido
dorso-lateralmente en su recorrido, como consecuencia del gran desarrollo del area
sensitiva somatica primaria vinculada a manos y digitos, en comparaciéon con los
demas géneros de procidnidos. Hacia rostral, el surco coronal muestra una
derivacion dorsal (en un angulo de unos 90°) en el tercio distal, que algunos autores
denominan rama ascendente del surco coronal (Hardin et al, 1968) y es propia del

género Procyon. Los surcos marginal y coronal acompafian dorsalmente al surco
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suprasilviano y delimitan a la circunvolucién arcuada mas dorsal, que se denomina

circunvolucion suprasilviana y puede dividirse en: caudal, medial y rostral.

Entre el surco marginal y la fisura interhemisférica se encuentran las
circunvoluciones: occipital (caudal) y marginal (rostral). Rostralmente al surco
coronal se observa el surco trirradiado, que es caracteristico del género Procyon

(Figura III.1.A).

El surco cruciado (Figura III.1.C) se encuentra en la region frontal, se
proyecta medialmente cercano a la fisura interhemisférica, y contintia su recorrido
lateralmente perpendicular al plano sagital. En el espacio entre los surcos ansado-
coronal (caudal) y cruciado (rostral) esta el complejo de surcos y circunvoluciones
poscruciadas, propio del género Procyon (Hardin et al.,1968). Sus formas son

complejas y se vinculan con el drea sensitiva somatica primaria.

En vista lateral se observa el surco presilviano que es el mas rostral, tiene
forma de arco y es dorsal a la fisura rinal rostral (Figura III.1.A). En vista lateral esta
la circunvolucién proreal, es la mas rostral y se dispone entre el surco presilviano y

la fisura rinal rostral.
Rinencéfalo

La longitud de los bulbos olfatorios es aproximadamente la tercera parte de
la longitud de los hemisferios telencefdlicos y su eje mayor es rostro-caudal. La
longitud del pedunculo olfatorio es un tercio mas pequefio respecto a la longitud de
los bulbos olfatorios. En vista ventral la neocorteza y la paleocorteza estan
separadas por el surco rinal medial y hacia lateral por la fisura rinal (Figura I11.1.D).
El sitio donde contactan la fisura silviana y la fisura rinal corresponde a la region
insular. Los l6bulos piriformes tienen contorno redondeado y en el extremo caudal

se vuelven mas achatados. Véase Figura I11.1.D.
Cerebelo
En vista dorsal y sobre el plano sagital se observa el vermis. Hacia los

laterales y separados por las fisuras paramedianas se encuentran los hemisferios
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cerebelosos (Figura III.1.B). Tanto el vermis como los hemisferios cerebelosos

muestran un tamafio similar.
Vista ventral, tallo cerebral o tronco encefdlico y nervios craneanos

Debido a la preparaciéon del material, en todos los encéfalos estudiados se

observa un nimero reducido de nervios craneales.

En la region ventral del diencéfalo y dispuesto caudal al peddnculo olfatorio,
esta el nervio 6ptico (N II) cuyas fibras se entrecruzan parcialmente en el quiasma
optico. Hacia caudal se observa la hip6fisis que es una glandula impar, pequefia y

redondeada, que se dispone en el plano sagital (Figura II1.1.D).

Caudalmente esta el puente troncoencefalico o de Varolio (pons), que se
caracteriza por la presencia de fibras nerviosas dispuestas perpendiculares al plano
sagital (Figura II1.1.D). Rostro-lateralmente estan el nervio trigémino (N V) y caudo-
lateralmente el nervio facial (N VII) y el nervio vestibulococlear (N VIII), que se
encuentran muy proximos entre si. Hacia caudal estan el nervio glosofaringeo (N IX)

y el nervio vago (N X).

Caudalmente al puente de Varolio se encuentra la médula oblongada. Se
caracteriza por la presencia de dos engrosamientos paralelos al plano sagital que
corresponde a la decusacién de las piramides, corresponde a dos bandas paralelas

de materia blanca situadas contiguas a la fisura mediana (Figura I11.1.D).

I11.2.2. Procyon cancrivorus

El contorno de los hemisferios telencefalicos es cuadrangular (Figura IIL.2).
La corteza telencéfalica estd mas plegada en comparacion con la de Procyon lotor. El
cerebelo esta cubierto parcialmente por los hemisferios telencefalicos y en vista
dorsal so6lo es visible el vermis. La morfologia externa del encéfalo de Procyon

cancrivorus es muy similar a la de Procyon lotor, véanse Figuras I11.1 y I11.2.
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Neocorteza

La fisura rinal surge caudalmente a los bulbos olfatorios, rodea lateralmente
al pedunculo olfatorio y a los 16bulos piriformes. A nivel de la fisura silviana se puede

diferenciar una parte rostral y una caudal (Figura I11.2.A).

En la region temporal esta la fisura silviana, cuyo recorrido es similar a lo
observado en Procyon lotor. Rodeando la fisura silviana estd la circunvolucién
ectosilviana, que se divide en: rostral y caudal. Dorsalmente, se encuentra el surco

suprasilviano que se divide en tres partes: rostral, media y caudal. (Figura I1I.1.A).

En la region occipital surge el surco marginal que corre subparalelo al surco
suprasilviano y rostralmente contacta con la bifurcacién de los surcos ansado
(medial) y coronal (lateral). Los surcos suprasilviano y coronal-marginal limitan la
circunvolucion suprasilviana, que se divide en tres partes: rostral, media y caudal
(Figura III.2.A y C). El surco coronal continda su recorrido rostralmente y en la
region frontal se curva dorsalmente formando un angulo cercano a 90°, en lo que se
denomina rama ascendente del surco coronal (Hardin et al,1968) (Véase I11.2.1).

Dorsalmente contacta con el surco ansado.

Los surcos coronal y ansado rodean al drea sensitiva somatica primaria que
recibe informacion de la regién anterior del cuerpo, principalmente de manos y
dedos. En esta darea se encuentran el surco trirradiado y el complejo de

circunvoluciones poscruciadas (Figuras I11.2.A y C).

El surco marginal y la fisura interhemisférica forman los limites de la
circunvoluciéon marginal hacia rostral y de la circunvoluciéon occipital hacia caudal

(Figura II1.2.B).

En la region frontal esta el surco cruciado que surge perpendicular a la fisura
interhemisférica y luego se proyecta lateralmente, casi perpendicular al plano
sagital. Este surco constituye el limite rostral de la circunvolucién precruciada

(Figura II1.2.C).
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En vista lateral estd el surco presilviano, de posicién mas rostral y en forma
de arco. Junto con la fisura rinal rostral delimitan la circunvolucién proreal, que es

muy corta y se adelgaza ventralmente.
Rinencéfalo

Los bulbos olfatorios tienen una morfologia similar a los de Procyon lotor. La
fisura rinal rodea lateralmente al rinencéfalo y se extiende hasta el limite caudal del
l6bulo temporal. El limite medial de cada pedunculo olfatorio con la neocorteza lo

forma el pequeno surco rinal, que rodea externamente a los 16bulos piriformes.

Los l6bulos piriformes tienen contorno triangular y se encuentran a los lados

de la zona hipofisiaria (Figuras I11.2.A y D).
Cerebelo

El cerebelo es redondeado y aplanado. En vista dorsal y situado sobre el
plano sagital estd el vermis. Hacia los laterales, separados por las fisuras

paramedianas, se encuentran los hemisferios cerebelosos. (Figura II1.2.B).
Vista ventral, tallo cerebral o tronco encefdlico, y nervios craneales

Caudalmente al pedunculo olfatorio estan el nervio 6ptico (N II) y el quiasma

optico (Figura I11.2.D).

En posicion caudal y rodeada lateralmente por los l6bulos piriformes, se
ubica la hipéfisis, una glandula impar, pequefia y redondeada. En el plano sagital,
estd el puente troncoencefdlico o de Varolio (pons), que se caracteriza por la
presencia de la decusacion de las piramides. Rostro-lateralmente esta el nervio
trigémino (N V) y caudo-lateralmente estidn los nervios: facial (N VII),

vestibulococlear (N VIII), glosofaringeo (N IX) y vago (N X) (Figura I1L.2.D).

Hacia caudal estd la médula oblongada y en el plano sagital esta la fisura

mediana (Figura I11.2.D).
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I11.2.3. Nasua narica

Los hemisferios telencefalicos tienen contorno subeliptico en vista lateral y
cuadrangular en vistas dorsal y ventral, cubriendo parcialmente al cerebelo (Figura

[11.3).
Neocorteza

La fisura rinal surge caudalmente a los bulbos olfatorios, rodea lateralmente

al pedunculo olfatorio y termina caudal a los 16bulos piriformes (Figura II1.3.B).

En la region temporal se localiza la fisura silviana, la cual se proyecta
dorsalmente desde la fisura rinal formando un angulo aproximado de 60° con esta
ultima, orientado hacia caudal. Esta fisura estd rodeada por la circunvolucion
ectosilviana que se divide en dos partes rostral y caudal y delimitada por el surco
suprasilviano, el cual se subdivide en tres segmentos: rostral, medio y caudal (Figura

111.3.A).

El surco marginal surge en la region occipital y se proyecta rostralmente
hasta la region parietal donde contacta con los surcos ansado (medial) y coronal
(lateral). Los surcos marginal-coronal (dorsal) y suprasilviano (ventral) delimitan
la circunvolucién suprasilviana, que se divide en rostral, media y caudal. El surco
ansado es muy corto en comparacion al surco coronal y termina préximo al surco

presilviano.

En la region parietal y dispuesto medial al surco marginal se encuentra el
surco endomarginal, el cual es poco profundo. Los surcos suprasilviano y marginal-
coronal forman los limites de la circunvolucién suprasilviana, que se divide en tres
partes: rostral, media y caudal. La circunvolucion marginal esta delimitada
lateralmente por el surco marginal, medialmente por la fisura interhemisférica y

caudalmente por la circunvolucién occipital (Figura I11.3.C).

En vista lateral esta el surco presilviano, es el mas rostral y tiene forma de

arco con la convexidad orientada hacia los bulbos olfatorios.

70



TOMO 1 CAPITULO III M.G. Vilchez Barral

En vistas dorsal y rostral se encuentra el surco cruciado, que surge préximo
a la fisura interhemisférica y se proyecta latero-rostralmente formando un angulo
aproximado de 15° con el plano sagital. El surco cruciado delimita dos
circunvoluciones, hacia rostral la circunvolucién precruciada y hacia caudal la

circunvolucion poscruciada (Figura I11.3.C).

En vista dorsal entre los surcos cruciado y coronal, se encuentra la pequefia
circunvolucion poscruciada. Su morfologia es superficialmente semejante al surco

trirradiado de Procyon (Figura I11.3.B).
Rinencéfalo

Los bulbos olfatorios son redondeados y muestran un mayor desarrollo en
su parte dorsal en comparacion a la ventral. El pedunculo olfatorio, con una longitud
aproximadamente similar a la de los bulbos olfatorios, se ensancha hacia caudal. La
fisura rinal separa el pedunculo olfatorio y los l16bulos piriformes de la neocorteza.
Los l6bulos piriformes tienen un contorno redondeado, y el ancho maximo se
registra rostralmente. En vista lateral son aplanados rostralmente y redondeados

caudalmente (Figuras II1.3.A y C).
Cerebelo

El cerebelo de Nasua estd parcialmente cubierto por los hemisferios
telencefalicos. Los hemisferios cerebelosos son ligeramente menores que el vermis

y estan separados por las profundas fisuras paramedianas (Figura I11.3.B).
Vista ventral, tallo cerebral o tronco encefdlico y nervios craneales

Caudal al pedunculo olfatorio se observan el nervio 6ptico (II) y el quiasma
optico. Caudalmente, sobre el plano sagital esta la hipdfisis, es grande respecto a
Procyon (Figuras II1.1 y 111.2) y redondeada. Hacia caudal hay un engrosamiento de
fibras nerviosas que forman el puente troncoencefalico o de Varolio (pons). En este
sitio se encuentran los nervios craneales: trigémino (N V), facial (N VII) y
vestibulococlear (N VIII), no se observan los nervios: glosofaringeo (IX) y vago (X)

(Figura II1.3.D).
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Hacia caudal esta la médula oblongada de la cual destaca la decusacién de las

piramides (Figura I11.3.D).

111.2.4. Potos flavus

El encéfalo de Potos flavus tiene contorno aproximadamente cuadrangular en
vistas dorsal y ventral (Tabla I1.4). Los hemisferios telencefalicos recubren
mayormente al cerebelo en vista dorsal, siendo una caracteristica propia de este
género (Figura II1.4.C). Al comparar con Procyon y Nasua se observa que los bulbos
olfatorios son cortos, los l6bulos piriformes estdn comprimidos en sentido rostro-

caudal y el cerebelo es grande respecto a los hemisferios telencefalicos (FiguraI1l.4).
Neocorteza

La fisura rinal se observa tanto en vista lateral como ventral. Surge caudal a
los bulbos olfatorios, rodea lateralmente al pedunculo olfatorio y a los l6bulos
piriformes y termina en la fisura transversa. Se divide en rostral y caudal (Figura

111.4.A).

En la regiéon temporal esta la fisura silviana, que es apropiadamente recta y
corre en sentido ventro-rostral a dorso-caudal en un angulo de 50° orientado hacia
caudal. Estd rodeada por la circunvolucién ectosilviana que se divide en dos
segmentos rostral y caudal, la cual esta delimitada por el surco suprasilviano que se

divide en tres partes: rostral, media y caudal (Figura I11.4.A).

El surco marginal se proyecta rostralmente desde la regién occipital, hasta
contactar con los surcos ansado (medial) y coronal (lateral) en la region parietal.
Los surcos marginal y coronal acompafnan dorsalmente el recorrido del surco
suprasilviano. Estos tres surcos delimitan la circunvolucién suprasilviana mas
dorsal, que se divide en tres partes: rostral, media y caudal. El surco marginal forma
el limite medial de dos circunvoluciones: la circunvolucion occipital (caudal) y la
circunvoluciéon marginal (rostral) (Figura II1.4.C). Destaca el gran tamafio de la
circunvoluciéon marginal en comparacion a lo observado en los hemisferios

telencefalicos de Procyon y Nasua.

72



TOMO 1 CAPITULO III M.G. Vilchez Barral

En la region parietal se encuentra el surco cruciado, el cual se proyecta
medialmente desde la fisura interhemisférica formando un angulo aproximado de
15° con esta dltima y contintia su recorrido en sentido rostro-lateral. El surco
cruciado delimita rostralmente con la circunvolucién precruciada y caudalmente
con la circunvoluciéon poscruciada (Figura I11.4.C). Segin Welker y Campos (1963)
caudal al surco cruciado esta el surco poscruciado, sin embargo, no es visible en

ningun material de Potos estudiado para esta tesis.

El surco presilviano es el mas rostral, tiene forma de arco y junto con la fisura

rinal rostral definen a la circunvolucién proreal (Figura I11.4.A).
Rinencéfalo

Los bulbos olfatorios estan mayormente cubiertos por los hemisferios
telencefalicos. El pedinculo olfatorio, en comparacion con lo observado en Procyon
y Nasua, es corto y se ensancha hacia la regién caudal. Caudo-lateralmente se
encuentran los l6bulos piriformes, los cuales presentan un contorno subeliptico y

son grandes en comparacion a los de Procyon y Nasua (Figura 111.4.D).
Cerebelo

El vermis es la parte mas conspicua y destaca en vista dorsal, separado de los

hemisferios cerebelosos por las fisuras paramedianas (Figura I11.4.A).

Vista ventral, tallo cerebral o tronco encefdlico, y nervios craneales

Caudal al peddnculo olfatorio se encuentran el nervio éptico (N II) y el
quiasma Optico. A continuacion, esta la glandula hip6fisis que se sitia sobre el plano
sagital, tiene un contorno redondeado y es grande en relaciéon a la de Nasua y
Procyon. Hacia caudal esta el puente troncoencefalico o de Varolio (pons), cuyas
fibras nerviosas se disponen perpendiculares al plano de simetria. En esta region, se
identifica el craneal trigémino (N V) como el unico visible en este material.
Caudalmente esta la médula oblongada con la decusacion de las piramides (Figura

111.4.D).
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I111.2.5. Bassaricyon gabii

El encéfalo tiene contorno subeliptico en vista lateral y cuadrangular en
vistas dorsal y ventral. Los hemisferios telencefalicos cubren parcialmente el
cerebelo y en vista dorsal se visualizan claramente el vermis y gran parte de los

hemisferios cerebelosos, caracteristica que es propia del género (Figura IIL5).
Neocorteza

La fisura rinal surge caudal a los bulbos olfatorios y rodea externamente el

pedunculo olfatorio y los 16bulos piriformes (Figura II1.5.A).

En la region temporal se localiza la fisura silviana, la cual presenta una
orientacion en sentido ventro-rostral a dorso-caudal y forma un angulo casi recto y
con orientacién caudal con la fisura rinal. Estd rodeada por la circunvolucién
ectosilviana, que es la circunvolucién arcuada de posicion mas medial y se divide en
dos segmentos rostral y caudal. A su vez, esta circunvolucién se encuentra
dorsalmente limitada por el surco suprasilviano, el cual se divide en tres partes:

rostral, media y caudal (Figura I11.5.A).

En vista lateral y externamente al surco suprasilviano se encuentra el surco
marginal, el cual contacta hacia rostral con los surcos ansado (medial) y coronal
(lateral). Los surcos suprasilviano y marginal-coronal delimitan la circunvolucién
suprasilviana que es la circunvolucién arcuada mas dorsal. Entre el surco marginal
y la fisura interhemiférica se observa la circunvolucién marginal, al igual que en el
encéfalo de Potos, es muy amplia y continda hacia caudal como la circunvolucién

occipital (Figura II1.5.B).

Enlaregion frontal y en vista dorsal esta el surco cruciado, el cual tiene forma
de arco y se orienta en sentido caudo-medial a rostro-lateral. Delimita dos
circunvoluciones: precruciada (rostral) y poscruciada (caudal). En vista lateral esta
el surco presilviano, que es el mas rostral y se orienta en sentido caudo-ventral a
rostro-dorsal. Junto con la fisura rinal rostral delimitan la circunvolucién proreal

(Figura II1.5.C).
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Rinencéfalo

Los bulbos olfatorios tienen contorno arriiionado en vista lateral, mientras
que en vistas dorsal y ventral son redondeados. Hacia caudal estd el pedinculo
olfatorio. En posicion caudo-lateral estan los l6bulos piriformes, los cuales
presentan un contorno redondeado hacia rostral y se aplanan hacia caudal. Estos
l6bulos son relativamente voluminosos respecto al tamafo general del encéfalo,

similar a lo observado en Potos. (Figura I11.5.D).
Cerebelo

El cerebelo esta parcialmente cubierto por los hemisferios telencefalicos. Los
hemisferios cerebelosos son ligeramente menores en comparacién con el vermis,
similar a lo observado en Potos, Procyon y Nasua. El vermis esta separado de los
hemisferios cerebelosos por los surcos paramedianos. En vista ventral se observan

los parafl6culos (Figura II1.5.D).

Vista ventral, tallo cerebral o tronco encefdlico, y nervios craneales

Caudalmente al peduinculo olfatorio se encuentran los nervios épticos (N II)
y el quiasma 6ptico. Hacia caudal, sobre el plano sagital, esta la glandula hipofisis, es
impar y redondeada. Caudo-lateralmente hacia la derecha del lector se observa el
nervio oculomotor (N III). Sobre el plano sagital esta el puente (pons), lateralmente
se observan los nervios: trigémino (N V), facial (N VII) y vestibulococlear (N VIII).
En el material no estdn preservados los nervios: glosofaringeo (N IX) y vago (N X).
Hacia caudal esta la médula oblongada, sobre el plano sagital se observan dos
engrosamientos paralelos que corresponden a la decusacién de las pirdmides y

estan separados por la fisura mediana (Figura II1.5.D).

II1.2.6. Bassariscus astutus

El encéfalo de Bassariscus astutus es subcénico. Los hemisferios
telencefalicos se ensanchan gradualmente hacia la region temporal. El cerebelo esta
parcialmente recubierto por los hemisferios telencefalicos, esta comprimido rostro-

caudalmente y su contorno caudal es casi recto (Figura II1.6).

75



TOMO 1 CAPITULO III M.G. Vilchez Barral

Neocorteza

La fisura rinal surge caudal a los bulbos olfatorios, rodea al peddnculo

olfatorio y a los 16bulos piriformes y termina en la fisura transversa.

En laregion temporal estd la fisura silviana la cual contacta ventralmente con
la fisura rinal, forman entre ambas un angulo aproximado de 85° con orientacion
caudal, algo similar a lo observado en Potos flavus. Esta fisura esta rodeada por la
circunvolucion ectosilviana que se divide en rostral y caudal. Dorsalmente limita con
el surco suprasilviano, que se divide en tres partes: caudal, media y rostral. Las
regiones caudal y rostral tienen forma de arco con la convexidad orientada hacia

caudal; en la region media se observa un pequefio surco secundario (Figura I11.6.A).

En la region occipital se origina el surco marginal, el cual contacta
rostralmente con los surcos ansado (medial) y coronal (lateral). Los surcos
marginal-coronal y suprasilviano limitan dorsalmente con la circunvolucién
suprasilviana, la cual se divide en tres segmentos: rostral, media y caudal.
Dorsalmente, entre el surco marginal y la fisura interhemisférica se encuentra la
circunvolucion marginal, la cual esta muy desarrollada en este género respecto a lo
observado en Procyon, Nasua, Potos y Bassaricyon. Hacia caudal, el surco marginal

conforma el limite dorsal de la circunvolucién occipital (Figura I11.6.A y C).

En laregién frontal se encuentra el surco cruciado, el cual se origina cerca del
plano sagital y forma un dngulo de 45° con la fisura interhemisférica, orientado hacia
rostral y luego se proyecta lateralmente de forma casi perpendicular al plano sagital.
El surco cruciado limita dos circunvoluciones, hacia caudal la circunvolucién
poscruciada y hacia rostral la circunvolucién precruciada. Entre el surco cruciado y
los surcos ansado-coronal hay un pequeio surco, paralelo al surco ansado que se

interpreta como surco poscruciado (Figura II1.6.C).

En vista lateral y rostral esta el surco presilviano, el cual acompafia en su
recorrido a la fisura rinal rostral y ambos definen a la circunvolucién proreal

(Figuras I11.6.A y B).
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Rinencéfalo

La fisura rinal se observa preferentemente en vista lateral (Figura II1.6.A).
Los bulbos olfatorios son redondeados y elongados en sentido rostro-caudal. En
vista ventral los pedunculos olfatorios se ensanchan hacia caudal y contindan con
los 16bulos piriformes (Figura I11.6.D). Los l6bulos piriformes tienen un contorno

arrifionado, en vista lateral son redondeados hacia rostral y aplanados hacia caudal.
Cerebelo

Tiene forma triangular y en vista lateral el extremo caudal forma un plano
aproximadamente recto. Estd cubierto parcialmente por los hemisferios
telencefalicos en vista dorsal. El vermis es la parte mas visible y destaca en vista
dorsal. Esta separado de los hemisferios cerebelosos por las fisuras paramedianas.
Tanto en vista lateral como ventral se observan los parafléculos, que son

redondeados y se encuentran en el extremo mas rostral del cerebelo (Figura I11.6.D).
Vista ventral, tallo cerebral o tronco encefdlico, y nervios craneales

Caudal al pedunculo olfatorio estan los nervios 6pticos (N II) y el quiasma
optico. Hacia caudal, sobre el plano de simetria se encuentra la hip6fisis, la cual se
caracteriza por ser redondeada y de mayor tamafio en comparaciéon con las de
Procyon, Nasua, Potos y Bassaricyon. Caudalmente, sobre el plano sagital se sitda el
puente de Varolio, que corresponde a un aumento en la cantidad de fibras nerviosas.

Lateralmente se observa el nervio trigémino (N V).

La médula oblongada es la estructura anatémica mas caudal del encéfalo,
sobre el plano sagital apenas son visibles la decusacion de las piramides y la fisura

mediana (Figura I11.6.D).
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I11.3. Descripciones de los moldes endocraneanos de Procyonidae

I11.3.1. Molde endocraneano de Procyon

Los moldes endocraneanos de Procyon lotor (Figuras I11.7 y 111.8) y Procyon
cancrivorus (FiguraIll.9) seran descriptos de manera conjunta debido a su similitud,
seflalando cualquier variacién que pueda observarse. Los moldes endocraneanos
representan el encéfalo completo y permiten identificar las siguientes estructuras
anatémicas: neocorteza; rinencéfalo; cerebelo; y vista ventral, que incluye a la
region hipofisaria, tallo cerebral, nervios craneanos, vasos sanguineos y foramenes

asociados a sus recorridos, véase Tabla I1.4.

Los hemisferios telencefalicos de Procyon lotor tienen contorno hexagonal en
vista dorsal y son redondeados en vista lateral. En Procyon cancrivorus son
subelipticos en vista dorsal. En todos los ejemplares estudiados el ancho maximo
tanto en vista dorsal como lateral, se registra al nivel del 16bulo temporal (Tabla

11.4).

