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RESUMEN

Los armadillos poseen tasas metabdlicas relativamente bajas, con limitada capacidad
termorreguladora, por lo que la temperatura ambiente influye en su modo de vida y
podria asociarse con los habitos cavadores que desarrollan la mayoria de las especies.
Algunas de sus adaptaciones al modo de vida fosorial han sido estudiadas, pero las
caracteristicas relacionadas con el sistema auditivo son poco conocidas. El objetivo de esta
Tesis fue estudiar aspectos morfofuncionales del oido medio de cinco especies de armadillos
(Chaetophractus villosus, C. vellerosus, Zaedyus pichiy, Dasypus hybridus, Chlamyphorus
truncatus), estableciendo correlaciones con el grado de fosorialidad de cada una de ellas. Se
realiz6 ademas una recapitulacién del proceso de transformacion del oido medio en el clado
Synapsida, a fin de establecer si existen caracteres ancestrales en los taxa bajo estudio.

Las caracteristicas morfolégicas del sistema se estudiaron mediante microtomografias
computadas, con posterior reconstrucciéon 3D. A partir de ellas, se calcularon parametros
morfofuncionales involucrados en el mecanismo de ajuste de impedancias (relacién de areas,
relacidn de palancas, indice de transformacion), los cuales fueron introducidos en dos modelos
predictivos de las capacidades auditivas. Se obtuvo ademas el volumen de bula, y se lo
compard con el estimado a partir de métodos de uso comun en la bibliografia.

Dasypus posee oido medio de tipo ancestral en cuanto al tamafio relativamente
pequefio de sus componentes, morfologia del complejo incudomalear, ectotimpanico en
forma de anillo abierto, bula incompleta y posible existencia de pars flaccida.
Contrariamente, en Chlamyphoridae (C. truncatus, Z. pichiy y ambas especies de
Chaetophractus), se observaron caracteristicas derivadas: complejos incudomaleares
intermedios entre transicionales y libremente moviles, ectotimpanico cerrado, bula
completa, cavidad del oido medio relativamente grande, y reduccién (C. truncatus, C.
villosus) o ausencia (C. vellerosus, Z. pichiy) de pars flaccida. Estas caracteristicas sugieren

cierta adaptacion a la audicion de bajas frecuencias; en C. vellerosus, la morfologia osicular



y el mayor volumen de cavidad (tanto relativo como absoluto) revelan una mayor
adaptacion en este sentido, lo que le conferiria una ventaja en los ambientes xéricos en los
que habita. Las caracteristicas del oido de Chlamyphorus indican que el sistema no se
ajusta al paradigma fosorial, y los rasgos que comparte con otras especies de habitos
hipogeos representarian un estado degenerativo.

Las estimaciones del volumen de bula arrojaron errores de precision y de exactitud
que dependieron de la estructura de la cavidad y del método empleado. La magnitud de
los mismos puso de manifiesto el peligro que representa la comparacion de resultados
obtenidos por distinta metodologia, practica comun en la bibliografia.

Los valores teéricos de eficiencia de transmisién sonora (= 0,90) y de frecuencia
maxima de audiciéon (> 29 kHz) exhibieron algunas inconsistencias con los parametros
morfofuncionales obtenidos, lo que refleja las simplificaciones excesivas en que se basan
los modelos tedricos de funcionamiento del oido medio.

Esta Tesis representa el primer estudio morfofuncional del oido medio en
armadillos. Los resultados obtenidos deben complementarse con estudios futuros que
involucren oido externo e interno, componentes nerviosos y mecanismos fisiolégicos, para

obtener un panorama integral del funcionamiento del sistema.