Los hemisferios telencefalicos recubren parcialmente al cerebelo,
pudiéndose observar en vista dorsal una pequefia parte del vermis y de los

hemisferios cerebelosos.
Neocorteza

La neocorteza es mas compleja en comparacion a la de los otros géneros de
prociénidos vivientes estudiados (e.g. Nasua, Nasuella, Potos, Bassaricyon y

Bassariscus), por la presencia de un complejo de surcos neocorticales propios.

La fisura rinal discurre paralela al eje rostro-caudal del encéfalo. Recorre
lateralmente el pedinculo olfatorio, para luego rodear a los l6bulos piriformes. En
vista lateral se observa parcialmente, debido al gran desarrollo de la region
neocortical. El sitio de contacto de la fisura rinal con la fisura silviana, se utiliza como

punto de referencia para dividirla en dos partes: rostral y caudal (Figura II1.7.D).

En laregion temporal estd la fisura silviana, que se orienta en sentido ventro-

rostral a dorso-caudal y corre en un aproximado de 45° respecto a la fisura rinal. Sus
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bordes son estrechos y definidos en ventral, y se vuelven menos precisos hacia
dorsal. La fisura silviana estd rodeada por la circunvolucion ectosilviana, que es la
circunvoluciéon arcuada de posicion mas medial visible externamente. Esta
circunvolucién se divide en una parte rostral y una caudal, siendo la rostral mas
estrecha que la caudal. Debido a que los hemisferios telencefalicos de los
prociénidos estan opercularizados no se observan la circunvolucién silviana, ni el
surco ectosilviano. Dorsalmente esta el surco suprasilviano, que se divide en dos
partes: rostral y caudal. La region caudal tiene forma de arco, mientras que la parte
rostral tiene forma de U abierta o L con la concavidad dorsal (Figura III.7.A). Hacia
dorsal esta la circunvolucién suprasilviana, que es la circunvolucién arcuada mas
dorsal y puede dividirse en tres regiones: caudal, media y rostral. Su forma es
semejante a la circunvolucion ectosilviana, debido a que la acompafia dorsalmente

en su recorrido.

Dorsalmente se encuentran los surcos marginal y coronal, los cuales se
disponen de manera concéntrica y forman el limite dorsal de las circunvoluciones
arcuadas (Figuras II.7.A y B, Figura II1.8.A y B, Figuras I11.9.A y B). El surco marginal
contacta en su extremo rostral con la bifurcacién de los surcos ansado (medial) y
coronal (lateral). El surco coronal esta interrumpido por el gran desarrollo del area
sensitiva somatica primaria. En su extremo mas rostral se observa la rama
ascendente del surco coronal (Hardin et al, 1968) que recorre un corto tramo en
sentido ventro-dorsal y sélo puede observarse lateralmente. El surco ansado se
dispone aproximadamente perpendicular a la fisura interhemisférica, sin llegar a
contactar con la mismay tiene un desarrollo mayor respecto al de los demas géneros

de prociénidos (Figuras I1.7.A y D).

Hacia caudal, entre el surco marginal y la fisura transversa se encuentra la
circunvoluciéon occipital. Hacia rostral, entre el surco marginal y la fisura

interhemisférica se encuentra la circunvolucién marginal.

Entre los surcos ansado y coronal se encuentra el surco trirradiado, que es
propio del género Procyon y se relaciona con la funcién sensitiva somdtica primaria
vinculada con la exploracion tactil del entorno con las manos (Welker y Seidenstein,

1959 y Welker y Campos, 1963).
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En la regiéon frontal estd el surco cruciado, que llega hasta la fisura
interhemisférica y es perpendicular a ella. Es un surco amplio y con forma de arco.
Caudalmente se encuentra el complejo de surcos poscruciados (Hardin et al,, 1968)
propio del género Procyon. Dicho complejo es un conjunto de surcos menores que
topograficamente se corresponden con el surco poscruciado, caracteristico de los
demas géneros de procidénidos vivientes y cuya forma y cantidad de surcos varia

entre los individuos (Figura I11.7.A).

El surco cruciado limita la circunvolucién precruciada hacia rostral. Hacia
caudal, entre el surco cruciado y el complejo de surcos poscruciados se encuentra el
complejo de circunvoluciones poscruciadas (Hardin et al., 1968). La circunvolucién
precruciada y el complejo de circunvoluciones poscruciadas son denominadas en
conjunto como la circunvolucién sigmoidea, que es propia del género Procyon

(Figuras I11.7.C, 8.Cy 9.C).

El surco presilviano es el surco de posicion mas rostral y corre casi
paralelamente a la fisura rinal. Entre ambos se encuentra la circunvoluciéon mas

rostral que se denomina proreal.
Rinencéfalo

El rinencéfalo esta separado de la neocorteza por la fisurarinal. En el extremo
mas rostral se observan los bulbos olfatorios cuyo contorno es subtriangular, tanto
en vista lateral como dorsal. Tienen una superficie rugosa en la cara rostro-ventral,
que se interpreta como el relleno de los foramenes de la placa cribiforme del hueso
etmoides, que en vida del animal eran atravesados por los paquetes de axones del

nervio craneal olfatorio (N I). Hacia caudal continua el peddnculo olfatorio.

Dispuestos  caudo-lateralmente estan los lébulos  piriformes,
correspondientes a dos estructuras laterales convexas que se encuentran
ventralmente a la fisura rinal y estdn préximas a la interseccién con el surco silviano

(Figuras I111.7.D, 8.D y 9.D).
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Cerebelo

El cerebelo se ubica en la region dorsal del metencéfalo y esta recubierto
mayormente por el hueso occipital. Se observa el vermis medial y los hemisferios
cerebelosos laterales, que tienen tamafios similares y estdn separados por dos
profundas fisuras paramedianas (Figuras II11.24.E y F, Figura II1.25.A). En los moldes
endocraneanos estudiados, el ancho maximo del cerebelo es menor que el ancho
maximo de los hemisferios telencefalicos (Tabla I1.4). El cerebelo esta separado del
telencéfalo por la fisura transversa y en ese sector se observa la impronta del

tentorio cerebeloso.

Dispuesta dorso-lateralmente al meato acustico interno se encuentra la fosa
subarcuata del petroso, que en el caso de Procyon tiene un tamafio reducido y apenas
es visible en el molde endocraneano, s6lo puede distinguirse en la TAC. Esta fosa, en

vida del animal contiene los parafl6culos del cerebelo.

Vista ventral, tallo cerebral o tronco encefdlico, nervios craneanos y fordmenes

asociados

Al observar los moldes endocraneanos en vista ventral, se pueden distinguir
varias estructuras anatémicas. Dispuesto caudal a los peduinculos olfatorios esta la
impronta de los canales 6pticos, que dejan su impresién en el hueso preesfenoides
y se unen en el quiasma 6ptico. Por el canal éptico corren el nervio craneal 6ptico (N

II) junto con la arteria y la vena oftalmicas.

Caudo-lateralmente se observa la impronta de las fisuras orbitarias, que se
encuentran en el hueso basiesfenoides y estdn situadas caudal a las apdfisis
clinoideas rostrales del hueso preesfenoides. En vida del animal son atravesadas por
los nervios craneales: oculomotor (N III), troclear (N IV), rama oftalmica del nervio
rama oftalmica del nervio trigémino (N Vi) y abducens (N VI); por la arteria
meningea; por la arteria anastomosica y la vena orbital (Story, 1951 y Evans y De
Lahunta, 2013). Hacia caudal se encuentra el relleno del foramen redondo, esta
situado en el hueso basiesfenoides y permite el pasaje de la rama maxilar del nervio
trigémino (N V2), pequefias anastomosis de la arteria meningea media y vénulas

(Story, 1951). En Procyonidae y Mustelidae esta ausente el canal alar o canal
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aliesfenoides, en el craneo se observa que el foramen redondo (foramen rotundum)
esta separado de la fisura orbitaria por un septo delgado (Davis, 1964) (Figuras

11.7.D, 8.D y 9.D).

Dispuesto caudo-lateralmente a la impronta del foramen redondo esta el
relleno del foramen oval, el cual en vida del animal permite pasaje de la rama
mandibular del nervio trigémino (N V3), la arteria meningea media y vénulas) (Story,
1951). Medialmente se observa la representacion de la region hipofisaria, que es la
impronta de la foseta hipofisaria situada en el hueso basiesfenoides y que en vida

del animal rodea a la hipdfisis.

En posiciéon caudo-medial se encuentra el relleno de la impresién pontina,
que es una depresidon en la parte basilar del hueso occipital (basioccipital) y
corresponde al puente de Varolio o puente troncoencefalico (pons). Hacia caudal se
continda con la impresién de la médula oblongada o impresién medular, de la cual
destacan dos estructuras ligeramente convexas (en el molde endocraneano) y
paralelas entre si, que se denominan piramides (pyramis). En vida del animal
permiten el pasaje de axones mielinizados que se dirigen hacia rostral de la médula

oblongada o hacia la médula espinal (Figura II1.7.D).

Caudo-lateralmente al foramen oval se observa la impronta del foramen
carotideo interno, que se encuentra sobre el apice de la porcion petrosa del hueso
temporal (Evans y De Lahunta, 2013) y permite el pasaje de la arteria car6tida
interna, nervio carotideo interno y una rama del seno cavernoso (Story, 1951 y
Evans y De Lahunta, 2013). Story (1951) en su estudio sobre las arterias car6tidas
en Procyonidae, denomina a esta estructura como foramen carotideo posterior

(caroticum posterior).

En posicion caudo-medial y muy préximo al relleno del foramen carotideo
interno, esta laimpronta del canal petrooccipital que permite pasaje del seno venoso
ventral del petroso hacia rostral. Este canal se sitia en la sutura petrooccipital, que
relaciona la porcion petrosa del hueso temporal con el basioccipital y se dispone en
sentido caudo-rostral (Figuras II1.7.D y 8.D). No se observa en el molde de Procyon

cancrivorus.
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En posicién caudo-lateral respecto al canal petrooccipital se encuentra la
impronta del meato acustico interno. En vida del animal permite el pasaje de los
nervios facial (N VII), acustico (N VIII), la rama auditiva interna de la arteria basilar
y vénulas nutricias (Story, 1951). En el extremo mas posterior del relleno de la fisura
petrooccipital esta la impronta del foramen yugular, que es atravesado por los
nervios craneales: glosofaringeo (N IX), vago (N X) y accesorio (N XI), el seno venoso
del petroso (que luego contintia por la fisura petroccipital) y la arteria timpanica
inferior. Este foramen también es conocido como foramen lacerum posterior (Liu et.
al, 2012). En el molde estudiado de Procyon cancrivorus no se observa el foramen

yugular.

Dispuesto caudo-medial al relleno del foramen yugular se encuentra la
impronta del canal hipogloso, que permite el pasaje del nervio craneal hipogloso (N
XII) y la arteria meningea posterior. Caudo-lateralmente esta la impronta del canal
o conducto condilideo, que se encuentra en la superficie interna de los condilos
occipitales y permite el pasaje de venas emisarias a través del seno transverso y el

seno basilar.
Vasos sanguineos

En vista dorsal entre ambos hemisferios telencefdlicos se encuentra la
impronta del seno venoso dorsal sagital, que se origina préximo a la placa cribiforme
del etmoides y se dirige en sentido caudal por la hoz del encéfalo (falx cerebri).
Debido a su presencia, en los moldes endocraneanos no se observa la fisura
interhemisférica. Es claramente visible en los moldes de Procyon lotor, aunque su

presencia es apenas evidente en Procyon cancrivorus.

El relleno del seno venoso dorsal sagital, se une caudalmente con la
confluencia de la impronta de los senos transversos derechos e izquierdos (se

observan en vista caudal) (Figuras II1.7.C y 8.C).

En los moldes endocraneanos de Procyon lotor se observa la impronta de la
arteria meningea media y corresponde al surco para la arteria meningea sobre el

hueso parietal (Figuras I11.7.A, 8.Ay B).
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I11.3.2. Molde endocraneano de Nasua nasua

El molde endocraneano de Nasua nasua (Figuras [11.10y 11) es alargado y de
contorno subcuadrangular en vista dorsal. El ancho maximo se registra en la region
temporal (Tabla I1.4). Los bulbos olfatorios estdn expuestos, mientras que el

cerebelo esta parcialmente recubierto por los hemisferios telencefalicos.
Neocorteza

La fisura rinal es la mas ventral y es visible en todo su recorrido. A la altura
de los l6bulos piriformes contacta con la fisura silviana y a partir de este sitio se

divide en rostral y caudal (Figuras I11.10.A y B, Figuras I[1.11.A y B).

En la region temporal destaca la fisura silviana, que se orienta en sentido
ventro-rostral a dorso-caudal y su inclinacion es similar a lo observado para Procyon
lotor. Esta rodeada por la circunvolucidn ectosilviana, que se divide en rostral y
caudal. Dorsalmente estan surco suprasilviano, que se observa con mayor claridad
en el ejemplar MLP 612 (Figura II1.10.A) y la circunvolucién suprasilviana, que se

divide en rostral y caudal

Hacia dorsal se encuentran los surcos: marginal (caudal) y coronal (rostral),
que forman los limites de la circunvolucion suprasilviana. El surco marginal se
comunica rostralmente con los surcos coronal (lateral) y ansado (medial), siendo
este ultimo muy corto. Caudalmente, entre el surco marginal y la fisura
interhemisférica, se encuentra la circunvolucién occipital que continta
rostralmente como circunvolucién marginal. Entre el surco marginal y la fisura

interhemisférica se observan pequenos surcos secundarios (Figura I11.11.C).

En la region frontal y en vista dorsal esta el surco cruciado (Figuras I11.10.C y
11.C), el cual tiene forma de arco y se aproxima a su contraparte en el plano sagital.
Hacia caudal estan los surcos coronal, ansado y cruciado, los cuales forman los
limites de la circunvolucién poscruciada. En este sitio esta el surco poscruciado, que

es corto y no contacta con los demas surcos neocorticales.

Lateralmente se encuentra el surco presilviano, de forma arqueada, que

contacta dorsalmente con el surco proreal (proreus), el cual es corto y discurre
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paralelo ala fisura interhemisférica. Los surcos cruciado y presilviano delimitan a la
circunvolucion precruciada. Entre los surcos presilviano y la fisura rinal, se observa

la circunvolucién mas rostral que se denomina circunvolucién proreal.
Rinencéfalo

La fisurarinal fue descripta en el apartado anterior. Los bulbos olfatorios son
grandes respecto a Procyon y su contorno es redondeado. Cada bulbo olfatorio esta
separado de su contraparte y lateralmente tienen una constriccion en sentido
rostro-caudal. En el ejemplar MLP 27.X97.11 (Figuras I1I.11.C y D) se observa una
hendidura en el plano sagital. El pedunculo olfatorio esta ensanchado dorso-
ventralmente. Postero-lateralmente se observan los l6bulos piriformes que son

pequefios y redondeados (Figuras I11.10.C y D, Figuras 111.11.C y D).
Cerebelo

El cerebelo de Nasua estd parcialmente recubierto por los hemisferios
telencefalicos. El vermis se ubica en el plano sagital y estad separado de los
hemisferios cerebelosos por las fisuras paramedianas. (Figuras I11.25.C y D). No se

observa la fosa subarcuata del petroso.

Vista ventral, tallo cerebral o tronco encefdlico, nervios craneanos y fordmenes

asociados

Caudalmente al pendunculo olfatorio se observan la impronta del canal
optico (atravesado por el N II) y del quiasma 6ptico. Caudo-lateralmente esta la
impronta de la fisura orbitaria que es de gran calibre y es atravesada por los nervios
oculomotor (N III), troclear (N IV), rama oftalmica del trigémino (N V1) y abducens
(N VI). Hacia caudal estan la impronta del foramen redondo (atravesados por la
rama maxilar del nervio trigémino, N V2) y del foramen oval (atravesado por la rama
mandibular del nervio trigémino, N V3). Ambos se encuentran lateralmente a la
impronta de la foseta hipofisaria. Situado sobre el plano sagital hacia caudal se
observa la impresion pontina, la cual tiene forma subredondeada. Hacia caudal esta
la impronta de la médula oblongada. En el ejemplar MLP 27.X.97.11 se puede
observar la decusacién de las piramides. Hacia lateral se encuentra la impronta del

foramen carotideo interno y en sentido caudal esta la impronta del meato acustico
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interno, que en vida del animal es atravesado por los nervios craneales facial (N VII)
y vestibulococlear (N VIII). En el ejemplar MLP 612 se observa la impronta del canal
petrooccipital, que esta dispuesta en sentido rostro-caudal y es lateral a la impresion
pontina. La impronta del foramen yugular, por el cual discurren los nervios
glosofarigeo (N IX), vago (N X) y accesorio (N XI), se observa lateralmente a la

médula oblongada (Figuras 111.10.D y 11.D).

Vasos sanguineos asociados

No se observan los moldes de los vasos sanguineos asociados en ninguno de

los ejemplares tomografiados.

I11.3.3. Molde endocraneano de Nasuella olivacea

El molde endocraneano de Nasuella olivacea es subredondeado en vista
dorsal. Los hemisferios telencefalicos recubren casi totalmente al cerebelo, siendo
visible parte del vermis en vista dorsal. En vista lateral el molde tiene contorno
subeliptico. Los bulbos olfatorios tienen un contorno redondeado. El cerebelo es
aplanado y semieliptico. El ancho maximo se registra a nivel de la regién temporal

(Tabla II.4 y Figura I11.12).
Neocorteza

Los hemisferios telencefalicos son redondeados en vista dorsal y subelipticos
en vista lateral. Se observa un gran desarrollo de la regién parietal, en comparaciéon

a Procyon.

La fisura rinal, tiene un recorrido en sentido rostro-caudal, es la de posicion

mas ventral y apenas se distingue en vista lateral.

En la region temporal el surco mas conspicuo es la fisura silviana y cuya
forma y disposicion es similar a la de Nasua. Rodeando a la fisura silviana esta la
circunvolucion ectosilviana, que se divide en dos partes: caudal y rostral.
Dorsalmente esta el surco suprasilviano, que se divide en tres segmentos: rostral,

medio y caudal (Figuras II1.12.A y B) y forma el limite medial de la circunvolucién
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suprasilviana, que se divide en tres partes: rostral, media y caudal. Hacia rostral, la

circunvolucidn suprasilviana recubre parcialmente a la circunvolucién ectosilviana.

El surco marginal es subparalelo al plano sagital y rostralmente se comunica
con los surcos ansado (medial) y coronal (lateral). Medialmente al surco marginal,
se encuentra el surco endomarginal, los cuales corren dispuestos subparalelos y
limitan a la circunvolucién marginal. Entre la fisura mediana y el surco marginal se

encuentra la circunvolucién endomarginal (Figura I11.12.C).

Enlaregion frontal y en vista dorsal se encuentra el surco cruciado, tiene una
forma aproximadamente recta y se dispone casi perpendicular a la fisura
interhemisférica. Caudalmente, los surcos cruciado, ansado y coronal forman los
limites de la circunvolucién poscruciada, que tiene tiene forma eliptica y en su
interior aloja al surco poscruciado. Rostralmente al surco cruciado esta el surco
precruciado, cuyo recorrido es en angulo recto. Ambos surcos delimitan a la

circunvolucion precruciada (Figura I11.12.C).

El surco mas rostral es el surco presilviano, tiene forma de arco y junto con
el surco precruciado forman los limites de la circunvolucion proreal, que es la mas
rostral. El surco presilviano contacta hacia dorsal con el surco proreal, el cual es

corto y corre subparalelo al eje sagital.
Rinencéfalo

En comparaciéon con Procyon, los bulbos olfatorios son subredondeados y
grandes y el pedunculo olfatorio es corto y ancho. Postero-lateralmente se

encuentran los l6bulos piriformes cuyo contorno es subeliptico (Figura II1.12.D).
Cerebelo

El cerebelo es aplanado. Los hemisferios cerebelosos son ligeramente
menores que el vermis y estan separados entre si por las fisuras paramedianas

(Figura III.25.E). No se observa la impronta de la fosa subarcuata del petroso.
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Vista ventral, tallo cerebral o tronco encefdlico, nervios craneanos y fordmenes

asociados

Caudal al pedunculo olfatorio estan el canal éptico (nervio dptico, N II) y el
quiasma optico. Dispuesta hacia caudal y situada sobre el plano sagital, esta la
impronta de la foseta hipofisaria que es una estructura impar, redondeada y de
pequefio tamafio en comparacién con la de Procyon. Rostralmente estd rodeada por
la impronta fisura orbital (en vida del animal es atravesada por los nervios
craneanos oculomotor (N III), troclear (N IV), rama oftalmica del trigémino (N V1) y
abducens (N VI)). Lateralmente se encuentra la impronta del foramen redondo, el
cual es travesado por la rama maxilar del nervio trigémino (N V2). Caudalmente se
dispone la impronta del foramen oval, que en vida del animal es atravesado por la
rama mandibular del nervio trigémino (N V3). Caudo-lateralmente esta la impronta
del foramen carotideo interno. Hacia medial y en sentido rostro-caudal se observa
el canal petrooccipital. Caudal al foramen carotideo se puede observar al meato
acustico interno, cuya caracteristica particular es su extremo hendido debido a que
es atravesado por dos nervios craneales (facial, N VII y vestibulococlear, N VIII).
Caudalmente al canal petrooccipital se dispone el foramen yugular, por el cual
discurren los nervios craneales glosofaringeo (N IX), vago (N X) y accesorio (N XI),
cuyo tamafio es menor al observado en otros ejemplares estudiados, como Procyon

lotor.

Hacia caudal se encuentra el canal condileo, que en este ejemplar se pueden
distinguir las aberturas ventrales y dorsales y ademads tiene un buen desarrollo de

la mitad derecha. El canal hipogloso no es visible.

En posicién medial y caudal al dorsum sellae, se observan la impresion

pontina y la impronta de la médula oblongada (Figura I11.12.D).
Vasos sanguineos asociados

Se observa con cierta dificultad la rama parietal de la arteria meningea media
derecha e izquierda. En la region occipital derecha, es visible la impresion de un vaso

sanguineo, que podria interpretarse como la arteria occipital (Figura I11.12.B).
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En posicion dorsal y dispuesto sobre el plano sagital, esta el molde del seno

venoso sagital dorsal (Figura I11.12.C).

I111.3.4. Molde endocraneano de Potos flavus

El molde endocraneano de Potos flavus esta comprimido en sentido rostro-
caudal, ademas tiene un contorno cuadrangular en vista dorsal y es subeliptico en
vista lateral. Esta morfologia en particular, puede estar relacionada a las
modificaciones de la forma general del craneo, como consecuencia de las
adaptaciones a la vida arboricola (e.g. rostro corto y la frontalizacién de las 6rbitas).
El ancho maximo de los hemisferios telencefalicos se registra en la region temporal

(Figuras I11.13, 14 y 15).
Neocorteza

Los hemisferios telencefalicos son cuadrangulares en vista dorsal y recubren
parcialmente al cerebelo. Los surcos neocorticales son poco profundos y de
contornos poco diferenciados en los tres ejemplares tomografiados (Figuras I11.13.A
y B., Figuras I11.14.A y B) especialmente en el ejemplar MLP 1740 (Figuras IIl.15.Ay
B).

La fisura rinal es corta en comparacion con la de los prociénidos de rostro
alargado (Procyon, Nasua y Nasuella) y como en todos los géneros estudiados se
dispone en sentido rostro-caudal. Surge caudal a los l6bulos olfatorios, continua su

recorrido lateralmente a los peddnculos olfatorios y a los 16bulos piriformes.

En la region temporal se encuentra la fisura silviana, que discurre en sentido
rostro-ventral a caudo-dorsal en un angulo de 80°, mucho mayor al angulo
observado en los procionidos de rostro alargado (Procyon, Nasua y Nasuella).
Rodeando a la fisura silviana esta la circunvolucién ectosilviana, que se divide en
tres partes: rostral, media y caudal. Dorsalmente esta el surco suprasilviano, que
tiene forma de U invertida volcada hacia caudal y se divide en tres segmentos:
rostral, media y caudal, en todos los ejemplares estudiados, la porcién rostral esta

poco definida. Dorsalmente esta la circunvolucion suprasilviana, que se divide en
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tres partes rostral, media y caudal. Dorsalmente esta delimitada por los surcos:

marginal (caudal) y coronal (rostral).

Hacia la regidn occipital entre el surco marginal y la fisura interhemisférica,
se encuentra la circunvolucion occipital, que contintia su recorrido cranealmente

como circunvolucién marginal.

Hacia rostral, el surco marginal contacta con los surcos coronal (lateral) y
ansado (medial), disponiendose ambos proximos entre si formando un angulo

agudo.

En la region frontal se encuentra el surco cruciado, que corre en sentido
caudal a rostro-lateral (Figuras I11.14.D y 15.D). Segin Welker y Campos (1963)
Potos presentaria un pequefio surco poscruciado situado detras del surco cruciado,
sin embargo no ha sido posible identificarlo en los moldes endocraneanos

estudiados.

El surco cruciado limita hacia caudal con la circunvolucién poscruciada y

hacia craneal con la circunvolucién precruciada.

Lateralmente se observa el surco mas rostral denominado surco presilviano,
que se orienta en sentido ventro-caudal a dorso-rostral. Se trata de un surco corto,
posiblemente en relaciéon al acortamiento del eje rostro-caudal del craneo, en
comparacion a lo observado para los prociénidos de rostro alargado como Procyon,
Nasua y Nasuella. Entre la fisura rinal rostral y el surco presilviano se encuentra la
circunvolucion proreal, que apenas es visible en vista lateral (Figuras I11.13.B, 14.B

y 15.B).
Rinencéfalo

La fisura rinal fue descripta en el apartado anterior. Rostralmente se observa
la impronta de los bulbos olfatorios, que se advierten comprimidos en sentido
craneo-caudal y estan ensanchado hacia los laterales y dorsoventralmente, siendo
acorazonada su contorno en vista anterior. El pedinculo olfatorio es muy corto en
comparacion a lo observado en Procyon, Nasua y Nasuella, esto esta relacionado con

el acortamiento del rostro, que provoca que los bulbos olfatorios se encuentren muy
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préximos a los hemisferios telencefalicos. Hacia rostral se disponen el tracto
olfatorio (lateral) y los tubérculos olfatorios (medial) que se conectan con los bulbos
olfatorios a través del pedunculo olfatorio. Los l6bulos piriformes son grandes en
comparacion a lo observado para los procidénidos de rostro alargado y su contorno

es redondeado. (Figuras 111.13.D, 14.D y 15.D).
Cerebelo

El cerebelo es grande y esta comprimido en sentido rostro-caudal, en
comparacion con el de los géneros de prociéonidos de rostro alargado. Los
hemisferios cerebelosos son algo mas pequefios en relacion al vermis y estan
separados entre si mediante profundas fisuras paramedianas. (Figuras 111.24.C, D y
E).

En vista ventral se observan dos protuberancias laterales, dispuestas caudal
a la fisura transversa que corresponden a la impronta de la fosa subarcuata del
hueso petroso, que en vida del animal se encontraban los parafléculos del cerebelo

(Figuras 111.13.C, 14.Cy 15.C).

Vista ventral, tallo cerebral o tronco encefdlico, nervios craneanos y fordmenes

asociados

Caudalmente al peduinculo olfatorio se encuentra la impronta del canal 6ptico
(atravesado por el nervio 6ptico, N II) y del quiasma 6ptico. En sentido rostro-caudal
se disponen los moldes de la fisura orbitaria (que en vida del animal es atravesada
por los nervios craneales oculomotor N III, troclear N IV, rama oftalmica del
trigémino N Vi y abducens N VI), foramen redondo (discurre la rama maxilar del
nervio trigémino, N V2) y foramen oval (permite el pasaje de la rama mandibular del
trigémino, N V3). Estas estructuras rodean lateralmente a la impronta de la foseta

hipofisaria.

Hacia caudal esta el molde del foramen carotideo interno y del canal
petrooccipital, ambos estdn muy préximos entre si y se encuentran lateralmente al
dorsum sellae. En el ejemplar MLP 1740 no se observa el foramen carotideo interno.

Sobre el plano sagital y situado posteriormente a la silla turca, esta la impresién
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pontina que contintia caudalmente como la impronta de la médula oblongada,

distinguiéndose las piramides en el ejemplar USNM 337630.

Caudo-lateralmente a la impronta del canal petrooccipital esta la impronta
del meato acustico interno que se distingue por tener el extremo levemente hendido,
ya que permite el pasaje de los nervios craneales facial (N VII) y vestibulococlear (N
VIII). Hacia caudal esta la impronta del foramen yugular, que permite el pasaje de
los nervios craneales glosofaringeo (N IX), vago (N X) y accesorio (N XI) y del canal
condileo. Hacia medial estd el canal hipogloso, que es atravesado por el nervio

craneal hipogloso (N XII). (Figuras I11.13.C, 14.Cy 15.C).
Vasos sanguineos asociados

En el ejemplar USNM 337630 (Figura II1.13.B) se observa la impronta de la
arteria meningea media, la cual surge caudal al surco suprasilviano posterior y se
extiende hacia dorsal ramificAndose varias veces. Recorre los hemisferios

telencefalicos en sentido ventro-dorsal.

A nivel del surco interhemisférico y en vista dorsal se observa la impronta
del seno venoso sagital dorsal. Es conspicuo en los materiales USNM 337630 y USNM
291066. En el ejemplar USNM 337630 se observa el seno venoso transverso

derecho.

I11.3.5. Molde endocraneano de Bassaricyon alleni

El molde endocraneano tiene contorno subeliptico en vista lateral y esta
comprimido en sentido rostro-caudal, caracteristica que comparte con los géneros
de procionidos de rostro corto. Los bulbos olfatorios son cortos respecto a lo
observado para los procidnidos de rostro alargado. En vista lateral el cerebelo esta

comprimido. Véase Figura II1.16.
Neocorteza

Los hemisferios telencefalicos tienen un contorno redondeado en vista dorsal

y subeliptico en vista lateral. Recubren parcialmente al cerebelo, pudiéndose
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observar en vista dorsal al vermis y a los hemisferios cerebelosos (Figura lll.16.A 'y

B).

La fisura rinal tiene un sentido rostro-caudal y puede observarse tanto en la
vista lateral como ventral. Rodea lateralmente al pedinculo olfatorio y a los 16bulos
piriformes. En este sitio contacta con la fisura silviana y es un punto de referencia

para dividirla en una parte rostral y una caudal.

En la region temporal esta la fisura silviana, es corta en comparacién con los
demas géneros estudiados (Procyon, Nasua, Nasuella, Potos y Bassaricyon) y esta
dispuesta en sentido ventro-rostral a dorso-caudal. Dorsalmente esta rodeada por
el surco suprasilviano que tiene forma de U invertida y su eje mayor se dirige hacia
caudal. Se divide en tres partes: rostral, media y caudal. La fisura silviana y el surco
suprasilviano forman los limites de la circunvolucién ectosilviana, la cual se divide
en rostral y caudal. Hacia dorsal esta la circunvolucion suprasilviana, que se divide
en tres segmentos: rostral, medio y caudal, la cual esta delimitada dorsalmente por

los surcos marginal (caudal) y coronal (rostral)

Hacia la regién occipital, entre el surco marginal y la fisura interhemisférica
se encuentra la circunvolucién occipital, que se contintia cranealmente con la

circunvoluciéon marginal. Véase Figura I11.16.C.

El surco situado mas craneal es el presilviano, el cual es corto, tiene forma de
arco y se orienta en sentido ventro-dorsal. Recorre desde la fisura silviana rostral y
termina proximo a la fisura interhemisférica. Entre el surco presilviano y la fisura

rinal rostral se encuentra la circunvolucién proreal.

En la region frontal se esta el surco cruciado, tiene forma de linea recta y se
acerca a la fisura interhemisférica en un angulo de 45° aproximadamente, junto con
su contralateral forman un triangulo con el vértice orientado hacia caudal (Figura

111.16.C).

El surco cruciado limita la circunvoluciéon poscruciada hacia caudal y la

circunvolucion precruciada hacia craneal.
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Rinencéfalo

La fisura rinal fue descripta en el apartado anterior. Los bulbos olfatorios
estan acortados en sentido rostro-caudal. El pedunculo olfatorio es corto y ancho.
Los l6bulos piriformes estan muy desarrollados respecto a los prociénidos de rostro

alargado (Figura Il1.16.D) y tienen forma esférica en vista ventral.
Cerebelo

El cerebelo estd comprimido. Los hemisferios cerebelosos son algo menores
respecto al vermis y estan separados por las fisuras paramediales. En vista ventral
y proximos a la fisura transversa se observan dos protuberancias laterales que
corresponden al molde de la fosa subarcuata del hueso petroso, que en vida del

animal corresponden a los parafldculos del cerebelo. Véase Figura I11.24.A.

Vista ventral, tallo cerebral o tronco encefdlico, nervios craneanos y fordmenes

asociados

En posicion caudal al pedunculo olfatorio esta el molde del canal 6ptico
(atravesado por el nervio éptico NII) y del quiasma éptico. Caudo-lateralmente se
encuentran los moldes de la fisura orbitaria (que permite el pasaje de los nervios
craneales oculomotor N III, troclear N IV, rama oftdlmica del trigémino N Vi y
abducens N VI), el foramen redondo (atravesado por el nervio V2) y el foramen oval
(por el cual discurre el nervio V3). Estas estructuras rodean a laimpronta de la foseta

hipofisaria. Véase Figura I11.16.D.

Situado caudal a la impronta del foramen oval esta la impronta del foramen
carotideo interno, el cual es muy pequefio en relacién a los demas foramenes y se
sitda en el hueso temporal, cercano a la sutura con el basiesfenoides. Préoximo al
foramen carotideo se observa la impronta del canal petrooccipital. Medialmente a la
fosa subarcuata y caudal al canal petrooccipital esta la impronta del foramen
yugular, que en vida del animal permite el pasaje de los nervios glosofaringeo N IX,
vago N X y accesorio N XI. Entre la fosa flocular y el canal petrooccipital, esta la
impronta del meato actstico interno, atravesado por los nervios craneanos facial N

VIl y vestibulococlear N VIII.
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Situado sobre el plano sagital estd la impronta del puente troncoencefalico
(pons) y hacia caudal se encuentra la impresion medular. Caudo-lateralmente se
encuentran las improntas del canal hipogloso, por el cual discurre el nervio craneal

hipogloso XII (medial) y del conducto carotideo (lateral).
Vasos sanguineos asociados

En vista lateral se observa la impronta de la arteria meningea media que
recorre los hemisferios telencefadlicos en sentido ventro-dorsal. Surge desde la
region mas caudal del surco suprasilviano posterior y se extiende hacia dorsal

ramificandose varias veces (Figura I11.16.B).

Situado dorsalmente y sobre el plano sagital esta laimpronta del seno venoso

sagital dorsal.

I11.3.6. Molde endocraneano de Bassariscus astutus

El molde endocraneano tiene un contorno redondeado en vista dorsal, y
presenta el ancho maximo a nivel de la regién temporal. Los hemisferios
telencefalicos tienen aspecto liso, con impresiones de surcos neocorticales apenas
visibles. Posiblemente como resultado del engrosamiento de las meninges que
suavizan la topografia de los hemisferios telencefalicos, ya que en el material de
encéfalo fijado estudiado anteriormente (Véase 1I1.2.6), se observan claramente

tanto los surcos como las circunvoluciones neocorticales. Véase Figura I11.17.
Neocorteza

La fisura silviana es apenas visible en vista lateral. El contorno del surco
suprasilviano es apenas distinguible y puede observarse con claridad hacia su
region media. La fisura silviana esta rodeada dorsalmente por la circunvolucion

ectosilviana, por el surco suprasilviano y por la circunvolucién suprasilviana.

Dorsalmente delimita con el surco marginal, el cual contacta hacia rostral
contacta con los surcos ansado (medial) y coronal (lateral), siendo este ultimo
apenas visible. En el molde endocraneano no se distingue el surco poscruciado, que
sin embargo esta presente en el material fijado de encéfalo descrito anteriormente
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(Figuras I11.17.A y B). En vista dorsal se encuentra el surco cruciado, que corre en
sentido caudo-medial a rostro-lateral, se dispone casi perpendicular al plano sagital
y delimita dos circunvoluciones: poscruciada (caudal) y precruciada (rostral). El
surco mas rostral es el presilviano y se dispone subparalelo al eje mayor de los
bulbos olfatorios (ventro-dorsal). Entre el surco presilviano y la fisura rinal rostral

se observa la circunvolucion proreal. (Figuras 111.17.A y B).
Rinencéfalo

En los bulbos olfatorios son grandes respecto a los de Procyon, Nasua y
Nasuella y el eje mayor es dorso-ventral. El pedunculo olfatorio es corto en
comparacion a los bulbos olfatorios, rasgo que comparte con Potos y Bassaricyon y
se ensanchan hacia caudal. Dispuestos lateralmente a la impronta de la foseta
hipofisaria se encuentran los lébulos piriformes, que son dos protuberancias
pequefias en comparacién a lo observado en otros géneros (e.g. Potos). La fisura
rinal es apenas distinguible y puede observarse con mayor claridad en vista ventral.

(Figura I11.17.D).
Cerebelo

El cerebelo es corto rostro-caudalmente. El vermis esta separado de los
hemisferios cerebelosos por las fisuras paramedianas y tienen tamafios similares

entre si (Figura I11.25.B).

En vista ventral y dispuestos lateralmente a los puentes, se observa la
impronta de la fosa subarcuata cuyo contorno es ovalado y es grande en

comparacion a lo observado para Potos y Bassaricyon (Figura I11.17.D).

Vista ventral, tallo cerebral o tronco encefdlico, nervios craneanos y fordmenes

asociados

Caudalmente a la impronta del pedinculo olfatorio esta la impronta del canal
optico (atravesado por nervio craneal éptico N II), que son dos estructuras

bilaterales, simétricas que divergen rostralmente desde el quiasma 6ptico.
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Hacia caudal y sobre el plano sagital, se encuentra la impronta de la foseta
hipofisaria. Estd rodeada por las improntas de: la fisura orbitaria, el foramen
redondo y el foramen oval, los cuales se disponen muy proximos entre si. En vida
del animal, la fisura orbitaria es atravesada por los nervios craneales oculomotor N
I1I, troclear N IV, rama oftalmica del trigémino N V1 y abducens N VI; el foramen
redondo es atravesado por la rama maxilar del nervio craneal trigémino N V2 y el

foramen oval por la rama mandibular del nervio craneal trigémino N V3.

Sobre el plano sagital, dispuesta caudal a la impronta de la foseta hipofisaria,
se observa la impresion pontina y la impronta de la médula oblongada, que apenas

pueden distinguirse las piramides (pyramis).

En posicion caudo-medial respecto al foramen oval, esta la impronta del
foramen carotideo interno y hacia caudal se observa parcialmente la impronta del
canal petrooccipital. Lateralmente se encuentra la impronta del meato acustico
interno, por el cual discurren los nervios craneales facial N VII y vestibulococlear N
VIIL. Entre ambas estructuras se observa un canal con forma de arco, que puede
interpretarse con dudas como la impronta del canal para el nervio craneal trigémino
(N'V) que esta presente en algunos grupos de carnivoros. Caudalmente a laimpronta
del canal petrooccipital esta la impronta del canal del foramen yugular, que en vida
del animal es atravesado por los nervios craneales glosofaringeo (N IX), vago (N X)

y accesorio (N XI). Véase Figura I11.17.D.
Vasos sanguineos asociados

Sobre los hemisferios telencefdlicos y dispuesta hacia caudal, estd la
impronta de la arteria meningea media que tiene un recorrido ventro-dorsal. Surge
desde la regién caudal al surco suprasilviano posterior y se extiende hacia dorsal

ramificandose varias veces (Figura I11.17.B).

En vista dorsal y hacia el plano sagital, se observa el molde del seno venoso

sagital dorsal cuyos bordes son apenas distinguibles.
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I11.3.7. Molde endocraneano de fCyonasua

La descripcion del molde endocraneano de este taxdn se realiza a partir de

varios ejemplares con distinto grado de preservacion.

El molde endocraneano del ejemplar MLP 95-111-31-80 (Figura I11.22) es el
mas completo de los materiales estudiados, sin embargo el nivel de detalle
neuroanatémico es minimo. Para la descripcion de la neocorteza se utilizaron los
moldes endocraneanos de los ejemplares MMP 5047 (Figura II.18), MMP 2599
(Figura I11.19) y MLP 10-52 (Figura II1.20) y para la descripcién del cerebelo se
obtuvo informacién del ejemplar MLP-04-VI-10-1 (Figura II11.21).

En el molde endocraneano digital del ejemplar MMP 5047 se preserva gran
parte del hemisferio telencefalico izquierdo y de la porcién dorsal del hemisferio
telencefalico derecho. Ademas, estan parcialmente preservados el tallo cerebral, los
forAmenes del basicraneo, la mayor parte del cerebelo y el rinencéfalo izquierdo.
Estan ausentes la region temporal y parte de las regiones parietal y frontal derecha

de la neocorteza Véase Figura I11.18.

En cuanto a la reconstruccion del molde endocraneano digital del ejemplar
juvenil MMP 2599, se destaca la buena preservacion de los hemisferios
telencefalicos. El cerebelo esta practicamente ausente y s6lo se observa parte del
vermis. La lamina cribosa esta fragmentada, por tanto, la cavidad nasal y la cavidad
encefdlica estdn comunicadas entre si, lo que impide tener una buena
representacion de los bulbos olfatorios. Por el deterioro del material el tallo
cerebral, la salida de nervios craneales y los foramenes asociados no estan

representados en el molde endocraneano (Figura I11.19).

El ejemplar MLP 10-52 corresponde a un craneo completo con el molde
endocraneano natural izquierdo parcialmente expuesto. En el mismo se identifican
varios surcos neocorticales y las correspondientes circunvoluciones arcuadas

(Figura I11.20).

En el molde endocraneano del ejemplar MLP-04-VI-10-1 se observan el
tercio posterior de los hemisferios telencefalicos, el cerebelo y la impresién medular

(Figura I11.21).
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En el ejemplar MLP 95-111-31-80, tanto la cavidad encefalica como la nasal se
encuentran rellenas de sedimento con un contraste similar al del craneo. Esto
resulté en una reconstruccion tridimensional virtual del molde endocraneano con
una baja definicion de los detalles neuroanatémicos. Sin embargo, de este material

se obtuvo informacidn util acerca del volumen, forma, etc. (Figura I11.22).

Neocorteza

Los hemisferios telencefalicos tienen contorno cuadrangular en vista dorsal
y son subelipticos en vista lateral. Tienen el tercio rostral casi tan ancho como el
tercio caudal y recubren parcialmente al cerebelo (Figuras II1.18.A y B; Figuras

[11.19.ABy C).

La fisura rinal (Figura III.18.A) corre lateral al pedunculo olfatorio y a los
l6bulos piriformes y se divide en dos segmentos rostral y caudal, ambos son curvos

y con la concavidad orientada hacia dorsal.

En la regiéon temporal estd la fisura silviana (Figura I11.18.A), esta orientada
en sentido rostro-ventral a caudo-dorsal. Debido a la opercularizacién del encéfalo,
los bordes de la fisura silviana estan formados por el contacto de las partes rostral
y caudal de la circunvolucién ectosilviana, que tiene una gran superficie en
comparacion a lo observado para los géneros vivientes. En el ejemplar MMP 2599
(Figuras III.19.A y B) la fisura silviana es amplia y sus bordes son laxos, en
comparacion a lo observado para los otros materiales de tCyonasua, como
consecuencia se puede observar parcialmente en su interior a la primera

circunvolucién arcuada (circunvolucion silviana).

Dispuesto dorsal a la circunvolucion ectosilviana esta el surco suprasilviano,
que puede dividirse en tres partes: rostral, media y caudal, la region media es amplia
en los ejemplares MLP 5047 (Figura II.18.A) y MMP 2599 (Figuras II1.19. A y B).
Dorsalmente esta la circunvolucién suprasilviana, que es corta en comparacién a lo
observado en los moldes endocraneanos de los demas géneros estudiados (Figuras

1I1.18.Ay B).
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Caudal al surco suprasilviano se encuentra la circunvolucién occipital,
mientras que hacia dorsal esta el surco marginal, que corre desde la region occipital,
proximo a la fisura transversa hasta la regién parietal, contactando rostralmente

con los surcos coronal (lateral) y ansado (medial) (Figuras I11.18.A y Figuras I11.19.A

y B).

El surco endomarginal es paralelo y medial respecto al surco marginal,
ambos delimitan a la circunvolucién marginal (Brauer y Schober, 1970; Evans y De
Lahunta, 2013). Entre la fisura interhemisférica y el surco endomarginal se
encuentra la circunvolucion endomarginal (Brauer y Schober, 1970; Evans y De

Lahunta, 2013) (Figuras I11.18.Ay B y Figuras 111.19.A y B).

En la vista ventral del molde endocraneano MMP 5047 (Figura II1.18.C),
ubicada caudo-lateralmente al l6bulo piriforme se encuentra una circunvolucion
que podria identificarse como la circunvolucion compuesta caudal (Gyrus

compositus caudalis).

En la region frontal estd el surco cruciado, que se orienta en sentido craneo-
medial a caudo-lateral y al compararlo con el de los géneros de prociénidos vivientes
es amplio, profundo y de bordes poco demarcados. El surco cruciado y el surco
coronal delimitan la circunvolucién precruciada. Entre el surco cruciado y el surco
ansado se observa un pequefio surco que puede interpretarse como surco
poscruciado, entre ambos estd delimitada la circunvoluciéon poscruciada. La
circunvolucion precruciada y la circunvolucién poscruciada, se denominan en

conjunto como circunvolucién sigmoidea (Figuras I11.18.A y By Figuras I11.19.A y B).

En vista lateral se encuentra el surco presilviano que es el mas rostral, hacia
caudal contacta con la fisura silviana formando un arco con la concavidad hacia
dorsal. El surco presilviano y la fisura rinal rostral delimitan la circunvolucién

presilviana (Figura I11.18.A y Figura I11.19.A).
Rinencéfalo

Los bulbos olfatorios sélo pudieron reconstruirse completamente en el
ejemplar MLP 95-111-31-80 (Figura I11.22). En comparacién con lo observado para

los géneros vivientes son grandes, elongados y no estan cubiertos por los
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hemisferios telencefalicos. En el ejemplar MMP 2599 (Figura III.19) se observa
parcialmente la impronta de los paquetes de axones del nervio craneal olfatorio (N

[) que atraviesan la lamina cribosa del etmoides.
A comparacion con los géneros vivientes el pedtinculo olfatorio es corto.

Los lébulos piriformes tienen un contorno redondeado y son pequefios en

comparacion con los demas géneros estudiados.
La fisura rinal fue descrita en el apartado anterior.
Cerebelo

El cerebelo pudo reconstruirse completo en los ejemplares MLP 95-111-31-80
(Figura 111.26.B) y MLP-04-VI-10-1 (Figura I11.26.C). En MMP 5047 (Figura II1.26.A)

solo se conserva el hemisferio cerebeloso izquierdo y parte del vermis.

El cerebelo esta separado del telencéfalo por la fisura transversa, en este sitio
se encuentra al tentorio cerebeloso (tentorium cerebelli) y tiene un ancho maximo

menor al ancho maximo de los hemisferios telencefalicos.

En las reconstrucciones pueden observarse el vermis central y los dos
hemisferios cerebelosos laterales. Las fisuras paramedianas estan presentes en el
molde MLP 04.V1.10.1 (Figura I11.26.C). Los hemisferios cerebelosos son ligeramente

mayores al vermis y se expanden lateralmente.
No se observa la impronta de la fosa subarcuata del petroso.

Vista ventral, tallo cerebral o tronco encefdlico, nervios craneanos y fordmenes

asociados

En todos los ejemplares estudiados la region ventral del craneo esta

incompleta o ausente.

En el ejemplar juvenil (MMP 2599) en vista lateral derecha y medial al I6bulo
piriforme, se encuentra la impronta del foramen redondo (Figura I11.19.A). En el
ejemplar MMP 5047 (Figura II1.18.C) estan parcialmente preservadas las

estructuras anatémicas del tallo cerebral correspondientes a la mitad izquierda.
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Medial al l6bulo piriforme izquierdo se encuentran las improntas del:
foramen oval, que permite el pasaje de la rama maxilar del nervio trigémino (N V2)
(rostral) y del foramen carotideo interno (caudal). Hacia caudal esta la impronta del
meato acustico interno, que en vida del animal era atravesado por los nervios
craneales facial (N VII) y vestibulococlear (N VIII). Caudo-lateralmente esta la
impronta de lo que podria interpretarse con dudas, como el canal para el seno

transverso.

En el ejemplar MLP-04-VI-10-1 (Figura II1.21.D) y dispuesto medial al
hemisferio cerebeloso, se encuentra la impronta del foramen yugular que permitia
el pasaje de los nervios craneales glosofaringeo (N IX), vago (N X) y accesorio (N XI).

Hacia caudal se encuentra la impresion de la médula oblongada.
Vasos sanguineos asociados

En el ejemplar MMP 5047 (Figura I11.18.B) esta la impronta del seno venoso
sagital dorsal que se encuentra sobre el plano sagital, dorsal a la fisura

interhemisférica.

En vista dorsal, en el molde endocraneano del ejemplar MMP 2599 (Figura
[11.19.B) se observan las suturas interfrontal (hueso frontal-hueso frontal), sagital

(hueso parietal-hueso parietal) y lamdoidea (hueso parietal- hueso occipital).