ASTRACT

Armadillos have relatively low metabolic rates, with limited thermoregulatory
capacity, so that the environmental temperature influences their way of life and could be
associated with the digging habits that most species develop. Some of their adaptations to
the fossorial way of life have been studied, but the characteristics related to the auditory
system are little known. The aim of this Thesis was to study morphofunctional aspects of
the middle ear of five species of armadillos (Chaetophractus villosus, C. vellerosus, Zaedyus
pichiy, Dasypus hybridus, Chlamyphorus truncatus), establishing correlations with the degree of
fossoriality of each one of them. A recapitulation of the middle ear transformation process was
also carried out in the Synapsida clade, in order to establish whether there are ancestral
characters in the taxa under study.

The morphological characteristics of the system were studied using micro-
computed tomography, with subsequent 3D reconstruction. From them, morphofunctional
parameters involved in the impedance adjustment mechanism were calculated (area ratio,
lever ratio, transformer ratio), which were then introduced in two predictive models of
hearing abilities. The volume of the bulla was also obtained, and it was compared with that
estimated from methods commonly used in the bibliography.

Dasypus has an ancestral middle ear in terms of the relatively small size of its
components, morphology of the incudomalear complex, ectotympanic taking the form of
an incomplete ring, incomplete bulla and the possible existence of a pars flaccida. On the
contrary, derived characteristics were observed in Chlamyphoridae (C. truncatus, Z. pichiy
and both species of Chaetophractus): incudomalear complexes intermediate between
transitional and freely mobile morphologies, closed ectotympanic, complete bulla,
relatively large middle ear cavity, and reduction (C. truncatus, C. villosus) or absence (C.
vellerosus, Z. pichiy) of a pars flaccida. These characteristics suggest some adaptation to

low-frequency hearing; in C. vellerosus, the ossicular morphology and the largest cavity

Vi



volume (both relative and absolute) reveal a greater adaptation in this sense, which would
give it an advantage in the xeric environments in which it inhabits. The characteristics of
the Chlamyphorus ear indicate that the system does not fit the fossorial paradigm, and the
features that it shares with other subterranean mammals would represent a degenerative
state.

Bullar volume estimations yielded precision and accuracy errors that depended on
the cavity structure and the method used. Their magnitude revealed the risks involved in
the comparison of results obtained by different methodology; a common practice in the
bibliography.

The theoretical values of sound transmission efficiency (= 0.90) and of maximum
hearing frequency (> 29 kHz) exhibited some inconsistencies with the morphofunctional
parameters obtained, which reflects the excessive simplifications on which the theoretical
models of the middle ear functioning are based.

This Thesis represents the first morphofunctional study of the middle ear in
armadillos. The results obtained should be complemented with future studies involving
the outer and inner ear, nervous components, and physiological mechanisms, to obtain a

comprehensive picture of the functioning of the system.
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CAPITULO 1:

INTRODUCCION
GENERAL



LOS XENARTHRA

Los Xenarthra comprenden un antiguo grupo de mamiferos placentarios que se
habrian originado presumiblemente en América del Sur, luego de que ocurriera su
separacién del continente africano, hace unos 65-80 Ma (Vizcaino & Loughry 2008). De
todos los mamiferos sudamericanos que participaron del Gran Intercambio Bidtico
Americano del Terciario tardio, fueron los de mayor éxito, dado que numerosos
representantes se dispersaron al menos en las latitudes medias de América del Norte
(McDonald 2005). Actualmente estdn ampliamente distribuidos en América del Sur y
Central, con una sola especie que llega al sur de Norteamérica, la mulita grande o
armadillo de nueve bandas (Dasypus novemcinctus).

La posicién y las relaciones filogenéticas de los Xenarthra son controvertidas y
estan en constante revision. En la actualidad se los considera como uno de los cuatro
principales clados de mamiferos placentarios, junto con Afrotheria, Laurasiatheria y
Euarchontoglires (Madsen et al. 2001; Murphy et al. 2007; Delsuc & Douzery 2008;
Meredith et al. 2011; Tarver et al. 2016), ubicAndoselos ademdas como grupo hermano de
Afrotheria dentro de Atlantogenata (Tarver et al. 2016).