En el molde endocraneano natural MLP 10-52 (Figura II.20.B) estad la
impronta de la arteria meningea media, que se orienta en sentido ventro-dorsal y se

sitila caudal a la fisura silviana.

I111.3.8. Molde endocraneano de FChapalmalania

En este material estan preservados la parte posterior de los hemisferios
telencefalicos, el cerebelo y la médula oblongada y estan ausentes los foramenes del

basicraneo (Figura III.23).

En vista lateral se encuentra parcialmente la fisura silviana y hacia dorsal

estan la circunvolucion ectosilviana (Figura I11.23.C), el surco suprasilviano caudal,
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el surco marginal y el surco endomarginal, éste ultimo dispuesto hacia medial

(Figuras I11.23.A y B).

Entre la fisura silviana y el surco supraprasilviano caudal estd la
circunvoluciéon ectosilviana Hacia caudal se encuentra la circunvolucién
suprasilviana, que estd delimitada por el surco suprasilviano caudal y el surco
marginal. Este dltimo surco forma el limite rostral de la circunvolucién marginal. La
circunvolucion mas caudal es la occipital y se dispone entre el surco suprasilviano

caudal y la fisura transversa.

El cerebelo esta completo, aunque su morfologia externa se observa con
dificultad. Los hemisferios cerebelosos se extienden lateralmente, el vermis es

pronunciado y las fisuras paramedianas no son visibles (Figura I1I.23.D).

Ventralmente se observa la impresion de la médula oblongada (impresién

medular) (Figura I11.23.D).

I111.4. Relaciones craneo-encefalicas en Procyonidae: estudio comparado

de moldes endocraneanos y encéfalos

Story (1951), postul6 que en Procyonidae existen dos tendencias divergentes
respecto a la longitud del rostro, la primera se relaciona con una expansién y la
segunda con una reduccion de la cavidad nasal. Aquellas formas actuales con
alargamiento nasal incluyen los géneros Bassariscus, Nasua, Procyon y Nasuella,
mientras que los géneros con rostro corto serian Bassaricyon y Potos. La reduccion
del rostro viene acompafiada con un engrosamiento horizontal de los musculos
masticatorios y un aumento de calibre de sus vasos sanguineos, asi como una
reduccion del calibre de los vasos que irrigan las 6rbitas. Debido a la proximidad
entre la cavidad nasal y el encéfalo, cualquier cambio influira en la morfologia de
ambas estructuras anatomicas. Aquellos procionidos de rostro corto tienden a tener
bulbos olfatorios con mayor desarrollo en sentido dorsoventral; pedunculos
olfatorios cortos; el contorno de los hemisferios telencefalicos suele ser
isodiamétrico; el cerebelo tiende a comprimirse en sentido rostro-caudal; aumenta

la proximidad entre la fisura orbitaria, el foramen redondo y el foramen oval; se
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observa una tendencia a la verticalidad de la placa cribosa del hueso etmoides y a la
frontalizacion de las orbitas. fCyonasua comparte caracteristicas con aquellos
prociénidos actuales de rostro largo, como ser la longitud de los bulbos y

peduinculos olfatorios y la forma general del molde endocraneano y cerebelo.

En Potos flavus como consecuencia del acortamiento del rostro el contorno
del encéfalo es cuadrangular en todas las vistas (isodiamétrico), con bulbos y
pedunculos olfatorios reducidos, respecto a los géneros de rostro alargado. Los
l6bulos piriformes y el Puente de Varolio, son grandes en comparacion al de los
demas géneros actuales. En Bassaricyon se observan ciertos rasgos morfolégicos
compartidos con Potos, como el tamafio relativo y morfologia de los bulbos y
pedunculo olfatorios, los I6bulos piriformes y del Puente de Varolio, en comparacién

con aquellos prociénidos de rostro alargado.

Por otra parte, la forma elongada del encéfalo de Nasua coincide con el
alargamiento del rostro (Story, 1951). Las variaciones mas conspicuas se observan
en la region rostral, especialmente en los bulbos y pedinculos olfatorios alargados.
Otra caracteristica del encéfalo de Nasua es el desarrollo de la region frontal de la
corteza telencefdlica, especialmente del area prefrontal, cuya funcién involucra el
control ejecutivo y la regulaciéon de comportamientos sociales (Powell et al,, 2010).
Segun Arsznov y Sakai (2013), este rasgo esta mas desarrollado en los individuos
hembras, las cuales conviven en grupos filopatricos junto con machos juveniles,

mientras que los machos adultos son solitarios.

Un rasgo compartido entre los prociénidos de rostro corto (Potos y
Bassaricyon) y Bassariscus es el alargamiento de la fosa flocular (Ahrens, 2012). La
fosa subarcuata se encuentra en el petroso y abre en la cavidad endocraneana
ventral. En ese sitio se alojan el floculo (Ferreira-Cardoso et al, 2017) o el
parafléculo (Evans y De Lahunta, 2013) del cerebelo. La fosa subarcuata es poco
profunda o estd ausente en Procyon, Nasua y Nasuella, asi como en fCyonasua.
Ahrens (2012) consider6 como estado plesiomoérfico para los procidnidos la
presencia de una fosa subarcuata profunda, mientras que la condicién derivada
seria una fosa subarcuata poco profunda o ausente. Esta condicién bien podria estar

vinculada a un cambio en el modo de vida, ya que la funcién de los parafléculos esta
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relacionada con la sincronizacién de las funciones oculares y motoras, resultando
muy util en aquellos géneros arboricolas (Potos y Bassaricyon) y bien podria haberse
perdido en los ancestros de los demas géneros, tanto actuales como en los fosiles
sudamericanos cuyo modo de vida los vincula a hdabitos terrestres, o bien

escansoriales (Ahrens, 2012).

La region neocortical de Procyonidae tiene caracteristicas que se conservan
en todas las especies estudiadas. La opercularizacion de la region temporal de la
corteza telencefalica es una de las mas distintivas. En el ejemplar juvenil de
tCyonasua (MMP 2599) se puede observar dentro de la fisura silviana a la
circunvolucioén silviana. Otros rasgos compartidos son propios de Carnivora, como

la presencia del surco cruciado y las circunvoluciones arcuadas.

El aspecto general del encéfalo y del molde endocraneano de Procyon lotory
Procyon cancrivorus es similar. El encéfalo de Procyon cancrivorus tiene la corteza

telencefalica muy plegada y se observan gran cantidad de surcos secundarios.

La morfologia del surco cruciado es similar en los distintos géneros de
Procyonidae vivientes, generalmente tiene forma de arco y se acerca a su
contralateral formando ambos un triangulo con el vértice orientado hacia caudal. En
los prociénidos de rostro corto (Potos y Bassaricyon) la morfologia del surco
cruciado es distintiva, el angulo que separa los surcos contralaterales es agudo o
recto, observandose el mas pequefio en Potos. En Procyon, Nasua, Nasuella y

Bassariscus, el angulo que forman ambos surcos es mayor a 90°.

En el género Procyon la morfologia del surco cruciado es variable segin la
especie. En Procyon lotor los surcos contralaterales se disponen de forma
aproximadamente perpendicular respecto a la fisura intehemisférica; mientras que

en Procyon cancrivorus tiene forma triangular, cuyo vértice se orienta hacia caudal.

En el caso de fCyonasua la morfologia del surco cruciado es diferente
respecto al de los géneros actuales. Tiene bordes amplios y se orienta en sentido
rostro-medial a ventro-lateral, mientras que en los géneros actuales la orientacion

es opuesta (caudo-medial a rostro-lateral).
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En los prociénidos en general, se puede observar un gran desarrollo de la
zona poscruciada de la corteza telencefalica formada por los surcos coronal, ansado,
suprasilviano anterior, poscruciado y trirradiado. En esta regién esta representada
el area sensitiva somdtica primaria (SSI). Procyon presenta una modificaciéon
extrema de esa zona, con la presencia del surco trirradiado y el complejo de
circunvoluciones poscruciadas, vinculados a la gran sensitividad en los digitos que
cumple una funcién fundamental en la busqueda del alimento y reconocimiento del
entorno (Welker y Campos, 1963). El desarrollo de esta region también es notable
en Nasua y Nasuella, especialmente en el area de la circunvolucion suprasilviana
rostral vinculada a la sensibilidad tactil del rinario. En Bassariscus y Bassaricyon la
morfologia es sencilla y el desarrollo del area es el menor registrado en los

materiales estudiados.

En fCyonasua. el area SSI, tiene un buen desarrollo. La circunvolucion
suprasilviana rostral es amplia. En el ejemplar MMP 5047, los surcos suprasilviano
rostral, coronal y cruciado, delimitan un area en la cual se encuentra el surco coronal
y un pequeio surco secundario perpendicular. Mientras que en el juvenil MMP 2599,
esta region tiene menor desarrollo y se observa cierta similitud morfologica con
Bassariscus y Bassaricyon. Es dificil interpretar dicha variabilidad, ya que bien
podria relacionarse con variaciones ontogenéticas o filogenéticas, por tanto para las

las interpretaciones se considerara el ejemplar adulto MMP 5047.

La morfologia del surco coronal presenta variaciones en los procionidos
vivientes. En Bassariscus es sencillo y tiene forma de arco, mientras que en Potos,
Procyon y Nasua (también en Nasuella) el surco esta “distorsionado por una o mas

convexidades” Welker y Campos (1963: 26).

En todas de las especies estudiadas el surco marginal se comunica
rostralmente con los surcos coronal y ansado. El surco y la circunvolucién

endomarginal estan presentes en Nasua, Nasuella, fCyonasua y 1Chapalmalania.

En Nasua y Nasuella hay un desarrollo importante de la region parietal de la

corteza telencefalica, posiblemente vinculada a la forma elongada del rostro.
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La parte ventral de los moldes endocraneanos sélo pudo ser estudiada en las
especies vivientes. La morfologia de las estructuras anatomicas es similar en todos
los casos, por tanto podria inferirse que tanto fCyonasua como fChapalmalania

podrian haber presentado variaciones menores respecto a este patron.

La morfologia externa del cerebelo es similar en todas las especies. En Potos
el tamafio del cerebelo es proporcionalmente mayor respecto al encéfalo si se lo
compara con los demas géneros de procionidos vivientes y posiblemente esté
vinculado al modo de vida arboricola (Ahrens, 2012; Arsznov y Sakai, 2013).
Bassaricyon comparte con Potos tanto la similitud morfolégica, como el volumen
proporcional del cerebelo, asi como sus habitos arboricolas. Respecto a las especies
fésiles sudamericanas, fChapalmalania pareciera tener un cerebelo
proporcionalmente menor al resto del volumen del encéfalo, aunque esta
informacion debera ser contrastada mediante el estudio de moldes endocraneanos

completos.

En la Tabla III.1, se citan todos los surcos neocorticales presentes en los

géneros estudiados.
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IV. ANATOMIA DEL CRANEO DE PROCYONIDAE VIVIENTES Y FOSILES
SUDAMERICANOS

IV.1. Introduccion

En este capitulo se estudian, de manera complementaria y asociada a los
estudios paleoneurolégicos y craneo-encefalicos, los craneos de los géneros de
Procyonidae vivientes (eg. Procyon, Potos, Nasua, Nasuella, Bassariscus y
Bassaricyon) y fésiles sudamericanos (e.g. TCyonasua y tChapalmalania). El objetivo,
es brindar informacién general sobre la morfologia del craneo, en base a los

materiales y bibliografia disponibles.

Los procionidos carecen de canal aliesfenoides (situado en el pterigoides) y
tienen una fosa suprameatal (situada en el petroso) expandida dorsalmente (Baskin,
2004). Sin embargo, los primeros prociénidos, que aparecieron en el Oligoceno de
Europa (e.g. TPseudobassaris riggsi, tAmphictis ambigua), tenian canal aliesfenoides
y fosa suprameatal poco profunda, ambos caracteres también estaban presentes en

otros grupos basales de carnivoros (Baskin, 2004).

Las caracteristicas craneanas mas relevantes de las subfamilias de
Procyonidae vivientes y sus géneros (Decker y Wozencraft, 1991 y Ahrens, 2012),

son:

-Subfamilia Potosinae: hueso entotimpanico pequefio, meato acustico
interno situado en el limite ventromedial del petroso, rostro corto, arco zigématico
curvado, proceso supraorbital alargado, limite ventral del foramen infraorbital se

dispone posteriormente a los limites dorsales, proceso mastoides largo y angosto.

Potos: osificacion incompleta de la regiéon lagrimal. Es el género con mas
autapomorfias craneanas.

Bassaricyon: borde posterior de los nasales con forma de U.

-Subfamilia Procyoninae: palatino expandido lateralmente, vémer en
contacto con el palatino en las regiones medial y ventral, regién mesopterigoidea

deprimida dorsalmente sobre el plano sagital, la fosa para la insercidon del musculo
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tensor del timpano en el petroso esta parcialmente cubierta por una lamina 6sea,

fosa flocular expandida que se hace menos profunda con la edad del individuo.

Procyon: sutura maxilo-palatina truncada; canal del meato acustico externo
elongado que se extiende hasta el borde lateral del escamoso.

Bassariscus: fosa suprameatal con orientacion posterolateral, region
mesopterigoidea del palatino estd ausente, como consecuencia el palatino es mas
corto que el maxilar

Nasua: fosa muscular zigomatica profunda en la pared de la drbita, espira
basal del promontorio del petroso alargada, foramen redondo considerablemente
mayor que el foramen oval.

Nasuella: denticién reducida, ausencia de los procesos supraorbitales.

Caracteristicas compartidas por Nasua y Nasuella: foramen de Steno

elongado, huesos nasales con una curvatura dorsal, fosa nasolabial profunda.

En las dos subfamilias de Procyonidae existe una tendencia divergente
respecto a la longitud relativa del rostro respecto al resto del craneo. En la
subfamilia Procyoninae los rostros son elongados, especialmente en Nasua y
Nasuella. Mientras que en la subfamilia Potosinae la tendencia es al acortamiento
relativo, que en Potos alcanza la maxima reduccidn. Story (1951), estudio la relaciéon
entre la expansion del rostro y los vasos sanguineos. En aquellos grupos con una
tendencia a la elongacion (e.g. Bassariscus, Procyon y Nasua) los vasos sanguineos
de la region nasal estan muy desarrollados, mientras que aquellos vinculados a las
orbitas tienen un menor calibre; la situacion opuesta ocurre en los prociénidos de
rostro corto. También se observan modificaciones en la musculatura masticatoria
(musculos temporales, maseteros, zigomaticos, mandibular y pterigoides), si bien
esta muy desarrollada en los procidnidos en general, en las formas de rostro corto

la tendencia es al incremento de espesor sobre el plano horizontal (Story, 1951).
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IV.2 Generalidades del craneo de Procyonidae vivientes

IV.2.1 Esqueleto facial

El hueso premaxilar o incisivo (os incisivum) tiene los alvéolos para los
dientes incisivos, ademas forma los limites ventral y lateral del extremo rostral de
la cavidad nasal y el extremo rostral del paladar duro (Figura IV.1). En los
prociénidos especialmente en aquellos géneros de rostro alargado (Nasua y
Nasuella), el premaxilar se proyecta rostralmente generando un diastema
pronunciado entre incisivos y caninos (Figuras IV.2.C y E). En vista palatal y cercano
a la sutura con el hueso maxilar, se observa una abertura oval denominada fisura
palatina (Figura IV.1), que en vida del animal da paso a vasos sanguineos y al ducto
incisivo que comunica con el 6rgano vomeronasal (Evans y De Lahunta, 2013).
Dispuesto medialmente a la fisura palatina esta el foramen de Steno (ducto incisivo
o ducto de Stensen), que alcanza su maximo desarrollo en Nasua y Nasuella (Figura

IV.1).

El hueso nasal (os nasale) forma el techo de la cavidad nasal. En el margen
caudal sutura con el hueso frontal y la superficie de contacto puede ser amplia
(Procyon, Bassariscus, Bassariscus y Nasua) o estrecha (Potos y Nasuella) (Ahrens,
2012) (Figura 1V.3). En los géneros Nasua y Nasuella tiene un perfil lateral
fuertemente concavo que se correlaciona con el rostro elongado (Ahrens, 2012). En

la superficie interna estan los nasoturbinales.

El maxilar (os maxillaris) es el hueso facial de mayor tamafio y tiene los
alvéolos para los caninos (en la sutura premaxilar-maxilar), premolares y molares.
Externamente, la caracteristica mas destacada es el foramen infraorbitario, que
permite el pasaje de la rama maxilar del nervio trigémino (N V2) y vasos sanguineos
(Evans y De Lahunta, 2013). La posicion relativa de los bordes dorsal y ventral del
foramen es variable. En Procyon, Nasua y Nasuella, los bordes dorsal y ventral estan
alineados; en Bassariscus, Bassaricyon y Potos, el borde ventral es caudal respecto al
dorsal (Figura IV.2). En vista palatal, el proceso palatino del maxilar forma la mayor
superficie del paladar duro y separa las vias digestivas y respiratorias. En su

superficie destaca el foramen palatino mayor, que continda rostralmente como un
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surco y es atravesado por vasos y nervios (Figuras IV.1 y 9.A). Medialmente se
encuentra el receso o seno maxilar, que junto con los senos frontales conforman los

senos paranasales (Figura IV.7. A).

El hueso zigomatico (os zygomaticum), yugal o malar, conforma la mitad

rostral del arco zigomatico y la region ventral de la drbita.

El hueso palatino (os palatinum) forma la regién caudal del paladar duro, la
pared rostromedial de la fosa pterigopalatina y la pared lateral nasofaringea (Evans
y De Lahunta, 2013). Puede dividirse en una lamina horizontal y una lamina vertical

o perpendicular.

La lamina horizontal del palatino conforma la regién caudal del paladar duro
o region mesopterigoidea (Decker y Wozencraft, 1991) y es levemente concava en
Procyon, Nasua, Nasuella y Potos. La longitud relativa de la ldmina horizontal
respecto al ultimo molar (M2) es variable en los prociénidos (Baskin, 2004 y Ahrens,
2012). En Bassaricyon, Procyon, Nasua y Nasuella es extensa y sobrepasa al ultimo
molar (Figuras IV.1.A.B.C y D); mientras en Potos apenas se extiende del M2 (Figura

IV.1.E) y en Bassariscus termina a nivel del tltimo molar (Figura IV.1.F).

La lamina vertical o perpendicular articula con el frontal y el esfenoides. En
Procyon, Nasua, Nasuella y Bassariscus, la lamina vertical se expande lateralmente
generando una concavidad (Figura IV.1.A.B.Cy F), que da una apariencia “inflada” a

la pared de la 6rbita (Decker y Wozencraft, 1991 y Ahrens, 2012).

El hueso lagrimal (os lagrimale) se encuentra proximo al margen medial de
la 6rbita. En su morfologia externa destaca la fosa para el saco lagrimal, que se
proyecta internamente en el canal nasolagrimal (canal lagrimal). En Potos la pared
de la 6rbita es muy delgada como consecuencia de la osificacion incompleta y no se

observa el canal nasolagrimal (Decker y Wozencraft, 1991).

El hueso pterigoides (os pterygoideum) es ancho y corto, forma la pared
lateral nasofaringea. Ventralmente destaca el hamulus (proceso hamular) que es
una estructura con forma de gancho para la inserciéon del musculo tensor del velo
del palatino (Evans y De Lahunta, 2013). En la mayoria de los géneros, el hamulus

es dorsal respecto al proceso retroarticular o postglenoideo; mientras que en Potos
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tanto el hamulus como el proceso articular estan en el mismo plano (Figura IV.2)

(Decker y Wozencraft, 1991).

El vomer (os vomeris) es un hueso impar que forma la parte caudo-ventral
del septo nasal. En Procyon, Nasua, Nasuella y Bassariscus, el extremo caudal
sobrepasa el limite del meato nasofaringeo y puede observarse en vista palatal

(Decker y Wozencraft, 1991 y Ahrens, 2012).
1V.2.2 Neurocrdneo

El hueso frontal (os frontale) conforma la parte mas rostral del neurocraneo
y la pared dorso-medial de la 6rbita. En vista dorsal destaca el proceso postorbitario,
supraorbitario o zigomatico del frontal, que limita con la drbita hacia rostral y
continua caudalmente como la cresta o linea orbitotemporal. En Potosinae el
proceso postorbitario o supraorbitario estd muy desarrollado, en Bassaricyon y
Potos tiene forma de espina y esta ausente en Nasuella (Figura 1V.3). En la superficie
interna estan los senos frontales, que se encuentran entre la tabla interna y externa
del frontal (Figura IV.7. A). El tamafio de los senos frontales varia segin el tamafio

del rostro, alcanzando el minimo desarrollo en Potos.

El hueso parietal (os parietale) es ancho y concavo, forma la mayor superficie
de la fosa temporal. En vista dorsal la caracteristica mas relevante es la cresta sagital,
formada por el parietal rostralmente y el interparietal caudalmente, esta bien
definida en los individuos machos adultos (Ahrens, 2012), salvo en Nasuella (Decker
y Wozencraft, 1991) y puede estar muy desarrollada en Nasua (Figura IV.2.C). En la
superficie medial se observan las impresiones digitales de los surcos y
circunvoluciones neocorticales, la impresién de la arteria meningea media y el
tentorio 6seo cercano a la sutura con el occipital (Figura IV.7. A). El foramen
etmoidal abre en la pared de la 6rbita, cercano a la sutura con el hueso etmoides y

es atravesado por el nervio etmoidal y vasos sanguineos (Figura IV.8. B).

El hueso temporal (os temporale) forma gran parte de la pared ventro-lateral

del neurocraneo y se divide en: porcién petrosa, timpdanica y escamosa.

La porcién petrosa estd casi totalmente dentro del craneo, contiene el

laberinto 6seo (vestibulo, coclea y canales semicirculares) y esta formada por hueso
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denso. El proceso o apoéfisis mastoidea es la estructura anatémica mas caudal, es la
Unica visible externamente y permite la insercion del musculo
esternocleidomastoideo. En Procyon esta bien desarrollado, es vertical y se
encuentra ventral al meato actstico externo; en los demas géneros el desarrollo es
menor, el perfil lateral es horizontal o subhorizontal y se ubica dorsal al meato

acustico externo (Figura IV.2) (Ahrens, 2012).

En la superficie caudo-medial del petroso hay estructuras anatémicas que se
reflejan en el molde endocraneano. La estructura mas dorsal es la fosa subarcuata
(Decker y Wozencraft, 1991 y Ahrens, 2012) que contiene al parafléculo del
cerebelo. La fosa subarcuata puede ser profunda y extenderse hacia los margenes
laterales del petroso (e.g. Potos, Bassariscus y Bassaricyon) o bien estar poco
desarrollada o ausente (e.g. Procyon, Nasua y Nasuella) (Figura IV.18) (Decker y
Wozencraft, 1991 y Ahrens, 2012). En aquellos géneros con una fosa conspicua, la
misma tiende a ser menos profunda en individuos longevos (Decker y Wozencraft,
1991). Ventral a la fosa subarcuata esta el meato acustico interno y hacia lateral,
cercano a la sutura del petroso con el occipital (sutura petroccipital) esta el foramen
yugular (Figuras IV.7.B y 8.A). El meato acustico interno se divide hacia un canal
facial dorsal, que permite el pasaje del nervio craneano facial (N VII) y un canal
vestibulococlear ventral, que es atravesado por el nervio craneano vestibulococlear
(N VIII), en el molde endocraneano se observa como una hendidura (Figura
[11.3.1.D). El nervio facial continua su recorrido por el oido medio y luego atraviesa
el foramen estilomastoide, que tiene una posicion latero-ventral respecto a la bulla

timpanica (Figura 1V.9.).

En la region rostro-dorsal del petroso se observan las impresiones digitales
del hemisferio telencefalico, correspondientes a la impronta de los surcos y
circunvoluciones neocorticales de la parte mas caudo-ventral de la regiéon temporal
(parte ventral de la fisura silviana y de la circunvolucidn ectosilvana caudal) y el

molde de la arteria meningea media (Evans y De Lahunta, 2013).

La porcién timpanica es ventral, externamente puede identificarse
facilmente por la presencia de la bulla timpdanica, es una capsula 6sea, que se

encuentra entre la apofisis mastoidea y el proceso retroarticular (Figura IV.1). Hunt
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(1974) quien estudié los componentes ontogenéticos que formaban la bulla
timpanica en los carnivoros llegd a la conclusion que los huesos: timpanico,
entotimpanico rostral, entotimpanico caudal y en ocasiones el hueso mastoides,
rodeaban la cavidad del oido medio. En base a la relacion entre el timpanico y el
entotimpanico hizo una clasificacion en cinco tipos de bullas, nominadas A, B,C, D y
E. Los procionidos tienen una bulla timpanica tipo B cuyo componente principal es
el entotimpdanico caudal, el cual incrementa su tamafio durante la ontogenia
resultando en una bulla inflada en el adulto. El entotimpanico caudal de Bassariscus,
esta mas reducido respecto a los demas géneros como consecuencia la bulla es
menos voluminosa, esto se interpreta como un caracter plesiomdrfico (Ahrens,

2012).

El meato acustico externo comunica el oido externo con la membrana
timpanica, su posicién en el craneo es latero-ventral y estd situado entre los
procesos mastoideo y retroarticular. La fosa suprameatal es una expansion dorsal
del meato acustico externo y esta presente en todos los géneros de procionidos
(FiguraIV.18.C). Externamente, en el margen rostral de la bulla timpanica y préximo
ala sutura esfenoidal, esta el foramen lacerum o carotideo externo. Lateralmente se
encuentra el conducto musculotubdrico, que esta separado por una lamina delgada
de hueso. En vida del animal contiene a la trompa de Eustaquio (tubo auditivo), que
comunica el oido medio con la region nasofaringea (Figuras IV.9.A y B). El canal
carotideo corre por la pared medial de la bulla timpanica, rostralmente se comunica
con el exterior mediante el foramen lacerum, mientras que internamente, abre en la
cavidad craneana en el foramen carotideo interno (Figura IV.8. A), cercano a la

sutura esfenoidal.

Recorriendo el contorno de la bulla timpanica hacia medial se encuentra el
foramen carotideo posterior o caudal (Figura IV.9. B) (Story, 1951), que se
encuentra en la sutura petrooccipital o petrobasilar y permite el paso de la arteria

carétida interna y nervios (Evans y De Lahunta, 2013).

La cavidad timpdanica puede dividirse en: cavidad de la bulla timpanica,
cavidad timpanica propiamente dicha (opuesta a la membrana timpanica) y receso

epitimpanico (es una extension dorsal para los huesecillos del oido medio). Aunque
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no esta previsto el estudio detallado de estas estructuras anatémicas, se considera
necesario nombrar al seno epitimpanico, que es una expansion dorsal del receso
epitimpanico y esta presente en todos los géneros de procidnidos (Figura 1V.18.C)

(Ahrens, 2012).

La porcion escamosa del hueso temporal se destaca por la presencia del
proceso zigomatico o escamoso del temporal, que junto con el yugal forman la
arcada zigématica. En vista ventral esta la fosa mandibular, que en Potos y
Bassaricyon tiene una superficie lateral amplia, mientras que en Bassariscus y
Nasuella es reducida (Figura IV.1). El limite caudal de la fosa mandibular es el
proceso retroarticular o postglenoideo, hacia lateral contiene el foramen
retroarticular (Figura IV.9.B) y es atravesado por el seno temporal y la vena emisaria

(Evans y De Lahunta, 2013).

Otra estructura anatémica notable es la fisura timpanooccipital, que se
encuentra entre la superficie media de la bulla timpanica y el basiooccipital, es
caudal al foramen carotideo posterior (Figura IV.9.B). Es una fisura amplia que
permite el pasaje de los nervios craneales glosofaringeo (N IX), vago (N X) y

accesorio (XI), ademas de la arteria carétida interna.

Los huesos esfenoides (o0ssa esphenoidale) forman gran parte de la cavidad
craneana ventral, siendo el mas rostral el preesfenoides y el mas caudal el

basiesfenoides.

El hueso preesfenoides (os presfenoidale) forma la base de la fosa craneana
rostral y contiene los canales 6pticos, que son atravesados por el nervio 6ptico (N
I1) y las arterias oftalmicas. Hacia caudal esta el surco quiasmatico, se encuentra
sobre el plano sagital, es impar y contiene al quiasma 6ptico. En el extremo caudal

estan los procesos o apéfisis clinoideas rostrales (Figura IV.7.B).

El hueso basiesfenoides (os basiesfenoidale) forma la fosa craneana media y
se divide en un cuerpo y dos alas. Las alas estdn mayormente cubiertas por la region
escamosa del hueso temporal. El cuerpo contiene la foseta hipofisaria, que en vida
del animal aloja la glandula homoénima. Esta limitado rostralmente por el tuberculum

sellae, que se encuentra caudal al surco quiasmatico y caudalmente por los procesos
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clinoideos posteriores, conformando en conjunto a la silla turca (sella turcica)
(Figura IV.7.B). Las alas del basifenoides forman la fosa piriforme y alojan al l16bulo
piriforme. En la base de las alas del basiesfenoides hay una serie de foramenes que
se disponen caudal al foramen éptico y en sentido rostro-caudal son: la fisura
orbitaria que se sitiia en la sutura del preesfenoides y el basiesfenoides, el foramen
redondo y el foramen oval. Pueden observarse tanto externamente en la pared
lateroventral del craneo, como internamente en una vista dorsal del basicraneo
(Figuras IV.7. B y 8.B). Los detalles de los tejidos blandos que atraviesan los
foramenes estan detallados en la descripcion del molde endocraneano de Procyon

(Véase Pagina 78).

El hueso etmoides (os ethmoidale) conforma la parte mas rostral del
neurocraneo. Esta formado por una porcion horizontal (placa cribosa), una porcién
vertical y dos laberintos etmoidales (Evans y De Lahunta, 2013). En el limite con la
fosa craneana rostral esta la placa o lamina cribosa, la cual contiene numerosas
perforaciones diminutas (fordmenes cribiformes) que son atravesadas por los
filetes del nervio olfatorio (N I) (Figura IV.8.A). En el molde endocraneano, esto se
refleja a modo de rugosidades sobre el bulbo olfatorio (Figura III.1. A). La porcién
vertical articula con el vomer y forma el septo nasal éseo. Lateralmente, se extiende
el laberinto etmoidal y esta conformado por los etmoturbinales (ecto y
endoturbinales). En la cavidad nasal se sitian los cornetes nasales dorsales (concha
nasal dorsal) y ventrales (concha nasal ventral), formados por el laberinto 6seo del

etmoides (Figura IV.8.A).

El hueso occipital (os occipitale) es un complejo 6seo formado por cuatro
centros de osificacion: una parte escamosa (dorsal), dos partes condilares

(laterales) y una parte basilar (ventral) (Figura IV.8).

La parte escamosa o supraoccipital forma el limite dorsal del foramen
magnum. Hacia dorsal esta el proceso interparietal, que es un hueso impar que se
fusiona durante el desarrollo al supraoccipital y forma parte de la cresta sagital
(Figura 1V.10). Lateralmente estd la cresta nucal, lambdoidea u occipital, que se
extiende desde el proceso interparietal ventrolateralmente, hasta el proceso

mastoideo del temporal, salvo en Potos que continua hasta el extremo caudal del
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arco zigomatico (Ahrens, 2012). En la superficie interna del supraoccipital esta la
impresion vermiforme, correspondiente a la impronta del vermis del cerebelo. El
vermis esta separado de los hemisferios cerebelosos por las fisuras paramedianas,
que se corresponden con las crestas occipitales internas del hueso supraoccipital

(Figura IV.3).

En la parte condilar o exoccipital destacan los céndilos occipitales. Hacia
lateral se encuentra la profunda fosa condilar y el proceso paraoccipital, que permite
la insercion de los musculos digastrico y yugulohioideo y que en los prociénidos
tiene un perfil rectangular en vista caudal. En vista palatal, cercano a la sutura con
el basioccipital esta el foramen hipogloso y dorsolateralmente se sitia el canal

condilar, que contiene el seno basilar (Figuras IV.7.B y 8.A).

Internamente en la parte basilar estan la impresiéon pontina (rostral) y la
impresién de la médula oblongada (caudal), en la cual se observa la impresion de las
pirdmides como dos concavidades paralelas y con orientacién rostro-caudal (Figura

IV.7. B).

IV.3 Generalidades del craneo de 7Cyonasuay 1Chapalmalania

1V.3.1 Esqueleto facial

El extremo rostral de los premaxilares de +Cyonasuay +Chapalmalania es casi
recto (Figura IV.5) y en vista palatal contiene al foramen incisivo, que es una
abertura de contorno circular (Figura 1V.4). En fChapalmalania, ademas puede
observarse medialmente el foramen de Steno, que es una pequefia abertura de

contorno eliptico (Figura IV.16).

El nasal de t+Cyonasua, tienen un perfil recto a levemente concavo en vista

lateral, similar al de Procyon (Figura IV.5).

En la superficie externa del hueso maxilar esta el foramen infraorbitario. En
tCyonasua el borde ventral del foramen, es caudal respecto al borde dorsal (Figura
IV.10. A), mientras que en fChapalmalania los bordes dorsal y ventral estan

alineados (Figura 1V.16.A.2). Tanto en tCyonasua como en fChapalmalania. los
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maxilares forman la mayor superficie del paladar duro y estan ensanchados
lateralmente (Figura IV.4). Asimismo, contienen al foramen palatino mayor, el cual
se origina a nivel del Ultimo premolar y se extiende hacia rostral como un surco

(Figura IV.12. B).

Tanto en fCyonasua como en fChapalmalania, la lamina horizontal del
palatino es caudal respecto al segundo molar (Figura IV.4). Ademas, en t+Cyonasua
esta region es levemente céncava (Figuras 1V.10.B, 11.B y 12.B). La ldmina
perpendicular o pared lateral del palatino, esta expandida lateralmente en ambos

géneros dando a la érbita aspecto “inflado” (Figuras IV.11.By 16.C).

En el corte sagital de +Cyonasua ejemplar MMP 5047, en la cavidad nasal se
observa una protuberancia 6sea medial, que puede interpretarse como parte del

proceso palatino del premaxilar y el vomer (Figura IV.17. A).

En vista palatal del ejemplar juvenil de Cyonasua (MMP 2599), dispuesto
caudal al hueso maxilar, se encuentra una estructura 6sea medial que se interpreta
como el hueso vomer o el hueso vomer y el preesfenoides. Hacia lateral hay dos
elementos dseos dispuestos en sentido rostro-caudal, los cuales asemejan a un
tridngulo con el vértice orientado hacia caudal y pueden interpretarse como la
lamina horizontal del hueso palatino, parcialmente osificado. También se observan
las suturas premaxilar-premaxilar (sutura interincisiva), premaxilar-maxilar
(sutura incisivomaxilar) y maxilar-maxilar (sutura palatina mediana) (Figura IV.15.

B).

El hueso lagrimal forma parte de la pared rostral de la érbita. En +Cyonasua
MMP 5047 (Figura IV.10.C), MLP 04-VI-10-1 (Figura IV.11.C) y MMP 2599 (Figura
[V.15.C) la 6rbita esta parcialmente preservada y se observa una fosa profunda para

el saco lagrimal.

En fCyonasua brevirostris (MLP 95-111-31-80) esta preservado el hamulus del
pterigoides, el cual se curva hacia caudal y se sitia en el mismo plano que el proceso
postglenoideo del temporal (FiguraIV.17. B). Este caracter se observa en la mayoria
de los géneros de procionidos vivientes, con la excepcion de Potos en el que ambas

estructuras no estan en el mismo plano (Ahrens, 2012).
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En corte sagital de fCyonasua MMP 5047 (Figura IV.17. B), se observa la
cavidad nasal parcialmente preservada. En posicion dorso-caudal, hay una pequena
parte del laberinto etmoidal izquierdo que corresponde al cornete nasal dorsal o
concha nasal dorsal (nasoturbinales) y que es parte de los ectoturbinales del
etmoides. En posicidon ventro-rostral se observa parte de los cornetes nasales

ventrales o concha nasal ventral (maxiloturbinales).

En la mayoria de los materiales de +Cyonasua y +Chapalmalania estudiados,
lalamina cribosa del etmoides esta dafiada, lo que dificulta establecer con precision
el limite entre las cavidades nasal y encefalica. En el caso de +Cyonasua brevisrostris
(MLP 95-I1I-31-80), cuyo endocraneo esta relleno de sedimento litificado, se logrd

realizar una reconstruccién virtual aproximada (Figura I11.16).
1V.3.2 Neurocrdneo

El hueso frontal es amplio en comparaciéon con los géneros actuales.
Dorsalmente destaca el proceso postorbitario, que tiene forma de triangulo
asimétrico con el vértice se proyectado hacia caudal y es grande en comparacién a
los géneros de procidnidos vivientes (Figura IV.6). Las crestas o lineas temporales
de cada lateral se unen medialmente, cercanas al limite de la sutura fronto-parietal
y contintian caudalmente como cresta sagital. En la superficie medial det Cyonasua
(MMP 5047) se observan parcialmente los senos frontales, debido a la ruptura de
parte de la tabla interna del frontal y la ausencia de la lamina cribosa del etmoides,
aunque es dificil identificar los limites entre las cavidades sinusales (FiguraIV.17.A).
Externamente, la presencia de los senos frontales se observa como una suave
concavidad dorsal a nivel de las drbitas. En la superficie medial de los huesos

frontales estan las impresiones digitales del telencéfalo.

En el hueso parietal esta la mayor superficie de la fosa temporal, que en
fCyonasua estd muy desarrollada y es profunda (Figura IV.10.C). En los ejemplares
de fCyonasua (MLP 95-111-31-80, MMP 5047 y P 14537), se observa que la cresta
sagital continua hacia caudal como el proceso interparietal. La cresta sagital esta
bien definida, sin embargo no llega a desarrollarse tanto como en algunos
ejemplares del género Nasua. En la superficie medial del hueso parietal se observan

las impresiones digitales y el molde de la arteria meningea media (Figura IV.10.C).
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La porcion petrosa del hueso temporal esta bien preservada en tCyonasua
(MMP 5047). En las TACs pueden apreciarse el laberinto dseo y el meato acustico
interno, ademdas se observa que la fosa subarcuata estd reducida o ausente,
caracteristica que comparte con los Procyoninae (Figura IV.18. A). La apéfisis o
proceso mastoideo, es el inico componente externo del petroso y esta preservada
tanto en fCyonasua como en fChapalmalania. Es amplia, redondeada y ofrece una
gran superficie de insercion para el musculo esternocleidomastoideo (Figuras
IV.10.C, 14.C y 16.C), en vista caudal se observa que se dispone a 45° respecto al
plano sagital (Figuras IV.16. B y 1.C).

La estructura anatomica mas notable de la porcién timpanica del hueso
temporal es la bulla timpanica y en ambos géneros fosiles tiene aspecto “inflado”
(bulla tipo B). En tCyonasua, el entotimpanico caudal es globoso, similar a lo
observado en los Procyoninae (Figura IV.4). La bulla timpanica de +Chapalmalania,
es voluminosa, aunque es aparentemente menor que la de tCyonasua,
probablemente como consecuencia del crecimiento alométrico respecto al craneo
(Figura 1V.16.C). El meato acustico externo es grande en ambos géneros (Figura
IV.5). En las TACs (corte coronal) de fCyonasua (MMP 5047) se observan la fosa
suprameatal y el seno epitimpdanico (Fig.IV.18) y en el molde endocraneano digital
de este mismo ejemplar estan el meato acustico interno y el foramen carotideo

interno (Figura I11.12).

En fChapalamalania (MMP 1121-M) esta preservada la bulla timpanica
derecha. Hacia rostral estan el foramen lacerum y el conducto musculotubarico
(limitando con la porcién escamosa del temporal); hacia lateral esta la apertura del
canal estilomastoideo (ventral al proceso mastoideo); hacia medial abren el
foramen carotideo posterior (rostral) y la fisura timpanooccipital (caudal), ambos
dispuestos sobre la sutura con el basioccipital (Figura IV.16.C). En fCyonasua
brevirostris (MLP 04-VI-10-1), se observan el foramen lacerum, el conducto

musculotubarico y la fisura timpanoccipital (Figura IV.11.B).

Tanto en fCyonasua como en fChapalmalania, se observa un desarrollo
notable de la porcion escamosa del temporal (Figura IV.5). El proceso yugal es

especialmente amplio en fChapalmalania. Mientras que la fosa mandibular esta
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expandida lateralmente en ambos géneros (Figura 1V.4). Ademas, el foramen

retroarticular es visible en +Chapalmalania (Figura 1V.16.C).

En los materiales estudiados de {Cyonasua y tChapalmalania, el
preesfenoides esta ausente, o bien es dificil de confirmar su presencia (+Cyonasua
MMP 2599). El basiesfenoides esta preservado parcialmente y en ningiin ejemplar
pudo reconstruirse la silla turca (sella turcica). En tCyonasua (MMP 5047) esta
preservada parte del ala del basiesfenoides correspondiente a la fosa piriforme
izquierda, que en el molde endocraneano digital se reconstruye como la impronta
del 16bulo piriforme izquierdo (Figura II1.12.C). Los foramenes de las alas del
basiesfenoides son dificiles de visualizar en los materiales estudiados. En
fChapalamalania (MMP 1121-M) se observa el foramen oval (Figura IV.16.C).
Mientras que en fCyonasua (MMP 5047) estan preservados: el foramen oval, el
foramen redondo y con dudas parte de la fisura orbitaria izquierdos, que son visibles
tanto en las TACs, como en el molde endocraneano digital (Figuras II.12.C y

1V.18.D).

El hueso occipital esta parcialmente preservado en los materiales estudiados
de fCyonasua y fChapalmalania. El proceso interparietal es grande en ambos
géneros y en fCyonasua brevirostris se proyecta caudalmente (Figuras IV.11, 12y
13). En algunos individuos, la cresta 6sea medial contintia hacia rostral en el hueso
parietal como cresta sagital (Figura IV.6). En el extremo lateral del supraoccipital, se
observa una marcada cresta nucal que se extiende hasta las apé6fisis mastoideas. En
vista caudal del material +Cyonasua MLP 95-111-31-80 y dispuesto sobre la sutura de
los supraoccipitales, hay una cresta medial que corresponde a la protuberancia

occipital externa (Figuras I11.12.C y IV.17.C).

La estructura mas notable de los exoccipitales son los condilos occipitales. En
tChapalmalania son voluminosos y redondeados (Figura IV.16.B), mientras que en
tCyonasua son elongados en sentido dorsoventral (Figura 1V.14.C). Lateralmente,
separados por la profunda fosa condilar estan los procesos paraoccipitales, que en
ambos géneros tienen forma rectangular. En fCyonasua son delgados (Figura

[V.14.C), mientras que en +Chapalmalania son grandes y abultados (Figura IV.16. B).
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En vista palatal esta el foramen hipogloso, que es visible en tChapalmalania y en

tCyonasua (MLP 04-VI-10-1) (Figuras IV.16.Cy 11.B).

En la vista palatal del hueso basioccipital, se distingue una cresta medial que
corresponde al tubérculo faringeo, donde se inserta la aponeurosis de la faringe.
Rostro-lateralmente estan los tubérculos musculares que permiten la insercién de
musculos de cuello y cabeza (e.g rafe faringeo, musculo constrictor de la faringe

superior) (Figura 1V.16.C).

1V.3.3 Breve resumen de las caracteristicas craneanas de +Cyonasuay fChapalmalania

y su comparacion con los géneros vivientes

Las caracteristicas craneanas generales de fCyonasua y +Chapalmalania son:
rostro corto, paladar duro ensanchado lateralmente, crestas sagital y nucal
desarrolladas, ldmina horizontal del palatino extendido caudalmente respecto al
ultimo molar, lamina vertical del palatino ensanchada y fosa mandibular expandida

lateralmente.

En comparacién con los géneros vivientes de prociénidos, en +Cyonasua la
caja craneana es elongada, el proceso postorbitario es voluminoso, la fosa temporal
es amplia, los procesos paraoccipitales son delgados, los arcos cigomaticos son
grandes y tienen un contorno interno circular. En el material estudiado de
fChapalmalania esta ausente gran parte del rostro y del neurocraneo dorsal y
lateral. Las caracteristicas mas notables en comparaciéon con fCyonasua, son la
presencia de arcos zigomaticos amplios, procesos paraoccipitales y apéfisis

mastoideas bien desarrollados.

La forma general del craneo de +Cyonasua y tChapalmalania, se caracteriza
por ser mas alargada en comparacion con la de los procionidos vivientes. En los
géneros fosiles, el neurocraneo se encuentra siempre posicionado caudal a la region
facial, a diferencia de lo observado en Potos o Bassaricyon. Ademas, en los géneros
fésiles, las crestas craneanas estan bien marcadas y el neurocraneo no es globoso

como en los géneros vivientes.

En fCyonasua hay evidencias anatémicas que permiten inferir un buen

desarrollo de la musculatura masticatoria y cervical, respecto a los géneros
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vivientes: fosa temporal extensa y profunda, proceso postorbitario grande, arcadas
zigomaticas amplias y desarrollo de la cresta sagital (cuando esta presente), el

proceso interparietal y la cresta lambdoidea.
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V. ENCEFALIZACION DE PROCYONIDAE VIVIENTES Y fCYONASUA

V.1. Introduccion

Para el calculo del cociente de encefalizacion fue necesario estimar la masa

corporal y el volumen endocraneano de los ejemplares estudiados.

Con el fin de aumentar la muestra de datos, se llevé a cabo una revision
exhaustiva de la bibliografia de la cual se obtuvieron datos de masa corporal,
volumen endocraneano y cociente de encefalizacion de géneros de procidnidos
vivientes y de carnivoros terrestres contemporaneos a fCyonasua (Tablas V.1,V.2 y
V.7). No se encontro informacion bibliografica acerca del volumen endocraneano, ni

del cociente de encefalizacion de prociénidos fésiles.

Tanto para los datos colectados de la bibliografia, como aquellos obtenidos a
partir de los materiales tomografiados, se calcul6 el cociente de encefalizacion de

Jerison (1973), Martin (1981) y Eisenberg (1981).
V.2 Resultados

V.2.1 Masa corporal (MC)

La masa corporal se estim¢é a partir de dos de las ecuaciones predictivas de
Van Valkenburgh (1990), OOL (que utiliza como variable independiente la longitud
occipucio-drbita) y SKL (que utiliza como variable independiente el largo del

craneo) (Véase apartado 11.2.9 y Tablas I1.5 y V.3).

Para todos los ejemplares estudiados, la media obtenida a partir de los
valores calculados mediante la ecuacion SKL, es ligeramente superior (7%) a la
media estimada mediante la ecuacion OOL (Figura V.7). En los géneros Nasua y
Nasuella se observan diferencias significativas entre la masa corporal estimada por
las ecuaciones OOL y SKL (Figura V.2. y Tabla V.3). Para el ejemplar MLP 612 de
Nasua nasua, la masa corporal estimada usando la ecuaciéon SKL es un 53% mayor
que la estimada con la ecuacion OOL; mientras que para el ejemplar MLP 27.X97.11,

el valor calculado mediante SKL excede en un 37% al estimado con la ecuaciéon OOL.
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Mientras que en Nasuella olivacea (FMNH 70746) el valor obtenido por SKL es un

49% superior al calculado mediante OOL.

Dado que la ecuacién SKL para estimar la masa corporal utiliza como variable
independiente la longitud total del craneo (Tabla V.4), la presencia del hocico
elongado en Nasua y Nasuella, podria afectar los resultados, generando valores de
masa corporal que podrian ser superiores a los reales. Las ecuaciones de Van
Valkenburgh (1990) fueron disefiadas para los carnivoros terrestres en general, por
lo tanto es de esperar que los resultados tengan cierto margen de error,

especialmente frente a la morfologia diversa de Procyonidae.

Al comparar los valores medios de masa corporal, se observa consistencia
entre aquellos obtenidos de la bibliografia y los estimados mediante las ecuaciones
de Van Valkenburgh (1990) (Figura V.2). Independientemente de la fuente de los
datos, Bassariscus muestra la menor masa corporal, con una media (entre OOL y
SKL) de 1,48 Kg calculada a partir de la TAC y de 0,841 Kg segun la bibliografia,
siendo ésta ultima un 56% menor a la primera. Para Nasua nasua la media estimada
mediante la ecuacion SKL, es un 76 % superior respecto a la media obtenida de la
bibliografia. Para Procyon lotor, la media obtenida mediante la ecuaciéon OOL excede
en casi el 100 % a la media registrada de la bibliografia. Tanto para Nasua nasua,
como para Procyon lotor los datos de la bibliografia son muy variables, registrandose
individuos con una masa corporal de 2 a 3 veces superior, estas diferencias podrian
estar relacionadas a: dimorfismo sexual, diferente estadio ontogenético de los
individuos y también al hecho de que ambas especies se encuentran en muchos
lugares conviviendo con humanos (Salgado, 2018) y alimentandose de residuos de

su actividad.

La masa corporal estimada para fCyonasua, se encuentra en el rango entre
12,63 y 28,45 kg, con una media de 19,53 kg (Tarquini et al., 2017). A partir de las
medidas del craneo los valores obtenidos de masa corporal de +Cyonasua (MLP 04-
VI-10-1), fueron de 20,067 kg (OOL) y 21,805 kg (SKL). También pudo estimarse
para el ejemplar juvenil +Cyonasua (MMP 2599), cuya masa dio valores de 4,957 kg
(OOL) y 4,151 kg (SKL) y para fCyonasua (MMP 5047) con valores de 16,066 kg
(OOL) y 16,122 kg (SKL), véase Tabla V.3.
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Se estim6 la masa corporal de +Chapalmalania (MMP 1121-M) cuyo craneo
esta parcialmente preservado, pero preserva el eje formado por los premaxilares y
los condilos occipitales, asi como la region mas ventrocraneal de las drbitas. La masa
corporal estimada de 126,76 kg (OOL) y 115,69 kg (SKL) (Tabla V.3), es compatible
con la masa estimada por Prevosti y Forasiepi (2018) utilizando las mismas

ecuaciones en otros materiales (125 - 181 kg; media 153, 76 kg).