Actualmente comprenden 31 especies (Gibb et al. 2016; Montero & Autino 2018),
que representan una pequefia proporcién del grupo existente en el pasado, con mas de
400 especies descriptas en el Cenozoico argentino y que incluian, entre otros, a los
megaterios y gliptodontes (Scillato-Yané 1980; Scillato-Yané et al. 1995; Poljak 2009). La
poca diversidad actual puede deberse al resultado de extinciones ocurridas durante el
Pleistoceno tardio, alrededor de 11.000 afios atras (Gibb et al. 2016), las cuales afectaron
predominantemente a grandes animales terrestres (Lyons et al. 2004).

Las especies actuales estan divididas en dos 6rdenes y 6 familias (Gibb et al. 2016;
Fig. 1.1). El orden Pilosa cuenta con cuatro familias distribuidas en dos subérdenes:

Folivora (perezosos, familias Megalonychidae y Bradypodidae; seis especies) y



Vermilingua (osos hormigueros, Cyclopedidae y Myrmecophagidae; cuatro especies). El
otro orden, Cingulata (armadillos, 21 especies), posee dos familias: Dasypodidae y
Chlamyphoridae. De las 31 especies de xenartros vivientes, 18 son citadas en Argentina,
perteneciendo 15 de ellas al grupo de los armadillos (Abba et al. 2012).

Como caracteristicas generales del grupo pueden mencionarse un cuerpo cubierto
por pelaje, que puede ser mas o menos espeso, o por un caparazon dorsal. Sus habitos de
vida incluyen formas terrestres, cavadoras o arboricolas, con extremidades modificadas
para tales funciones, pero que en todos los casos incluyen una postura plantigrada y ufias
grandes y robustas (Frechkop 1950; Cabrera & Yepes 1960; Walker 1968; Matthews
1971). Sin embargo, a pesar de las diferencias en habitos de vida y en morfologia, los
xenartros conforman un grupo monofilético debido a la presencia de ciertos caracteres
compartidos. El nombre del clado proviene de la presencia de apo6fisis xenartrales en las
vértebras lumbares y ultimas dorsales (Grassé 1955); estas estructuras, que funcionan
como procesos articulares suplementarios y otorgan una gran amplitud de movimientos a
la columna, constituyen una sinapomorfia exclusiva del grupo (Engelmann 1985; Rose &
Emry 1993; Gaudin 1999). El acromion y el proceso coracoideo estan agrandados; el ileon
se fusiona al isquion para formar un sinsacro, lo que permite una articulacién reforzada
con la columna vertebral e inserciones musculares mas eficientes (Scillato- Yané 1982;
Gardner 2008). La denticién esta simplificada; carecen de incisivos y caninos, mientras
que los dientes restantes (molariformes) estan desprovistos de esmalte y se caracterizan
por homodoncia, haplodoncia e hipselodoncia, pudiendo inclusive estar totalmente
ausentes, como en los Vermilingua (Scillato-Yané 1982; Vizcaino & Loughry 2008;
Vizcaino 2009). Otras caracteristicas que pueden mencionarse son la presencia de una rete
mirabile en miembros y cola, ciego rudimentario o ausente, testiculos de posicion

intraabdominal, Gitero simple y placenta de tipo decidua y discoidal (Gardner 2008).
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Figura 1.1. Relaciones filogenéticas de los xenartros actuales. Se indican con asterisco las

especies presentes en el pais. Extraido y modificado de Gibb et al. (2016).

GRUPO EN ESTUDIO
Los Cingulata (armadillos)

Gibb et al. (2016) propusieron asignar las 21 especies existentes a dos familias:
Dasypodidae y Chlamyphoridae (Fig. 1.1). La primera contiene solo una subfamilia
(Dasypodinae), representada por el género Dasypus (mulitas o armadillos de nariz larga).
La segunda familia incluye ocho géneros agrupados en tres subfamilias: Euphractinae
(peludos y piches), Chlamyphorinae (pichiciegos) y Tolypeutinae (armadillos gigantes, de
tres bandas y de cola desnuda). Dasypodidae y Chlamyphoridae se escindieron durante el
Nedgeno (Feij6 et al. 2018), aunque el momento exacto en que ocurri6 dicho fendmeno es
motivo de debate; Castro et al. (2014), mediante estudios del registro fosil, sugirieron que

la divergencia se habria dado hace unos 3,5 Ma (Plioceno medio), mientras que Gibb et al.



(2016), en base a estudios moleculares, propusieron que la escisiéon se habria remontado
al Mioceno medio, hace unos 12,4 Ma.

Los Cingulata son animales de tamafio pequefio a mediano. Se caracterizan por
presentar dorsalmente un caparazon flexible, formado por un mosaico regular de escudos
o placas 6seas cubiertos por escamas cérneas (Frechkop 1950; Cabrera & Yepes 1960;
Walker 1968; Matthews 1971; Vizcaino & Milne 2002; Gardner 2008; Montero & Autino
2018). Dicho caparazon estd dividido generalmente en dos escudos rigidos (escapular y
pélvico), separados por un nimero variable de bandas transversas moviles. Completan el
exoesqueleto un casquete cefalico, que recubre la parte dorsal del craneo, y un estuche
caudal, que puede estar conformado por anillos o por un tubo continuo. Entre las bandas
del caparazén y en el vientre presentan pelo generalmente hirsuto, largo y bastante ralo
(Cabrera & Yepes 1960). En el craneo, poseen arcada cigomatica completa (Frechkop &
Yepes 1949; Engelmann 1985). La féormula dental es variable (Eisenberg 1981; Ferigolo
1985; Nowak 1991; Gardner 2008), y es comun la apariciéon de aberraciones dentales en
algunas especies (Sidorkewicj & Casanave 2013). Poseen una plasticidad sorprendente en
algunos de sus sistemas de 6rganos (Casanave & Galindez 2008). Entre sus peculiaridades
fisiolégicas pueden mencionarse tasas metabdlicas relativamente bajas en relacién a la
masa corporal, con limitada capacidad termorreguladora (McNab 1980, 1985; Casanave &
Affanni 1994, 1995). Esta dltima condicién determina que la temperatura del ambiente
tenga una gran incidencia sobre su modo de vida, lo que podria estar asociado con los
habitos cavadores que presentan la mayoria de las especies (McNab 1980, 1985).

La importancia relativa que tienen las cuevas para los armadillos cavadores es
variable. En algunos casos, los tineles se usan transitoriamente como sitios de protecciéon
frente a condiciones climaticas adversas, como madrigueras para cria y lugares de refugio
contra depredadores (Arteaga & Venticinque 2008, 2010; McDonough & Loughry 2008).
Otras especies, como Chlamyphorus truncatus 'y Calyptophractus retusus, se han adaptado a

vivir completamente bajo tierra. Dado que la modalidad de cavado es, en todos los casos,



del tipo scratch-digger (cavado por rascado; Hildebrand 1985), los miembros anteriores
estdn bien adaptados a dicha actividad, presentando autopodios ensanchados con grandes
garras, huesos pesados y anchos, acortamiento de segmentos distales y grandes
tuberosidades para inserciones musculares (Hildebrand 1985; Vizcaino et al. 1999;
Vizcaino & Milne 2002; Milne et al. 2009; Galliari 2014; Acuna et al. 2017).

Vizcaino et al (1999) clasificaron a los armadillos en tres categorias,
posteriormente modificadas por Milne et al. (2009), en relacién a sus habitos fosoriales:
(a) no cavadores, es decir especies principalmente cursoriales (Tolypeutes); (b) cavadores
generalizados, representados por aquellas formas que suelen cavar tuneles para
proteccién o en busca de comida, pero que se alimentan principalmente en superficie
(Dasypodinae y Euphractinae); y (c) cavadores especializados, es decir especies que pasan
la mayor parte de sus vidas bajo tierra o que se alimentan de hormigas o termitas (tatd
carreta Priodontes maximus, armadillos del género Cabassous, y los clamiforinos C.
truncatusy C. retusus).