V.2.2. Volumen endocraneano (VE)

Los datos obtenidos a partir de las TACs y los calculados para los fésiles
corresponden al volumen endocraneano, mientras que los recopilados de la

bibliografia para las especies actuales se refieren a datos de volumen encefalico.

Los datos de los volimenes endocraneanos, se obtuvieron a partir de los
moldes endocraneanos virtuales para: Procyon lotor, Procyon cancrivorus, Nasua
nasua, Potos flavus, Bassariscus astutus, Bassaricyon alleni, Nasuella olivacea y
fCyonasua (Tabla V.3). Entre los ejemplares actuales, Procyon destaca por tener el
mayor volumen (aproximadamente 70 mm3), mientras que en Bassariscus se
registra el valor mas bajo, con 21,266 mm?3. El volumen endocraneano obtenido para

tCyonasua (MLP 04-VI-10-1) es de 75,826 mmb3, siendo algo mayor al de Procyon.

Los valores obtenidos de la bibliografia y calculados a partir de las TACs,
muestran similitudes, véase Figura V.3. Sin embargo, se han identificado diferencias
significativas en Procyon lotor y Potos flavus. En estos casos, los valores obtenidos
de las TACs y los calculados mediante las ecuaciones predictivas, superan a los de la
bibliografia. En el caso de Procyon Ilotor, la media de los datos de las TACs supera en
un 86% a la de la bibliografia, mientras que en Potos flavus esta diferencia es del
46%. La causa de estas disparidades no puede determinarse con precisién, no
obstante, podrian estar relacionadas con distintas técnicas de muestreo empleadas,
variaciones en los individuos como sexo, edad, nutricion, asi como a la procedencia
de los datos (ya sea de individuos salvajes o en cautiverio) y estado de
descomposicion de los materiales frescos, entre otras, o bien podrian reflejar las
diferencias entre el volumen endocraneano medido a partir de las TACs y el volumen

encefalico obtenido de los materiales frescos que se registra en la bibliografia.
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Independientemente de la procedencia de los datos, en Bassariscus astutus se
registra el menor volumen endocraneano (20,103 mm?3), seguido por Bassaricyon
alleni (26,95 mm3) y por Nasuella olivacea (32,62 mm?3). En el caso de Nasuella,
volumen endocraneano estimado es un 17 % menor que el obtenido mediante la
medicion directa de la TAC. La diferencia mas significativa respecto a los valores
obtenidos de las TACs y los de la bibliografia se registra en Procyon lotor, en los
cuales los valores calculados superan en media un 82 % a los recopilados de las
fuentes bibliograficas. Procyon cancrivorus registra el mayor volumen
endocraneano y la masa corporal entre los procionidos actuales (Tablas V.1, V.3 y

V.4).

Se recurrié al trabajo de Arsznov y Sakai (2013) para comparar con los
valores medios obtenidos de las TACs. Los autores estudiaron los volimenes totales
y parciales de 45 moldes endocraneanos de Procyon lotor (14), Nasua nasua (17) y
Potos flavus (14). En el caso de Procyon lotor, el valor medio de volumen
endocraneano obtenido a partir de las TACs fue de 68,979 mm3, superando al del
trabajo de Arsznov y Sakai (2013) (37,019 mm3) y aproximandose al valor medio
obtenido de la bibliografia (37,61 mm3). Respecto a Potos flavus, el volumen
endocraneano medio obtenido a partir de las TACs fue de 42.38 mm3, mientras que
en la bibliografia se obtuvo un valor 31.03 mm3 y en el trabajo de Arsznov y Sakai
(2013) se menciona 28,245 mm3. Por ultimo, para Nasua nasua, se observan los
valores medios mas préximos entre si, con un volumen endocraneano medio de 35,9
mm?3segln las TACs; 34,24 mm?3 en la literatura y 36,242 mm3segin Arsznov y Sakai

(2013).

Se utiliz6 la formula predictiva de volimenes endocraneanos de Finarelli
(2006) (Tabla V.4). Los datos calculados con dicha ecuacion fueron similares a los
obtenidos por otros métodos (Tablas V.3 y V.4). Se realizé un grafico de dispersion
de In de los volimenes endocraneanos obtenidos (TAC) vs. In volimenes
endocraneanos calculados (Finarelli, 2006), al cual se le ajusté una recta de
regresiéon generada por el método de los cuadrados minimos (Figura V.4). Se
corrobord que el modelo de regresion es un buen predictor de los volumenes
endocraneanos (r?=0,97486), ademas se registra una fuerte correlaciéon entre
ambas variables (r=0.98735).
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Utilizando la férmula predictiva de Finarelli (2006), se calculé un volumen
endocraneano de 85,897 mm3 para fCyonasua (MLP 04-VI-10-1), lo que representa
un incremento del 13% en comparacién al obtenido mediante el software Mimics v
10.01 (75,826 mm3). Esta metodologia, permitié estimar el volumen endocraneano
de dos ejemplares de Cyonasua, cuyo estado de preservacién impidié la obtencién
mediante otra técnica (Tabla V.4). Para fCyonasua (MMP 2259) se calculé en 41,744
mm?3 y para fCyonasua (MMP 5047) se obtuvo un valor de 217,675 mm3. Estos
valores, asi como sus CE derivados, deben ser considerados con cierta cautela ya que

no pueden ser contrastados ni verificados.

Para todos los casos, es de esperar que el volumen endocraneano sea
superior al volumen encefalico, ya que el primero incluye a las meninges, senos
venosos y vasos sanguineos, mientras que el segundo solo representa al encéfalo.
Como se comento anteriormente, esto podria explicar las diferencias observadas en

laTablaV.1y V.3.

V.3.3. Cociente de encefalizacion (CE)

Se calcularon los cocientes de encefalizaciéon de Jerison (1973), Eisenberg
(1981) y Martin (1981). Debido a que el comportamiento de los tres es similar y con
el fin de simplificar las comparaciones entre los taxones, para su analisis se recurrio

unicamente al CE de Jerison (1973).

Se calcul6 el cociente de encefalizacion a partir de los datos obtenidos de
masa corporal y volumen encefalico de la bibliografia, para Nasua nasua, Nasua
narica, Bassariscus astutus, Procyon lotory Potos flavus, (Tabla V.1). Los datos tienen
una correlacion practicamente nula (p=0,00007619) y el coeficiente de
determinacion es bajo (45%). Aunque los datos muestran cierta coherencia con los
obtenidos directamente a partir de las TACs, se evidencia una notable variabilidad
dentro de cada taxdn, lo que sugiere que no son estadisticamente fiables. En el caso
de Nasua narica, se observa el CE mas bajo, con una media de 1,62 (Jerison, 1973).
En Procyon lotor y Nasua nasua se registra una gran variabilidad como consecuencia
de las diferencias registradas, especialmente en la masa corporal. Para Potos flavus

se obtuvo el valor mas alto de CE siendo 1,884 (Jerison, 1973), mientras que el
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minimo para este taxén fue de 1,285. Véase Figura V.5. El CE calculado segin
Eisenberg (1981), tiende a generar valores mayores respecto a Jerison (1973) y

Martin (1981).

Ademas de calcular los valores de cociente de encefalizacion utilizando datos
de masa corporal y volumen encefalico de la bibliografia (Tabla V.1), se obtuvieron
valores especificos de CE a partir de estudios cientificos previos (Tabla V.2). La
mayoria de los valores fueron calculados utilizando el CE de Jerison (1973), excepto
en la tesis doctoral de Hurltburt (1996) que desarrollé formulas especificas. Para
Potos flavus la media obtenida es de 1,335 (valor maximo: 1,78; valor minimo: 1,06);
para Procyon lotor el valor medio es de 1,226 (valor maximo: 1,37; valor minimo:
1,10) y para Nasua narica se registra el minimo valor de CE con una media de 1,085
(valor maximo: 1,14; valor minimo: 1,03). En Procyon cancrivorus se registra el valor

mas alto, siendo de 3,09.

A partir de los valores de masa corporal y volumen endocraneano obtenidos
a partir de las TACs, se calcularon los cocientes de encefalizacién de Jerison (1973),

Eisenberg (1981) y Martin (1981) (Tablas V.5 y V.6; Figuras V.6; V.7; V.8).

Los CE obtenidos por especie fueron semejantes, independientemente del
método utilizado para su célculo. En todos los casos el CE de Eisenberg (1981),
ofrece los valores mas altos. Los valores de CE obtenidos a partir del volumen
endocraneano medido directamente de las tomografias o calculado con las

ecuaciones predictivas de Finarelli (2006) son similares (Figuras V.6 y V.7).

Teniendo en cuenta los valores de CE obtenidos a partir de los volimenes
endocraneanos de las tomografias, ya sea por medicion directa o por calculo
mediante la ecuacién predictiva (Finarelli, 2006), se observa que Potos flavus tiene
el cociente de encefalizacién mas alto (Tablas V.5 y V.6). La media es cercanaa 1,762
(segun el CE de Jerison, 1973) y es semejante al obtenido a partir de la bibliografia
(Tabla V.2). Este valor podria relacionarse con habitos arbéreos y escansoriales, que
en mamiferos se vincula con encéfalos mas grandes respecto al tamafio corporal y
con un mayor desarrollo de la isocorteza, a fin de mapear gran cantidad de
informacion sensitiva, lo que les permite trasladarse en ambientes complejos, como

lo son las copas de los arboles (Eisenberg y Wilson, 1981).
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En Nasua nasua se registran los valores de CE mas bajos (Figuras V.6 y V.7),
especialmente los derivados de la ecuacidon SKL de Van Valkenburgh (1990). Los
valores medios de CE son: 1,137 (utilizando los valores de MC calculados mediante
SKL) y 0,88 (utilizando los valores de MC calculados mediante OOL). Siendo el
primer valor cercano a la media de la bibliografia, 1,229 (Tablas V.1 y V.2).

Para Nasuella olivacea no se encontraron datos de CE en la bibliografia. El CE
calculado (1,750), es superior a la media obtenida para Nasua nasua (1,137). Si bien
el volumen endocraneano es similar en ambos géneros estrechamente

emparentados, la masa corporal de Nasua es casi el doble.

La media de los CE calculada para Procyon lotor es de 1,68, siendo superior a
la obtenida de la bibliografia (1,198). Los datos provenientes de trabajos cientificos
presentan mas variabilidad entre si y tanto la media de masa corporal como de
volumen endocraneano, son menores en comparacion con la obtenida de las TACs.

Véanse Tablas V.5 y V.6.

Para Procyon cancrivorus el CE calculado es de 1,347, siendo este valor

inferior al obtenido de la bibliografia, que es de 3,09 (Finarelli y Flynn, 2007).

Los valores calculados para Bassariscus astutus y Bassaricyon alleni, son
similares (~1,3). Ambos géneros comparten la menor masa corporal y volumen
endocraneano y encefalico de los prociénidos. Para Bassaricyon no hay datos de CE
en la bibliografia. Sin embargo, los valores registrados para Bassariscus son mayores

alos obtenidos a partir de las TACs, con una media de 1,62. Véanse Figuras V.6 y V.7.

Se calculé el CE para tCyonasua (MLP 04-VI-10-1), cuyo craneo completo esta
relleno de sedimento litificado (Tabla V.5 y Figura V.6). A partir del molde
endocraneano digital, se obtuvo el volumen endocraneano aproximado (75,826
mm?3). Ademas, se utilizaron las ecuaciones predictivas de volumen endocraneano,
resultando en un valor de 85,897 mm3, siendo un 12% superior al volumen medido
de la TAC. A partir de estos datos se obtuvieron los distintos valores de CE (Tablas

V.5yV.6).
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Al comparar el CE de tCyonasua con los de las especies de prociénidos
actuales, se observa un valor relativamente bajo. Si bien es muy pequefia la muestra
como para hacer inferencias, este resultado podria ser explicado mediante la
relacién alométrica entre el tamafo corporal y el tamafio del encéfalo. Ya que a
diferencia de otros oOrganos cuya variacion de tamafio es aproximadamente
isométrica respecto al tamafio corporal, el encéfalo no aumenta de tamano de
manera lineal respecto al cuerpo. Por lo general, los mamiferos cuyas masas
corporales son mayores (excepto Homo y otros géneros) tienen un menor CE,

respecto a otros grupos emparentados.

Mediante la utilizacién de las ecuaciones predictivas de Finarelli (2006) de
volumen encefalico calculado se obtuvieron los CE de dos ejemplares fosiles:
fCyonasua (MMP 2599) ejemplar juvenil con dientes de leche y fCyonasua (MMP
5047), véase Tabla V.7. Para el ejemplar juvenil (MMP 2599) el CE obtenido es de
1,163, siendo un 23% mayor al del ejemplar MLP 04-VI-10-1. Para fCyonasua (MMP
5047) se obtuvo un valor de 2,3 que excede en un 145%, respecto al del ejemplar
MLP 04-VI-10-1. Este ultimo ejemplar ofrecié valores especialmente altos de
volumen endocraneano (217,675 ml) y por tanto de CE (Tabla V.6 y Figura V.7).
Debido a que estos calculos podrian reflejar errores, se considerara inicamente el
CE para tCyonasua (MLP 04-VI-10-1) obtenido mediante la medicién directa del

volumen del molde endocraneano digital.

Se recopilaron datos de volumen endocraneano y masa corporal de
carnivoros terrestres contemporaneos a fCyonasua de fuentes bibliograficas
(Jerison, 1973; Radinsky, 1978), con los cuales se calcularon los CE de Jerison
(1973), Tabla V.7. El intervalo de masa corporal de los ejemplares, abarca desde los
2 Kg (tPlesictis) hasta los 38 Kg (fPlesiogulo). La media de los CE obtenidos (0,78)
es inferior a la media de los CE de todos los géneros de procionidos (1,2). Se realizd
un grafico bivariado In MC/In VE (Figura V.8), del cual se observa que los datos
tienen una buena correlacién (0,93) y el modelo de regresion explica el 87 % de la

varianza.
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fCyonasua tiene un CE cercano al esperado para su masa corporal, tanto en
comparacion con los carnivoros terrestres coetaneos (Figura V.8), como en relacién

con otros procionidos (Figura V.4).

V.3. Resumen del capitulo

Los valores de CE obtenidos a partir de la bibliografia para los procionidos,
son mas bajos respecto a los calculados mediante las TACs (Figura V.9). En los
géneros cuyo rostro es elongado, los valores de CE calculados mediante las
ecuaciones de masa corporal de Van Valkenburgh (1990) de SKL, son diferentes a

los obtenidos mediante la formula OOL, especialmente en Nasua nasua.

Los CE calculados a partir de la ecuacién predictiva de volumen
endocraneano de Finarelli (2006), son similares a los obtenidos mediante la
medicion directa del volumen de las TACs. Los valores obtenidos para fCyonasua
(MMP 5047) y +Cyonasua (MMP 2599), no seran considerados ya que no pueden ser

contrastados ni verificados.

El valor de CE de Jerison (1973) para fCyonasua (0,88), es mas bajo respecto
al obtenido para los géneros de prociénidos ectuales. Esto es esperable debido a que
el volumen encefalico y por ende el volumen endocraneano, no aumentan de manera
isométrica con la masa corporal. Respecto a los procidnidos actuales, los valores de
CE obtenidos a partir de las TACs muestran que el volumen endocraneano es mayor
al esperado para la masa corporal (mayor a 1), excepto en el caso de Nasua cuando
se utiliza la férmula SKL (~0,88). Potos flavus tiene el mayor valor de CE, con una
media de 1,764; seguido por Nasuella olivacea (1,750); Procyon lotor (1,688);
Bassaricyon alleni (1,365); Bassariscus astutus (1,346); Procyon cancrivorus (1,347)

y Nasua nasua (1,136). Véase Figura V.9.

Si se comparan estos valores con los obtenidos de la bibliografia, se observa
que Procyon cancrivorus tiene el valor de CE mas alto (3,09) (Finarelli y Flynn, 2007).
Bassariscus astutus tiene el Unico valor menor a 1 (~0,84). Para Procyon lotor y
Nasua nasua los valores de volumen encefalico y masa corporal son variables. En
ambos casos los valores medios obtenidos a partir de las TACs superan la media de

valores obtenidos de la bibliografia.
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VI. DISCUSION

En este capitulo se analizan y discuten los resultados obtenidos y sus
implicancias en funcién de los objetivos propuestos y las hipétesis planteadas para

este trabajo de Tesis Doctoral.

VL.1 Neuromorfologia y patron de surcos neocorticales en procionidos

actuales y fosiles

El sistema nervioso central de los vertebrados tiene un patréon estructural
uniforme y una anatomia conservadora (Saveliev, 2008). Los Carnivora terrestres
comparten caracteristicas neuroanatémicas como la disposiciéon espacial de los
surcos neocorticales (Radinsky, 1971), la presencia de las circunvoluciones
arcuadas, el surco cruciado y la circunvoluciéon sigmoidea (circunvoluciones

precruciada y poscruciada).

Durante el Cenozoico se observa una tendencia a la expansién y al
incremento en el plegamiento de la corteza telencefalica en distintos grupos de
mamiferos (Jerison, 1970, 1973, 1977; Radinsky, 1978; Allman, 1990; Kaas, 2016;
Lopez-Torres et al, 2020). Mediante el estudio de moldes endocraneanos de
Carnivoramophay THyenodonta basales, distintos autores concluyeron que hay una
tendencia al incremento del tamafo relativo y la complejizacion de los surcos de la
corteza telencefalica (Radinsky, 1977; Flink y Werdelin, 2022). Las formas mas
antiguas tienen una topografia de surcos neocorticales mas sencilla en comparacion
con las formas actuales y los surcos se disponen mayormente paralelos entre si en
sentido rostro-caudal. TProbassariscus, prociénido del Mioceno Medio de América
del Norte comparte este patron de surcos neocorticales, ademas presenta el surco
cruciado que se orienta en sentido caudo-medial a rostro-lateral y se dispone en un

angulo de 45° con el plano sagital orientado hacia rostral (Lyras et al., 2023).

Ahrens (2014) comparé la morfologia basal del encéfalo de Procyonidae con
la del clado basal Musteloidea. Lleg6 a la conclusiéon que los prociénidos basales
tenian ciertas caracteristicas como: regiones frontal y parietal de los hemisferios

telencefalicos expandidas; bulbos olfatorios mas pequefios que se observan en vista
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dorsal; l6bulos piriformes reducidos y parafléculos expandidos ventro-
lateralmente. Esto sugiere que en relacion con los musteloideos basales, en los
prociénidos basales: los bulbos olfatorios y los l6bulos piriformes mas pequefios
habrian estado vinculados a un sentido del olfato menos desarrollado, mientras que
la expansién de las regiones frontal y parietal de los hemisferios telencefalicos
podria haber estado asociada a un mejor control motor, orientaciéon espacial y
percepciéon (Welker y Campos, 1963; Radinsky, 1971; Ahrens, 2014). Por tanto, se
podria inferir que los prociénidos basales habrian desarrollado habitos arboricolas
y/o escansoriales y que habitaron principalmente areas densamente arboladas

(Ahrens, 2014).

Los patrones neocorticales basicos en los carnivoros, como son las
circunvoluciones arcuadas y las circunvoluciones precruciada y poscruciada,
surgieron de forma independiente (Radinsky, 1971; Lyras et al, 2023). Las formas
mas antiguas tienen escasos surcos neocorticales, dispuestos en sentido rostro-
caudal (e.g. surco corono-lateral) y paralelos a la fisura rinal, ademas carecen de
surco cruciado (Radinsky, 1971; Lyras et al, 2023). Tal es el caso de los siguientes
taxones de carnivoros basales, tViverravus politus (Paleoceno Tardio de Wyoming,
Estados Unidos), tVulpavus palustris (Eoceno de Wyoming, Estados Unidos) y
tQuercygale angustidens (Eoceno Tardio de Quercy, Francia) (Lyras et al., 2023).

La evolucion paralela en distintos grupos de carnivoros (e.g. Felidae, Canidae,
Procyonidae, Usidae, Hyenidae) de la topografia de surcos y circunvoluciones
neocorticales (especialmente los surcos y circunvoluciones arcuados), junto con la
tendencia al incremento del tamafio encefalico relativo en los carnivoros, podria
reflejar restricciones en los patrones de plegamiento impuestas por la herencia de
un patréon comun de conexiones talamocorticales (Radinsky, 1980; Lyras et al,

2023).

En lineas generales, el patrén de surcos neocorticales de los procionidos,
tiende a ser mas complejo respecto a otros grupos de carnivoros, como Felidae,
tNandiinidae, tNimravidae, Hyenidae. En el caso de los prociénidos, drsidos y

mustélidos se observa la opercularizacion de la neocorteza, como consecuencia de
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la expansién de las areas sensitivas y motoras de las extremidades (Davis, 1964;

Grassé, 1970).

En los procidnidos, a diferencia de ursidos, pinnipedos, y algunos
tHyenodontidae, (e.g. TParaxohyena), no esta presente el rombo ursino (ursine
lozenge). Es una circunvolucion situada en la region frontal limitada por los surcos
cruciado y precruciado, los cuales se acercan entre si hacia el plano sagital formando
un patréon similar a un rombo (Smith, 1933; Davis, 1964; Saveliev, 2008;

Sienkiewicz, et al, 2019)

El surco cruciado aparece en el registro fésil en el Mioceno Tardio, se registra
primeramente en canidos y félidos (Radinsky, 1971) y esta presente en la mayoria
de los grupos de carnivoros (Radinsky, 1971; Lyras et al, 2023). Este surco ha
evolucionado independientemente al menos cinco veces en: canidos, tanficionidos,
félidos, algunos vivérridos y en el ancestro comin de ursidos, mustélidos y
prociénidos. Su origen puede explicarse como consecuencia de la expansién de la
corteza motora primaria, la corteza somatosensitiva y las regiones asociadas
rostralmente en relacion con el incremento de la actividad muscular y la sensibilidad

tactil (Radinsky, 1971).

La morfologia del surco cruciado es similar en los prociénidos actuales. Los
surcos de cada lateral se encuentran hacia la fisura interhemisférica y se proyectan
latero-rostralmente. La morfologia del surco cruciado de tCyonasua es ligeramente
diferente, es corto y tiene bordes poco definidos. Los contralaterales se aproximan
al plano sagital y se proyectan perpendiculares a él, contactando hacia caudal con el
surco poscruciado. En este sentido se asemeja mas a lo que se aprecia en el molde

endocraneano de tUrsus deningeri (Garcia et al., 2007).

Una de las caracteristicas mas distintivas de los hemisferios telencefalicos de
Procyonidae en comparacién con otros grupos de carnivoros, es el gran desarrollo
de la circunvolucién poscruciada o del complejo de circunvoluciones poscruciadas

(Welker y Campos, 1963).

Los ursidos y los prociénidos comparten la conexién caudal entre los surcos

ansado y coronal, mientras que en los mustélidos (e.g. Lutra) el surco coronal tiene
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un desplazamiento aparente hacia medial que impide dicho contacto (Radinsky,

1968).

En el ejemplar juvenil de tCyonasua (MMP 2599) la opercularizacion esta
poco definida, asi como los bordes de la fisura silviana, esto permite observar a la
circunvolucion silviana dentro de la fisura silviana. Similar es el caso del molde
endocraneano del ejemplar adulto de tUrsus deningeri descrito por Garcia et al,

(2007), procedente de la Sima de los Huesos (Espafia).

Una caracteristica que comparten tCyonasua y tChapalmalania, con Nasua y
Nasuella es la presencia del surco endomarginal, también presente en mustélidos

(Radinsky, 1968) y ursidos (Garcia et al.,, 2007, Sienkiewicz et al., 2019).

Desde una perspectiva cronoldgica se observa una variacion en la
complejidad de la anatomia de la corteza telencefalica en los Procyonidae. Partiendo
desde la morfologia sencilla de tProbassariscus, cuya primera apariciéon en el
registro data del Barstoviano Temprano (Mioceno Medio) (Baskin, 2004), con una
antigliedad aproximada de 15,9 a 14,8 Ma (Tedford et al., 2004), hasta tCyonasua,
cuyos primeros registros datan del Mioceno Tardio, entre los 8,7 y 7,78 Ma (Esteban
et al, 2014). Sin embargo, en tCyonasua se observa una complejidad mayor en la
anatomia externa de la corteza telencefdlica. Se podria concluir que durante el
Mioceno Medio a Tardio, aparecieron formas con una morfologia de la corteza
telencefalica mas compleja respecto a sus antecesoras. Esta tendencia evolutiva se
observa en otros grupos de carnivoros, especialmente en los canidos (Lyras, 2009;

Lyras et al., 2023).

VI.2. Areas funcionales de la corteza telencefalica

El conocimiento de la anatomia externa del encéfalo de los mamiferos ha sido
fundamental para inferir el grado de desarrollo, asi como la naturaleza y la
complejidad de sus funciones. Aunque en los procidénidos se observa un patréon
basico y general del encéfalo, también se aprecia una diversidad de formas y
tamafios, asi como patrones de girificacion de la corteza telencefélica (Welker,

1990).
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El estudio de la morfologia externa de los moldes endocraneanos,
especialmente el patron de surcos necorticales, proporciona informacion crucial
para deducir el desarrollo de las areas funcionales del encéfalo y, por ende,
interpretar aspectos vinculados con el modo de vida y los habitos de los organismos.
Para los ejemplares fosiles se utiliza el “principio de similitud anatémica” que se
basa en el método de transferencia topografica, en el cual los nervios, ganglios y
regiones del encéfalo se identifican en base a la similitud anatémica que implicaria
una homologia funcional. En ausencia de evidencia directa, esto implica la
semejanza en la posicion relativa de las estructuras en comparacion con especies
actuales cercanamente emparentadas (Rogers, 2005; Saveliev, 2008). Las
estructuras anatémicas del sistema nervioso suelen retener su funciéon primaria a
través del tiempo. Incluso si esa funcion se ha perdido o modificado, el encéfalo
retiene su representacion. Saveliev (2008) propuso el principio de la “conservacion
del sistema nervioso”, el cual sugiere que a medida que los drganos modifican sus
funciones, cada area especializada del encéfalo retiene sus estructuras morfologicas
como consecuencia de las conexiones intracerebrales. Para resolver nuevas
funciones adaptativas, el sistema nervioso desarrolla estructuras nuevas a partir del

sustrato morfologico existente, sin una organizacién estructural profunda.

Existen dos modelos que explican la evolucion del encéfalo. (1) Evolucion en
mosaico: aquellas partes del encéfalo que comparten una funcién cambian juntas,
mientras que las que difieren cambian independientemente (Barton y Harvey,
2000). (2) Cambios de tamafio coordinados: multiples regiones con funciones no
relacionadas cambian juntas, como resultado de la manera en que el encéfalo se

desarrolla (Finlay y Darlington, 1995).

En los mamiferos, todas las especies pertenecientes a un grupo especifico,
tienen un conjunto similar de subdivisiones del tejido neural, independientemente
del tamafio encefélico, fenotipo o historia de vida (Manger, 2005). La especializacion
o diferenciacion de un area periférica, sensitiva o motora, no incrementa
necesariamente la complejidad del area cortical, mas alld de las diferencias en la
proporcion del encéfalo ocupado en el procesamiento neural relacionado. Esta
variacion en las proporciones, es fuente de informacién, especialmente en las
especies fosiles. Jerison (1973) planteé el principio de masa propicia (“principle of
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propper mass”), que establece que el tamafio de una estructura neural refleja su

capacidad en el procesamiento de informacion de una o varias funciones.

Las regiones funcionales de la corteza telencefalica (Véase Pagina 34), tienen
una disposicion similar en los distintos grupos de mamiferos (Manger, 2005). Por lo
tanto, la informacion obtenida a partir del estudio de las especies actuales, permite
hacer inferencias funcionales en los moldes endocraneanos de especies fésiles
(Kaas, 2011). Los estudios estereotaxicos en Procyonidae fueron pioneros en ese
campo (Herrick y Thight, 1890; Welker y Seindenstein, 1959; Welker y Campos,
1963; Buxton y Goodman, 1967; Hardin et al, 1968; Johnson et al, 1968).
Permitieron reconocer patrones funcionales en la corteza telencefalica de los
carnivoros y sirvieron de base para hacer inferencias en especies fosiles (Radinsky,

1968, 1977; Kaas, 2011).

Como se vio anteriormente, el desarrollo de los bulbos olfatorios y los 16bulos
piriformes en procidnidos, es menor si se compara con el de los mustélidos, en base
a estainformacién puede inferirse que los prociénidos basales, tenian un sentido del

olfato menos agudo que los musteloideos contemporaneos (Ahrens, 2014).

En Nasua y Nasuella los bulbos olfatorios son elongados, mientras que en
Potos los l6bulos piriformes son prominentes. En estos géneros hay una expansiéon
de las areas vinculadas al olfato, aunque involucran a estructuras anatémicas
diferentes. En Nasua y Nasuella se observa un rostro alargado, que se relaciona con
modificaciones en el tamafo y la forma de los bulbos olfatorios (Story, 1951; Ahrens,
2014). Mientras que en Potos el rostro es corto y los bulbos olfatorios estan
reducido, aunque tienen un buen desarrollo de los 16bulos piriformes (Ahrens,

2014). En tCyonasua los bulbos olfatorios son alargados, aunque tienen un

desarrollo proporcionalmente menor respecto a los de Nasua, mientras que los

l6bulos piriformes son pequenos.

En los procidnidos se observa una mayor expansion de los l6bulos frontal y
parietal de la corteza telencefalica, si se lo compara con la de los mustélidos y
mefitidos (Powell, 1981; Kruska, 1990; Ahrens, 2014). Esto puede relacionarse con
la necesidad de un mayor control motor, mejor orientacion espacial y percepcion,

en relacion a los habitos arbdreos o escansoriales, que ya estaban presentes en el
141



TOMO 1 CAPITULO VI M.G. Vilchez Barral

ancestro comun (Ahrens, 2014). Ademads, estas caracteristicas pudieron haber
favorecido la dispersion y diversificacion de la familia en América Central y del Sur
a través de zonas selvaticas o densamente arboladas (Ahrens, 2014). Los
parafloculos estan relacionados con el balance y la percepcién espacial, por tanto, se
vinculan con la coordinaciéon motriz (Butler y Hodos, 2005). En particular, estan bien
desarrollados en la subfamilia Potosinae, a la cual pertenecen Potos y Bassaricyon
(arboricolas). En los Procyoninae y en tCyonasua, se observa que los bulbos
olfatorios son elongados y los lébulos piriformes son pequefios, ademas de
presentar los parafldculos reducidos o ausentes. Aunque los Procyoninae tienen
cierta capacidad para trepar, sus habitos no son exclusivamente arboricolas. Segin
el estudio de los miembros de procionidos vivientes y fosiles (Tarquini et al. 2017;
Tarquini, 2018), se concluy6 que tCyonasua tenia habitos terrestres generalistas,
con una reducida capacidad de pronacién-supinacién y cierta capacidad de trepar y
cavar. Entre los procidénidos actuales, estas caracteristicas lo asemejan a Nasua, pero
principalmente a Procyon, tanto en preferencia del sustrato, modo de locomocién y
capacidad para cavar (Tarquini et al., 2017). A diferencia de tCyonasua, las especies
del género Nasua tienen habitos escansoriales, sus preferencias locomotoras y de
sustrato son semejantes a Potos flavus y Nasuella olivacea. Nasua comparte con
tCyonasua una pobre capacidad de prehension, que no implica una incapacidad para

trepar (Tarquini, 2018).

La corteza prefrontal se encuentra en el polo frontal de la corteza
telencefdlica y en carnivoros esta formada por la circunvolucién proreal, la cual
desempefia un papel crucial en el procesamiento de informaciéon emocional y
cognitiva. Esta especialmente desarrollada en animales gregarios. Dentro de los
prociénidos, en las hembras de Nasua nasua y Nasua narica se observa el mayor
desarrollo. Estos animales viven en grupos denominados bandas de hasta 40
individuos formados mayormente por hembras y sus crias (Arsznov y Sakai, 2013;
Ahrens, 2014). Los machos por su parte, presentan un mayor desarrollo en la
corteza occipital, cerebelo y tallo cerebral, posiblemente vinculado a la agresividad
y al modo de vida solitario que conlleva a una mayor respuesta motora y
coordinacion (Allen, 1987). Por su parte, Potos flavus, vive en pequefios grupos

familiares y el desarrollo de la corteza prefrontal es algo mayor al de Procyon que es
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solitario, aunque menor a Nasua (Arsznov y Sakai, 2013). El desarrollo de la corteza
prefrontal en Potos, pero sobre todo en Nasua, se explicaria en el marco de la

“hipétesis del encéfalo social” (Arsznov y Sakai, 2013).

Caudal a la circunvolucién prefrontal esta la corteza premotora, formada por
la circunvolucién precruciada (Hecht et al, 2019). Su funcioén es la de seleccion del
movimiento, mientras que la corteza motora permite la realizacién del movimiento

(Evans y De Lahunta, 2013).

En tCyonasua el desarrollo de la corteza prefrontal y premotora, es
moderado, lo que posiblemente esté relacionado a un modo de vida solitario, similar
al de Procyon.

En ursidos, mustélidos y procionidos, el surco cruciado forma el limite rostral
de la corteza motora primaria, inmediatamente caudal estd la corteza

somatosensitiva.

El gran desarrollo de la corteza sensitiva somatica primaria (SSI), es una de
las caracteristicas distintivas de los hemisferios telencefalicos de los prociénidos,
cuando se lo compara con otros grupos de carnivoros. El patréon general de
organizacion es similar al que se encuentra en otros grupos de mamiferos, como
Suidae y Bovidae (Wolsey, 1960; Welker y Campos, 1963). Esta area esta compuesta
por los surcos coronal, ansado, suprasilviano anterior, poscruciado y trirradiado
(propio de Procyon), (Figura VI.1). En la SSI, la representacién de la cola y del
miembro posterior se ubican hacia medial, la cabeza hacia lateral, las porciones
dorsales del tronco y de la cabeza hacia caudal, mientras que la regién ventral del
tronco, pies, digitos, hocico y el interior de la boca dirigidos hacia rostral (Welker y
Campos, 1963). El desarrollo desproporcionado de un area particular de la corteza
sensitiva somatica primaria, se correlaciona con un desarrollo inusualmente alto de
los receptores periféricos que se proyectan a dichas areas (Welker y Campos, 1963;

Radinsky, 1968).

Procyon tiene el mayor desarrollo de la corteza somatosensorial con la
presencia del surco trirradiado y el complejo de circunvoluciones poscruciadas, que
se relacionan a la gran sensibilidad en la palma de las manos y digitos, cuya funcion
se vincula a la busqueda de alimento y exploracién del entorno (Welker y
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Seidenstein, 1959). En Nasua, se observa un gran desarrollo del drea de la cabeza en
la corteza sensitiva somatica primaria, particularmente del rostro, situado en la
circunvolucion suprasilviana rostral. El hocico es especialmente sensible a los
estimulos tactiles y es mdvil. Por su parte, Potos tiene una gran habilidad para
agarrar objetos y trepar arboles. Sin embargo, no se observa una representacion
evidente en el drea sensitiva somdtica primaria, sino que dicha funcién estaria
vinculada a la corteza motora (Welker y Campos, 1963; Ahrens, 2014). Véase Figura

VIL.1.

En tCyonasua el area sensitiva somatica primaria esta bien desarrollada.
Especialmente, en la region correspondiente a la cabeza, similar a lo que ocurre en
Nasua aunque con una menor expresion en superficie. Las circunvoluciones
poscruciada y suprasilviana rostral son las mas destacadas. Esto podria sugerir la
presencia de numerosos receptores (e.g. termorreceptores, mecanorreceptores) en
la cara, en el hocico, o bien vibrisas. La representacion de la cola situada

medialmente en el SSI, tiene un desarrollo considerable (Figura VI1.2).

Radinsky (1968) estudid los moldes endocraneanos de nutrias (vivientes y
fésiles) y observdé un gran desarrollo del area sensitiva somdtica primaria,
especialmente en la sensibilidad de la cabeza. Esta caracteristica es notable en la
nutria marina, perteneciente al género Lutra y lo vincula a la presencia de vibrisas
faciales, que utilizan para encontrar las presas en los ambientes acuaticos, cuya

visibilidad esta reducida.

Las areas auditivas y visuales, estan mas desarrolladas en la corteza cerebral
de perros y gatos domésticos (Canis familiaris y Felis silvestris catus), que en Procyon
lotor (Welker y Seindenstein, 1959). En tCyonasua, la regién auditiva tiene un area
proporcionalmente mayor, respecto a lo observado en los demas procidnidos

estudiados y posiblemente esté vinculado a un mayor desarrollo de este sentido.

Bassariscus tiene el patréon de surcos neocorticales mas sencillo y uno de los
encéfalos mas pequefios de los procidnidos, tanto contemporaneos como respecto a
tCyonasua. Bassariscus es un taxén basal (Baskin, 2004; Forasiepi et al, 2014) cuyos
primeros registros datan del Barstsoviano Temprano (NALMA, Mioceno Medio)

(Baskin, 2004), previo a la primera aparicién de los prociénidos en Sudamérica. En
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este género, se han conservado ciertos rasgos anatémicos como caracteres
craneanos y dentarios (Baskin, 2004), y lo mismo ha sucedido con la morfologia
especifica de la corteza telencefalica. Se destaca un mayor desarrollo de las areas
visual y auditiva (Figura III.6), mientras que el area sensitiva somatica es mas
reducida en comparacion con Bassaricyon (Figura II1.5 y II1.16) y en contraste con

otros géneros de prociéonidos que muestran un desarrollo mas amplio en esta area.

A modo de conclusidn, al comparar la anatomia del molde endocraneano de
tCyonasua con la de los géneros vivientes, se aprecia que es mas compleja que la de
Bassariscus 'y Bassaricyon. No obstante, no se detectan especializaciones anatémicas
marcadas que puedan asociarse con habitos especificos como en el caso de Procyon,
que muestra una marcada expansion del area SSI. Esta expansion se relaciona con la
sensibilidad tactil de las manos, utilizada para la busqueda de alimento y
reconocimiento del entorno. El desarrollo moderado de ciertas regiones del
telencéfalo permite inferir ciertos habitos, especialmente cuando se combina esta
informaciéon con fuentes diversas (e.g. anatomia de poscraneo, oido, etc.). Es
especialmente importante el estudio del patron de surcos y circunvoluciones, asi
como de ciertas areas funcionales como la SSI, auditiva y visual, si se desea obtener

una idea mas completa y compleja de los carnivoros extintos.

VIL.3. Encefalizacion, masa corporal y cociente de encefalizacion

En algunos taxones de mamiferos se observa evidencia macroevolutiva de
aumento en el tamano del encéfalo, mientras que otros no muestran un patrén claro.
Al respecto, Schultz y Dunbar (2010) consideran que estos hallazgos desafian la
suposicion de que la encefalizacidn sea una tendencia general entre los mamiferos.
Debido a que el tejido nervioso es energéticamente costoso (Aiello y Wheeler, 1995),
se han formulado hipétesis para entender las presiones evolutivas que provocan el
aumento en el tamafio del encéfalo. Una de ellas es la hipotesis funcional, cuyo
concepto principal es la competencia ecoldgica (Reader y Laland, 2002) y otra es la
hipétesis del “encéfalo social” (Dunbar, 1992; Barton, 1996; Dunbar y Shultz, 2007).
La hipotesis ecoldgica sugiere que el incremento de las habilidades cognitivas
permite a los individuos resolver problemas ecolégicos complejos, como la

busqueda de alimento y el procesamiento de informacion espacio-temporal (Parker
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y Gibson, 1977; Clutton-Brock y Harvey, 1980). La hip6tesis del encéfalo social
(Dunbar, 1992, 1998; Sakai y Arsznov, 2020) propone que el procesamiento de la
informacién social conduce selectivamente a la evolucion de los encéfalos grandes,
especialmente al desarrollo de la corteza prefrontal. Ademas de las anteriormente
mencionadas, se han formulado otras hipoétesis: ecologica (Sol et al, 2008),
energética (Isler y van Schaick, 2006), historia de vida (Gonzalez-Lagos et al,, 2010),

comportamental (Benson-Amram et al, 2016), etc.

Para comprender los cambios que ocurren en la covariacidn entre el encéfalo
y el cuerpo, es fundamental analizar las presiones selectivas que intervienen en este
proceso. Se ha asumido que la relacion entre el encéfalo y el cuerpo es estable, y que
la alometria refleja una seleccion en el tamano encefalico. No obstante, estos
cambios han sido influenciados en numerosas ocasiones por variaciones en el
tamafio corporal. Otro aspecto a considerar es que la alometria encéfalo-cuerpo
podria estar relacionada con el mantenimiento autonémico basico y las funciones
sensitivas, sugiriendo que una desviacién alométrica podria indicar un mayor
desarrollo cognitivo. Sin embargo, es importante destacar que el tamafio encefalico

relativo por si solo, no es un proxy valido para la cognicion (Smaers et al., 2021).

En este trabajo se obtuvieron medidas lineales del craneo de las TACs, a
partir de las cuales se calculé la masa corporal de procidénidos vivientes y fésiles
sudamericanos, utilizando las ecuaciones predictivas OOL y SKL de Van
Valkenburgh (1990) (Tabla V.3). Para tCyonasua se obtuvo una masa corporal

aproximada de 16 kg y para tChapalmalania dio un valor préximo a los 126 kg.

En Potos, se observa el mayor valor de CE de la muestra de procidnidos
estudiados mediante las TACs, mientras que en comparacién con los datos
obtenidos de la bibliografia, Bassariscus tiene el mayor CE (Tabla V.5). Para poder
obtener conclusiones significativas sobre las tendencias estadisticas que reflejan
estos valores, es necesario calcular un mayor nimero de CE, ya que el tamafio

muestral es muy pequefio.

El cociente encefalizacion para tCyonasua es menor si se lo compara con la
media calculada para los procionidos vivientes (Tabla V.9). Esto es esperable, ya que

a medida que aumenta la masa corporal el volumen endocraneano no aumenta de
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manera isométrica. El encéfalo de los mamiferos crece de manera sublineal respecto
al tamano corporal. Posiblemente como consecuencia del incremento en la
modularidad y el plegamiento de la corteza telencefalica, que favorecen el ahorro

energético a medida que aumenta el tamafio (Burger et al, 2019).

Los valores de volumen endocraneano calculados con la ecuacién predictiva
de Finarelli (2006) asi como los CE calculados para los ejemplares de tCyonasua
MMP 5047 y MMP 2599, podrian ser imprecisos ya que no hay forma de comprobar

su veracidad, ni compararlos con valores de taxones fosiles similares (Tabla V.6).

Se hizo un modelo de regresion lineal de log MC/ log VE de tCyonasua junto
con carnivoros euterios contemporaneos. tCyonasua registra un VE levemente
mayor al esperado respecto a la MC. Se observaron dos géneros con MC y VE
similares a tCyonasua, estos son tAmphicyon y tTomarctus (Tabla V.7). Para esta
muestra, la media de CE (0,78) es menor para los carnivoros fésiles, si se la compara
con el CE de tCyonasua (0,828) asi como con la media de CE de los procionidos

vivientes (1,06).

Finarelli y Flynn (2007) realizaron un estudio comparativo de la
encefalizacion de los carnivoros caniformes y concluyeron que para especimenes
con una antigiiedad de 8 Ma, los valores de media y varianza registrados son
inferiores en comparacion a especies de caniformes actuales. Hacia el Plioceno, se
observa un cambio en la distribuciéon del log CE donde comienzan a manifestarse los
patrones modernos (aumento en la media y la varianza), asi como un incremento en
el tamafio encefalico relativo de los caniformes. Un ejemplo de esto es el trabajo de
Finarelli (2008), que estudia este fendmeno en canidos y lo relaciona al desarrollo

de la caza en manada (pack hunting), apoyando la “hip6tesis del encéfalo social”.

No seria recomendable inferir las tendencias evolutivas de la encefalizacion
basandose en la comparacion de prociénidos fésiles sudamericanos y actuales, dado
que corresponden a grupos emparentados entre si, pero no derivados unos de otros.
Para poder tener un escenario mas completo, seria necesario estudiar los
prociénidos fésiles de América del Norte y Europa, asi como esclarecer las

relaciones filogenéticas entre ellos.
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VI1.4. Craneo

Segun Van Valkenburgh (2007), existen dos morfotipos alimentarios en la
familia Procyonidae: hipocarnivoros y mesocarnivoros. Procyon es un
hipocarnivoro por excelencia, la caracteristica dentaria mas relevante es que la
cuchilla carnicera no es una superficie cortante sino machacante (Van Valkenburgh,
2007). Si bien la autora no detalla los géneros involucrados en cada categoria, se
puede deducir por el tipo de alimentacién que Bassaricyon y Potos corresponden a
los grupos con menor porcentaje de alimento de origen animal ingerido. Mientras
que Bassariscus, es el género viviente con mayor consumo de carne
(mesocarnivoro), ya que se alimenta de pequefios vertebrados como aves

paseriformes, ratas, ratones, ardillas, conejos, serpientes, lagartijas, ranas y sapos.

Los tipos morfologicos de procionidos fosiles sudamericanos tienen
caracteristicas anatémicas que los relacionan con una dieta mas carnivora. La
denticién de tCyonasua sugiere una dieta omnivora, pero con una ingesta mayor de
carne (Soibelzon, 2011). Cronoldgicamente, se presume un cambio en la dieta y por
tanto en el nicho ecolégico, entre los prociénidos fésiles y los vivientes (Soibelzon,

2011).

Las siguientes caracteristicas craneanas de tCyonasua como fosa temporal
extensa y profunda, proceso postorbitario grande, arcadas zigomaticas amplias y
desarrollo de la cresta sagital, el proceso interparietal y la cresta lambdoidea;
permiten inferir un buen desarrollo de la musculatura masticatoria y cervical, con

respecto a los géneros actuales.

El craneo de tChapalmalania (MMP 1121-M9) tiene mala preservacion, estan
ausentes gran parte del rostro y de los sectores dorsal y lateral del neurocraneo. A
pesar del estado del material, se observan caracteristicas craneanas compartidas
con tCyonasua que permiten deducir el gran desarrollo de la musculatura
masticatoria (e.g. presencia de arcos zigomaticos amplios, procesos paraoccipitales
y apdfisis mastoideas bien desarrolladas). En el registro fésil la presencia de

hipocarnivoros grandes es rara, sin embargo tChapalmalania y los representantes
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extintos de la Subfamilia Ursinae (Hunt, 1988) son algunas excepciones (Van

Valkenburgh 2007).

A partir de las caracteristicas craneanas enumeradas en el parrafo anterior,
se puede inferir que TCyonasua y tChapalmalania tenian un gran potencial de fuerza
en la mordida (Wroe et al., 2005). Esto les habria permitido comer carroiia, cazar o

bien alimentarse de vegetales fibrosos, como raices o corteza.

Una analogia actual podria ser el panda (diluropoda melanoleuca) que tiene
caracteristicas craneanas, mandibulares e incluso dentarias que lo asemejan a un
hipercarnivoro. Tiene una morfologia propicia parala generacion de una gran fuerza
de mordida y puede soportar grandes cargas masticatorias, esto le permite procesar

el bambu, que es un alimento altamente fibroso (Van Valkenburgh, 2007).

Tanto aquellos carnivoros que se alimentan de la médula 6sea de los huesos
largos (rompedores de huesos) o de alimentos vegetales fibrosos como el bambu
(Ailuropoda melanoleuca), comparten caracteristicas craneanas que permiten
agruparlos como durdéfagos. Tienen rasgos morfologicos distintivos que incluyen
una morfologia craneodental robusta con la regidon frontal elevada a modo de domo;
buen desarrollo de los senos frontales; areas extensas que permiten la fijacion de
musculos masticatorios; premolares alargados y esmalte dentario reforzado

(Figueirido et al, 2013).

tCyonasua y especialmente tChapalmalania, comparten ciertos rasgos
anatomicos con los carnivoros durofagos. Si bien la anatomia de tCyonasua no
refleja habitos tan especializados como los presentes en hiénidos, tBorophaginae
(canidos), Gulo gulo (mustélido) o en Ailuropoda melanoleuca (Ursido), la de
tChapalmalania se acerca mucho mads, sobre todo la morfologia de los dientes
yugales con grandes cuspides coénicas fuertes y bajas. En este sentido,
tChapalmalania podria haber recurrido a alimentarse de carcasas, rompiendo los
huesos largos para acceder a la nutritiva médula 6sea o bien aprovechar vegetales

fibrosos durante épocas de sequia.

Ambos géneros de procidnidos fésiles sudamericanos comparten una

morfologia craneodental robusta. La region frontal elevada es un rasgo presente en
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tCyonasua, aunque no todos los ejemplares estudiados comparten el mismo grado

de desarrollo, el minimo se observa en el ejemplar MLP 04-VI-10-1 (Figura I1.2).

La elevacion de la region frontal estd relacionada con el desarrollo de los
senos paranasales, involucrados en disipar las grandes fuerzas compresivas
generadas durante la masticacion (Werdelin, 1989). Los senos frontales de
tCyonasua estan bien desarrollados respecto a los de los prociénidos vivientes,
aunque en menor medida en comparacion a los de los carnivoros duro6fagos
especialistas, como por ejemplo en tPliocrocuta (Vinuesa et al, 2015). En tCyonasua,
los senos neumaticos dorsales se extienden rostralmente desde los huesos frontales
hasta los parietales, terminando caudalmente al surco cruciado (Figura II.1). Por
otro lado, en tPliocrocuta su desarrollo es tan significativo que abarcan desde los
huesos frontales, extendiéndose hasta la cresta nucal y hacia caudal, rodeando
dorsalmente la cavidad endocraneana (Vinuesa et al, 2015). Es de esperar que
tChapalmalania, tenga un desarrollo aun mayor de los senos frontales que en
tCyonasua, aunque para justificar esta informaciéon sera necesario el estudio de un

craneo mas completo.