Los armadillos han sido objeto de varios estudios, muchos de ellos tendientes
especialmente a dilucidar la filogenia del orden o de algunos de sus integrantes (Gaudin et
al. 1996; Delsuc et al. 2001, 2002, 2012; Gaudin 2003; Gaudin & Wible 2006; Moéller-Krull
et al. 2007; Billet et al. 2011; Castro 2014, 2015; Feijé et al. 2019). Sus peculiaridades
anatomicas y fisiologicas, en conjunto con la excelente adaptacién de algunas especies a la
vida en bioterio, han suscitado también numerosas investigaciones en el campo zooldgico,
zoonotico y biomédico (Barreto et al. 1985; Affani et al. 1987; Casanave 1989; Squarcia et
al. 1993, 1994, 1999, 2006, 2007, 2009; Casanave et al. 2005, 2006; Galindez et al. 2006;
Tentoni et al. 2007, 2008; Sidorkewicj & Casanave 2012, 2013; Superina & Loughry 2012;
Ciuccio 2014; Kin et al. 2014; Billet et al. 2015; Acufia et al. 2017). Sin embargo, a pesar de
los numerosos aportes cientificos en todos los campos mencionados, algunos aspectos
biolégicos basicos del grupo son atin poco conocidos. La presente Tesis se enfoca en el

estudio de uno de esos aspectos, la morfologia funcional del sistema del oido medio en



cinco especies que habitan en el sudoeste bonaerense: Dasypus hybridus, Chaetophractus

villosus, Chaetophractus vellerosus, Zaedyus pichiy y Chlamyphorus truncatus.

UBICACION SISTEMATICA Y CARACTERISTICAS DE LAS ESPECIES EN ESTUDIO
Familia Dasypodidae

Subfamilia Dasypodinae. Incluye siete especies de armadillos, todas ellas
pertenecientes al género Dasypus (Gibb et al. 2016) y conocidas vulgarmente como
mulitas. Se encuentran distribuidos desde el sur de Estados Unidos hasta Argentina
(Taulman & Robbins 2014; Feijé et al. 2018). Las especies de este género tienen la
peculiaridad de poseer poliembrionia monocigética obligada (Loughry et al. 1998), y en
algunos casos se ha citado la retencién de caracteristicas plesiomérficas, como la posesiéon
de un quinto dedo en la mano (Feijé et al. 2018). Se las reconoce facilmente por su hocico
alargado y delgado, relacionado funcionalmente con el uso de la lengua para recolectar
hormigas, termitas y una diversidad de invertebrados del suelo (Loughry & McDonough
2013). Poseen ademas pinnas largas y desnudas, y una cola larga que sobrepasa la mitad
de la longitud de cabeza y cuerpo combinados (Gardner 2008).

Dasypus hybridus (Desmarest 1984), conocida como “mulita pampeana” o
“mulita orejuda” (Fig. 1.2), es de pequefio tamafio en comparacién con las otras especies
del género (Gardner 2008), con una longitud cefalocorporal de aproximadamente 298 mm
(Abba & Superina 2016).

Se encuentra distribuida en Uruguay, Argentina, Paraguay y sur de Brasil (Wetzel
1985; Redford & Eisenberg 1992; Gonzalez et al. 2001; Abba et al. 2007; Gardner 2008;
Abba & Superina 2010, 2016). En Argentina, su rango geografico abarca mayormente
zonas de pastizales del este del pais, incluyendo la mayor parte de la provincia de Buenos
Aires (Abba & Superina 2010, 2016; Abba et al. 2012,2019a; Fig. 1.3). Aunque también
hay registros en las provincias de Jujuy y Mendoza (Gardner 2008), Abba & Superina
(2010) atribuyen su mencién en localidades cercanas a los Andes a una identificacién

erronea de los individuos.