Un buen desarrollo de la cresta sagital proporciona una amplia superficie
para el origen del musculo temporal (Ewer, 1973), cuyo volumen guarda una
relacion directamente proporcional con la fuerza de mordida (Figuerido et al.,
2013). Aunque tanto en tCyonasua como en tChapalmalania, se ha identificado un
buen desarrollo de la cresta sagital, esta caracteristica no es propia de los
prociénidos fosiles. En los actuales, la cresta sagital presente en el género Nasua
(Figura 1V.2.C) y en menor medida en Potos (Ford y Hoffmann, 1988), Bassariscus
(Poglayen-Neuwall y Dale, 1988) y Bassaricyon, se registra Unicamente en
individuos machos en edad avanzada (Helgen et al., 2013). El mayor desarrollo de
la cresta sagital se observa en los individuos machos de Nasua, Se infiere, entonces
que el dimorfismo sexual también podria haber ocurrido en los géneros fosiles

sudamericanos.

La longitud del rostro puede influir en la morfologia del encéfalo (Story,
1951), como se vio en el capitulo IIl. Algo similar sucede en los canidos de rostro

corto como Lycaon y Speothos, que tienen l6bulos frontales grandes y masivos y el
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borde caudal del palatino se extiende posterior al ultimo molar (Lyras, 2009). A
medida que el borde del palatino se traslada hacia caudal, asi lo hace la placa
cribiforme, resultando en el l6bulo frontal del encéfalo comprimido rostro-
dorsalmente (Lyras, 2009). Esta tltima caracteristica no es evidente en tCyonasua,
aunque si se observa en Potos y Bassaricyon. Si bien el rostro de tCyonasua es corto
no esta tan reducido como el de los Potosinae. Otra consecuencia del acortamiento
del esqueleto facial, es la disminucion del brazo de momentum en distintos puntos
de la denticion, lo que permite incrementar la fuerza de mordida (Bicknevicius y Van

Valkenburgh, 1996).

Los drsidos con dietas mas carnivoras (Ursus maritimus 'y tArctodus simus),
tienen denticiones que difieren poco de los osos omnivoros (Van Valkenburgh
2007). En el oso de cara corta (tArctodus), la morfologia del hocico ancho y corto es
similar a los hipercanivoros (Kurten y Anderson, 1980). Estas especializaciones
craneodentarias podrian reflejar el hecho de que gran parte del afio tenian que
alimentarse de vertebrados de pequeio tamafio y de invertebrados (Sacco y Van
Valkenburgh, 2004), situacion semejante podria haber ocurrido con tCyonasua y

tChapalmalania.

De Los Reyes et al, (2013) encontraron evidencias de carrofieo de
tChapalamalania sobre un gliptodonte (fHoplophorini cf. tEosclerocalyptus
lineatus). El material proviene de las “Fascies La Calera”, Fm. El Polvorin, en
cercanias a la localidad de Olavarria, Buenos Aires, Argentina. La antigliedad es del
Plioceno. Corresponden a marcas de una mordida sobre las ap6fisis neurales de la
region media de la columna vertebral. Los autores concluyen que tChapalmalania
podria tener un tipo ecolégico similar al de hienas u osos, compartiendo ciertos
rasgos anatomicos. Dentro de las caracteristicas craneanas y mandibulares los
autores consideran: craneo bajo; buen desarrollo de la cresta sagital; arcos
zigomaticos bien separados del craneo; superficie palatal ancha y rostro corto; rama
ascendente de la mandibula alta, corta y ancha. También consideran caracteristicas

dentarias (De Los Reyes et al.,, 2013).

En el ejemplar juvenil de +Cyonasua (MMP 2599) estan ausentes la mayoria

de las caracteristicas vinculadas con los habitos duréfagos (cresta sagital, senos
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frontales desarrollados, etc.), que como es de esperar habrian aparecido durante el

desarrollo ontogenético mas avanzado del individuo.

Como conclusion del estudio y la observacion de las caracteristicas craneanas
se puede inferir que tanto tCyonasua y especialmente tChapalmalania, ocupaban
nichos ecologicos diferentes al de los procionidos vivientes. Su dieta estaba mas
basada en carne, probablemente carrofia, aunque serian capaces de aprovechar los
recursos alimenticios disponibles durante el afio, habrian sido oportunistas poco
especializados. Posteriormente su nicho fue ocupado por otros mamiferos de
estirpe holartica (canidos, félidos, mustélidos, etc.) durante las sucesivas etapas del

Gran Intercambio Bi6tico Americano

VL.5. Inferencias paleoecoldgicas para fCyonasua y +Chapalmalania

El estudio del contexto paleoambiental y paleoclimatico, permite generar una
vision mas acabada de los organismos fosiles y es fundamental para conocer el
espacio temporal en el que vivieron. Respecto a los prociénidos fésiles
sudamericanos, el biocrén de tCyonasua abarca desde el Mioceno Tardio al
Pleistoceno Temprano, mientras que tChapalmalania se distribuyé durante el

Plioceno.

Durante el Mioceno el mar ingresé a Sudamérica invadiendo las cuencas de
retroarco y las llanuras que bordeaban la region cratdnica, extendiéndose desde
Venezuela hasta la Patagonia Austral. Existen dudas respecto a la edad de los
sedimentos, aunque se estima que pudo abarcar desde el Mioceno Medio Tardio al
Mioceno Tardio Temprano (Benedetto, 2010). Este mar extenso y somero
denominado “Mar Paranense” separé los ambientes meridionales y septentrionales
de América del Sur. Cuando se retrajo como consecuencia de la fase diastroéfica
Quechua (Yrigoyen, 1979) de la Orogenia Andina, se formaron planicies extensas
(Ortiz Jaureguizar, 1998). Este periodo de tiempo se lo suele denominar como “Edad
de la Planicies Australes” y abarca desde el Mioceno Tardio al Plioceno Tardio,
incluyendo las edades mamifero (SALMA): Chasiquense, Huaqueriense,
Montehermosense y Chapalmalalense (Ortiz Jaureguizar, 1998). Los ambientes

abiertos se expandieron predominando pastizales, sabanas, bosques xerofitos y
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selvas en galeria, asemejandose a la actual Provincia Biogeografica Chaquefia,
aunque con mayor porcentaje de humedad ambiente (Pascual et al, 1996; Ortiz
Jaureguizar y Cladera, 2006). En Mesopotamia y Patagonia abundaron los depdsitos

de inundacion con sedimientos loessoides y aluviales (Pascual y Bondesio, 1982).

Durante la “Edad de las Planicies Australes” la mastofauna estuvo dominada
por mamiferos nativos como los Cingulata y los Caviomorpha (Ortiz Jaureguizar,
1998). La diversidad faunistica oscilé6 durante este periodo, hasta alcanzar cierta
estabilidad al final del mismo, posiblemente como consecuencia del arribo masivo
de los inmigrantes de América del Norte (Gran Intercambio Bidtico Americano,
GIBA). Las comunidades vegetales estaban compuestas por arboles, arbustos y
gramineas C3 y C4. La fauna herbivora dominante eran mayormente pastadores,

siendo escasos los frugivoros y frugivoros-ramoneadores.

El proceso de finalizacién de las “planicies australes” se vincula con la fase
diastroéfica Diaguita (Yrigoyen, 1979), que marca el inicio de la diferenciacion de las
zonas biogeograficas actuales extrapatagénicas. Ademas, coincide temporalmente
con el cierre del Istmo de Panama y como consecuencia el climax del GIBA

(Pleistoceno Temprano) (Ortiz Jaureguizar, 1998).

El clima durante el Mioceno Medio era mas bien arido, con una marcada
estacionalidad de las precipitaciones (Pascual y Bodesio, 1982; Cione et al, 2015).
Hacia el Mioceno Tardio, se registra una tendencia global al enfriamiento y a la
aridizacion que genera una fragmentacion ambiental (Ortiz Jaureguizar, 1998) y
culmina con tres eventos glaciales (Denton, 1999; Le Roux, 2012 a y b). Durante el
Plioceno, se observa una tendencia global a la alternancia entre periodos glaciales e
interglaciales y en Patagonia se forma la capa de hielo patagénico extraandino (Gran
Glaciacion Patagdnica) (Rabassa, 2008). Hacia el Pleistoceno se registran
glaciaciones ciclicas a nivel mundial, con la consecuencia de los cambios en el nivel
del mar (eustaticos) y el avance y retroceso de bosques aridos y himedos (Marshall

y Cifelli, 1990).

En este contexto migr6 la fauna de estirpe holartica a América del Sur.
Respecto a los procionidos, la idea mas aceptada es que ingresaron mediante dos

eventos migratorios (Rodriguez et al., 2013). Los integrantes del “Grupo tCyonasua”
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cruzaron América Central a través de la cadena de islas volcanicas, previo a la
formacion del Istmo de Panama. Los primeros registros de tCyonasua, se
encuentran al sur de América del Sur y datan del Piso/Edad Huayqueriense
(Soibelzon y Prevosti, 2007; Forasiepi et al, 2014), se interpreta que los animales
debieron llegar al Continente tiempo atras, como sugiere la localizacion austral de
las muestras. Durante el Plioceno hay registros de tCyonasua tanto al norte, como al
sur de América del Sur, apareciendo en esta ultima regién también restos de
tChapalamalania. En el periodo que abarca el Plioceno medio y el Pleistoceno
Tardio, hay registros de tCyonasua y de +Chapalamalania en la Provincia de Buenos
Aires (Soibelzon, 2011; Forasiepi et al, 2014). Durante el Piso/Edad Ensenadense
hay un intervalo de tiempo de unos 900 Ka en el cual no se encuentran restos de
procionidos. A partir del Pleistoceno Tardio, los prociénidos reaparecen en el
registro fosil, pero con una diversidad totalmente diferente compuesta por los
géneros vivientes y se corresponde con el segundo evento migratorio (Soibelzon y

Prevosti, 2012).

La ausencia de restos de TCyonasua y tChapalmalania en las tierras bajas del
norte de América del Sur, podria deberse a un sesgo en el registro fosil o bien a que
los animales utilizaron como ruta migratoria a la cadena montafiosa de los Andes

para atravesar el cinturén tropical (Forasiepi et al., 2014; Tarquini et al., 2020).

Dentro del contexto paleoambiental y paleoclimatico, y considerando los
estudios anatémicos del craneo y molde endocraneano, se puede interpretar a
tCyonasua como animal omnivoro y ocasionalmente duréfago, con un sentido del
olfato probablemente bien desarrollado y un comportamiento solitario. El mayor
desarrollo del area sensitiva somatica primaria del rostro, probablemente estaba
relacionado con elementos sensitivos (e.g. vibrisas) que favorecian la busqueda de
alimento en zonas de escasa visibilidad, durante el creptsculo o en la noche.
Ademas, los estudios de poscraneo indican que eran terrestres generalistas con

cierta capacidad para trepar o cavar (Tarquini, 2018).

tChapalmalania se interpreta como omnivoro, con una masa corporal
superior a la de tCyonasua y con un buen desarrollo de la musculatura cervical y

masticatoria que le permitia alimentarse de carcasas (De Los Reyes, et al., 2013).
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Como consecuencia de la mayor masa corporal y la dieta mas carnivora se podria

inferir un home range extenso.

tCyonasua y tChapalmalania, a diferencia de la mayoria de los prociénidos
vivientes, no habitaban en zonas mayormente arboladas, tropicales y himedas, sino
que se distribuian en zonas abiertas, con llanuras y con menor cantidad de arboles
por unidad de area. Ademas, el clima reinante durante el biocrén se interpreta como
mas frio y seco que el actual. Ambos géneros tenian una gran distribucién latitudinal,
habitaban en gran variedad de climas y ambientes, tal vez comparable a Procyon
lotor. Durante el Plioceno, coincidiendo con la aparicion de tChapalamalania se
registraron temperaturas mas altas, que experimentaron un marcado descenso

hacia el final, coincidiendo con la extincion del género.

Los ultimos registros de tCyonasua aparecen durante el Piso/Edad
Ensenadense y coinciden con el momento en el que se registra la mayor cantidad de
géneros de estirpe holartica, denominado climax del GIBA (Woodburne, 2010; Cione
etal., 2015). Es dificil deducir si esta fue la causa de su extincion, pero seguramente
se produjo cierta superposicion de nichos ecolégicos y competencia al complejizarse
el gremio de los carnivoros de América del Sur, algo semejante a lo planteado para
los Ursidae del género tArctotherium por Soibelzon et al. (2014) y Figueirido y
Soibelzon (2009).

VI.6. Consideraciones sobre habitos locomotores y requerimientos

ecologicos de los procionidos fosiles

La informacion que brinda la morfologia externa del encéfalo y del craneo en
relacion al modo de vida y la locomocion, es complementaria a las estructuras

anatdémicas directamente relacionadas con dichas funciones.

A partir de las caracteristicas neuroanatémicas interpretadas del molde
endocraneano de tCyonasua se infiere su relacion con la funcionalidad (1) El habito
posiblemente solitario se infiere por el escaso desarrollo de la corteza prefrontal.
(2) El desarrollo del area sensitiva somatica, indica un desarrollo importante de la

sensibilidad tactil de la cara, que podria haber estado vinculado con la bisqueda de
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alimento. (3) El desarrollo de la corteza auditiva, se relaciona con una mayor
capacidad de procesar estimulos auditivos posiblemente en condiciones de baja
luminosidad, lo que podria indicar que fueron nocturnos o crepusculares. (4) Los
bulbos olfatorios tenian un buen desarrollo, lo que les habria permitido procesar
una gran cantidad de estimulos olfatorios. Esta capacidad les habria facilitado
localizar fuentes de alimentos en condiciones de baja luminosidad, bajo el sustrato

o bien a grandes distancias.

tCyonasua y tChapalmalania comparten ciertas caracteristicas craneanas
como rostro corto, paladar duro ensanchado lateralmente, crestas sagital y nucal
desarrolladas, ldmina horizontal del palatino extendido caudalmente respecto al
ultimo molar, lamina vertical del palatino ensanchada y fosa mandibular expandida
lateralmente. A partir de la informacion del craneo se deduce que eran omnivoros,
aunque con una dieta mas carnivora y podian alimentarse de vegetales fibrosos, o
bien de carcasas, accediendo ala médula 6sea de los huesos largos, silas condiciones

lo requerian.

Al comparar la anatomia dentaria de tCyonasua con los géneros de
prociénidos vivientes, se observa que tiene una reduccion de la cingula y ausencia
del hipocono en P4 y M1, lo que sugiere un mayor porcentaje de carne en la dieta del

género fosil (Soibelzon, 2011).

La denticiéon de los prociénidos es bunodonta, con una morfologia mas
secodonta en tCyonasua (Soibelzon, 2011), mientras que en tChapalmalania se

observa un mayor desarrollo de las crestas cortantes (De Los Reyes et al., 2013).

Por sus caracteristicas craneanas, mandibulares y dentarias tChapalmalania
se asemejaria mas a un oso o una hiena, (De Los Reyes et al,, 2013). Respecto a la
morfologia dentaria se observa que P1 a P3 estan presentes, tienen el paracono y la
corona ancha y son subelipticos. En cuanto a los premolares inferiores tienen el

protoconido cénico y de cuspide alta y el m1 carece de facetas afiladas.

Al comparar a tCyonasua con tChapalmalania, el primero se asemejaria mas
a Procyon tanto por el rostro comparativamente mas elongado, como por el menor

desarrollo de las crestas cortantes (De Los Reyes et al., 2013).
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El home range se define como el espacio o area vital de un individuo, muestra
una correlacién positiva con la masa corporal y una influencia significativa de
factores como la edad, sexo, dieta, etc. Tarquini (2018) estudié el home range de
tCyonasua y estimé que habria sido el doble (o mayor) respecto al de los
prociénidos actuales, como consecuencia de la mayor masa corporal y la dieta mas

carnivora.

VL.7. Hipdtesis planteadas

1-La diversidad de la morfologia craneana, endocraneana y encefalica, los habitos
locomotores y los requerimientos ecolégicos de los Procyonidae estan
correlacionados y esta correlacion puede ser identificada independientemente de

las restricciones filogenéticas.

Parcialmente rechazada. Existe una correlacion directa entre la morfologia craneana
y endocraneana o encefalica, como consecuencia de que el encéfalo esta alojado en
el craneo, como pudo observarse en la relacion entre la longitud del rostro y la
morfologia de la region frontal del encéfalo en los procionidos. Sin embargo, esa
correlacion es menos evidente respecto a los requerimientos ecol6gicos y en menor
medida a los hdabitos locomotores. La informacién que brinda el molde
endocraneano es complementaria a la que brindan las estructuras anatémicas
directamente vinculadas a la locomocion o bien a algun habito particular, como la
relacion entre el desarrollo de la corteza sensitiva somatica primaria y la
sensibilidad tactil en Procyon.Y en todos los casos, la relaciéon puede establecerse ad
hoc mediante estudios paleoautoecoldgicos. Si bien existe una marcada inercia
filogenética en el encéfalo de los carnivoros en general y de los prociénidos en
particular, las correlaciones pueden identificarse independientemente de las

restricciones filogenéticas.

2-Los requerimientos ecoldgicos de fCyonasua fueron mas similares a los de

Procyon que a los de otros taxones actuales de América del Sur.

Esta hipotesis no es rechazada. En base al estudio del craneo y molde endocraneano
de tCyonasua se pudieron identificar una combinacion de caracteristicas propias del

género, que permiten dar idea de un patrén morfoldgico tnico entre los prociénidos.
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Sin embargo, las caracteristicas generales como el buen desarrollo del area sensitiva
somatica primaria del cerebro (SSI), el escaso desarrollo de la corteza prefrontal y
ciertas caracteristicas craneanas compartidas con los prociénidos de rostro largo, lo
asemejan al género Procyon. Las principales diferencias con este género son: menor
desarrollo del area sensitiva somdtica primaria que se interpreta como menor
sensibilidad en las manos, mayor masa corporal, tendencia a una dieta mas

carnivora.

3-tChapalmalania representa un tipo ecolégico sin equivalente entre los

Procyonidae actuales.

Esta hipotesis no es rechazada. En base al material estudiado, cuyo estado no era
Optimo, se pudieron observar caracteristicas unicas del género como la masa
corporal y la morfologia del craneo, que no se corresponden con ninguno de los
géneros vivientes y TCyonasua. En base a esto se puede inferir que TChapalmalania,
pudo haber tenido requerimientos ecoldgicos Uinicos como ser la tendencia a una
dieta mas carnivora, consumo de presas de mayor tamafio, alimentacion mas

duroéfaga, mayor superficie de territorio, etc.
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VII. CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS FUTURAS

VIL.1. Conclusiones generales

1-Se realizaron las primeras descripciones detalladas de moldes
endocraneanos de Procyonidae vivientes y fosiles de América del Sur. Dentro de los
Procyonidae vivientes, se observa una complejidad en los patrones de los surcos
neocorticales, mostrando Procyon el patrén mas intrincado y Bassariscus el mas

simple, esto coincide con la idea de que corresponde a un género basal.

2-Los Procyonidae tienen una combinacién propia de caracteristicas
neuromorfolégicas que quedan manifestadas en el molde endocraneano, como la
presencia de circunvoluciones arcuadas, opercularizacién de la neocorteza, surco
cruciado y desarrollo del area sensitiva somatica primaria (circunvolucion

poscruciada).

3-El patrén de surcos neocorticales de tCyonasua es complejo, con un gran
desarrollo del area sensitiva somatica primaria, especialmente de la region
vinculada a la sensibilidad del rostro. La complejizaciéon de la neocorteza en los
procionidos, parece haberse desarrollado en un periodo reducido de tiempo

geologico, si se compara a tCyonasua con tProbassariscus 'y Bassariscus.

4-La morfologia de la regidon sigmoidea de tCyonasua es unica entre los
prociénidos. El surco cruciado es amplio, de bordes difusos y se orienta en sentido
rostro-medial a caudo-lateral, mientras que en los ejemplares vivientes la
orientacion es opuesta (caudo-medial a rostro-lateral). La circunvolucién

poscruciada es amplia y tiene una morfologia propia.

4-tCyonasua, Nasua y Nasuella comparten la presencia del surco

endomarginal.

5-La morfologia del craneo de tCyonasua es unica entre los prociénidos. Las
caracteristicas son: caja craneana elongada, proceso postorbitario voluminoso, fosa
temporal amplia, procesos paraoccipitales delgados, arcos cigomaticos grandes y

con contorno interno circular.
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6-Las caracteristicas craneanas generales de tCyonasua y tChapalmalania
son: rostro corto, paladar duro ensanchado lateralmente, crestas sagital y nucal
desarrolladas, ldmina horizontal del palatino extendido caudalmente respecto al
ultimo molar, lamina vertical del palatino ensanchada y fosa mandibular expandida

lateralmente.

7-Las caracteristicas del craneo de tCyonasua y tChapalmalania, permiten

inferir un claro desarrollo de la musculatura masticatoria y cervical.

8-Los valores de masa corporal estimados para tCyonasua de
aproximadamente 16 kg y para tChapalmalania entre 115 kg y 126 kg, son
coherentes respecto a estudios previos. Ambas estimaciones fueron realizadas a
partir de las ecuaciones predictivas de masa corporal de Van Valkenburgh (1990),
utilizando medidas lineales del craneo OOL (largo drbita-occipucio) y SKL (largo

total del craneo).

9-Se obtuvo el primer dato de volumen endocraneano para tCyonasua

utilizando el software Mimics v 10.01 el cual dio un valor de 75 mm3.

10- Se obtuvo el primer calculo de cocientes de encefalizacién (CE) para
tCyonasua cuyos valores varian seguin la ecuacién utilizada para el calculo de la
masa corporal de Van Valkenburgh (1990). Los valores de CE obtenidos a partir de
la ecuacion de longitud de occipucio-6rbita (OOL) de Van Valkenburgh (1990)
fueron: 0,828 (Jerison,1973), 0,903 (Eisenberg,1981) y 0,721(Martin,1981). Los
valores de CE obtenidos a partir de la ecuacion de longitud del craneo (SKL) de Van
Valkenburgh (1990) fueron: 0,783 (Jerison,1973), 0,849 (Eisenberg,1981) y 0,676
(Martin,1981). Se concluye que tCyonasua tiene un CE similar al esperado para su
masa corporal, tanto en relacion a los carnivoros terrestres contemporaneos como

respecto a los prociénidos vivientes.

11-La media del cociente de encefalizacion de tCyonasua (0,88), es algo
menor si se la compara con la media estimada para los prociénidos vivientes (1,2) y
es algo mayor respecto a la media de carnivoros euterios contemporaneos (0,78).
Considerando en todos los casos el CE de Jerison (1973), calculado a partir de la
ecuacion de masa corporal OOL de Van Valkenburgh (1990), esta situacién es

extensiva los demads CE calculados.
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VIL.2. Perspectivas futuras

Para la obtencién de conclusiones mas significativas es necesario ampliar la
muestra de moldes endocraneanos de prociénidos fésiles, asi como estudiar
posibles nuevos ejemplares de los géneros tParahyaenodon y tTetraprothomo que
puedan conservar el craneo. Esto permitird obtener una mayor precision en los
datos, tanto anatémicos como de volumen endocraneano. A su vez, esta informacion
podria utilizarse para realizar estudios especificos como la obtencién de volimenes
parciales del endocraneano (bulbos olfatorios, cerebro anterior, cerebro posterior,
cerebelo, etc.) y de la superficie de la neocorteza. Un mayor tamafo muestral
permitirda hacer estudios estadisticos y calcular el cociente de encefalizacidn
filogenético. Ademas, permitira conocer con mas detalle la anatomia especialmente
de las areas ausentes de las muestras estudiadas, como el tallo cerebral de
tCyonasua y la mayor parte de la neocorteza tallo cerebral y rinencéfalo de

tChapalamalania.

La informacién anatémica del encéfalo podria complementarse con estudios

de morfometria geométrica.

La informacién neuroanatémica y craneana podria ampliarse con el estudio
de otras cavidades craneanas, como la anatomia de los senos paranasales y el oido.
Para obtener una comprension mas acabada, seria necesario vincular esta

informacion con la relacionada al esqueleto poscraneano de prociénidos.

Para obtener una vision mas acabada se propone hacer estudios
comparativos de anatomia de craneo, molde endocraneano y encefalizaciéon de los
prociénidos fésiles sudamericanos, tanto con prociénidos fésiles de América del

Norte, como de Europa, asi como con otros Caniformia y Carnivora en general.

La informaciéon recabada de craneo y encéfalo puede contribuir al
conocimiento de las relaciones filogenéticas dentro de los prociénidos, y con otros

grupos de carnivoros.
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