Construyen madrigueras de diferentes tamafios, por lo que es probable que las
utilicen con distintos fines, tales como refugios para esconderse de depredadores,
proteccién de las crias, proteccion frente a condiciones ambientales adversas y descanso
(Gonzalez et al. 2001). Son animales diurnos, solitarios (Abba et al. 2011a) e insectivoros
(Redford 1985), u omnivoros con una fuerte tendencia hacia la mirmecofagia (Abba et al.
2011a). La vocalizaciéon se limita a un ronroneo cuando se manipulan ejemplares

capturados (Abba et al. 2011a).

Familia Chlamyphoridae

Subfamilia Euphractinae. Constituyen un grupo homogéneo, tanto ecolégica como
morfolégicamente. Se caracterizan por ser armadillos pequefios a medianos, de cabeza
ancha, hocico corto y pinnas cortas.

Se reconocen tres géneros: Chaetophractus, Euphractus y Zaedyus, y un total de cinco
especies (Abba & Superina 2010; Gibb et al. 2016). Euphractus y Zaedyus son
monoespecificos (E. sexcintus y Z. pichiy), mientras que el género Chaetophractus engloba
tres especies: C. villosus, C. vellerosus y C. nationi (Gardner 2008; Gibb et al. 2016).

» o«

Zaedyus pichiy (Desmasrest, 1804) es conocido vulgarmente como “pichi”, “pichi de
oreja corta” o “piche patagoénico” (Fig. 1.2.). Se caracteriza por ser pequefio, con un pelaje
largo y tupido en superficie ventral, pero el caparazdn esta casi desprovisto de pelo. El
largo conjunto de cuerpo y cabeza es de aproximadamente 277 mm (Gardner 2008). Si
bien se han descripto dos subespecies (Z. p. pichiy y Z. p. caurinus; Gardner 2008), Abba &
Superina (2010) establecieron la necesidad de confirmacidn.

Se los encuentra desde la zona central de Argentina y franja este de Chile, hasta el
Estrecho de Magallanes (Gardner 2008; Abba et al. 2012; Fig. 1.3). En la provincia de
Buenos Aires no son particularmente abundantes, y en Mendoza su abundancia ha
declinado en los ultimos afnos (Abba & Superina 2010).

Habitan principalmente en ambientes de suelos aridos y semidridos, arenosos

firmes, pastizales o praderas con arbustos aislados (Superina 2008; Abba et al. 2010,



2012). Son animales solitarios, diurnos (Superina & Boily 2007) y omnivoros oportunistas,
con preferencia por insectos y otros invertebrados, carrofia y material vegetal (Superina et
al. 2009; Abba et al. 2012). Cavan madrigueras de hasta 1,5 m de profundidad, y que
pueden ser utilizadas como refugio (Superina & Abba 2014) o para mantener un equilibrio
de temperatura ante cambios ambientales extremos (Superina & Boily 2007). Cabe
destacar que esta especie constituye el Unico xenartro hibernante conocido, y que puede
entrar en torpor diario fuera del periodo de hibernacion (Hatcher 1903; Roig 1971;
Superina & Boily 2007).

Chaetophractus villosus (Desmarest, 1804), es conocido como “peludo argentino”,
“quirquincho comdn” o “quirquincho mediano” (Fig. 1.2). Son armadillos de 330 mm de
longitud promedio entre cabeza y cuerpo (Gardner 2008), orejas medianas y puntiagudas,
y color oscuro. El escudo cefalico se caracteriza por ser el mas ancho, y por poseer placas
estampadas (Gardner 2008).

De todas las especies estudiadas, es la de distribucién mas amplia (Fig. 1.3). Se los
encuentra en Bolivia, Paraguay y en gran parte de Argentina, conformando junto a Z. pichiy
los dos taxa que llegan a latitudes mas australes (Abba & Superina 2010). Como
caracteristica remarcable, puede mencionarse la existencia de poblaciones exdticas en
Tierra del Fuego, introducidas probablemente con fines estéticos y de consumo entre los
afios 1985-1987 (Poljak et al. 2007, 2010).

Ocupan una variedad de habitats, incluyendo campos cultivados, pero se los
encuentra preferentemente en pastizales (Cabrera & Yepes 1960; Abba et al. 2007, 2010;
Gallo et al. 2019). Son solitarios y nocturnos, aunque de dia suelen salir de sus
madrigueras (Cabrera & Yepes 1960; Walker 1968). Si bien pertenecen a la categoria de
cavadores generalizados (Vizcaino et al. 1999; Milne et al. 2009), cavan activamente
cuevas de diferente morfologia que probablemente sirvan como refugios temporales para
escapar de los depredadores, o como madrigueras para resguardase de los cambios de

temperatura, tanto en invierno como verano (Abba et al. 2005; Poljak et al. 2007). Son



omnivoros; consumen carrofia, huevos, frutos, raices, semillas, insectos, y pequefios
vertebrados como lagartijas, ratones y aves; durante el invierno, la mayoria de su alimento
consiste en vegetales (Redford 1985; Nowak 1999; Poljak et al. 2007; Gallo et al. 2019).
Chaetophractus vellerosus (Gray, 1865) es conocido como “quirquincho chico” o
“piche lloron” (Fig. 1.2). Este ultimo nombre vernaculo se debe a la fuerte vocalizacion
llorosa que emiten cuando son capturados por depredadores o perturbados por humanos
(Cabrera 1958; Abba etal. 2011b); esta vocalizaciéon, que supone ser un llamado de
socorro, se caracteriza por ser de larga duracién y estar compuesta por sonidos asperos y
fuertes (Amaya et al. 2019). Los ejemplares de esta especie son de menor tamafo que los
de otras especies de Chaetophractus, con una longitud céfalo-corporal menor a 255 mm
(Gardner 2008), asemejandose por lo tanto a Z. pichiy. Presentan pelaje mas largo y denso
que las otras especies en estudio; las pinnas son también algo mas largas, y se extienden
posteriormente hasta la primera fila de placas del escudo escapular (Gardner 2008).

Al igual que en C. villosus, se los encuentra distribuidos en Bolivia y Paraguay, pero el
rango geografico que ocupan en nuestro pais es bastante mas restringido (Abba et al.
2019b; Fig. 1.3), con alta probabilidad de ocurrencia en la regién noroeste (Abba et al.
2012).

Generalmente estan asociados a ambientes marcadamente xéricos con suelos
arenosos y sueltos, desde elevaciones bajas a altas (Abba et al. 2007, 2011b, 2019b;
Wetzel et al. 2008; Abba & Superina 2010). Son animales solitarios, con habitos
preferentemente nocturnos en verano y diurnos en invierno (Abba et al. 2011b). Su dieta

es omnivora e incluye plantas e insectos, especialmente cole6pteros (Montgomery 1985).

Subfamilia Chlamyphorinae. Esta subfamilia, de reconocimiento relativamente
reciente (Delsuc et al. 2012), consta solo de dos especies de armadillos cominmente
conocidos como “pichiciegos”, Chlamyphorus truncatus y Calyptophractus retusus. Se
encuentran entre los mamiferos mas esquivos debido a sus habitos nocturnos y

subterraneos. Son de pequeflo tamafio, y presentan caracteres que indican buena



adaptacidén a su modo de vida, como pinnas pequeiias, ojos diminutos y manos con garras
proporcionalmente grandes (Gardner 2008).

Chlamyphorus truncatus (Harlan, 1825) es conocido como “pichiciego
pampeano” o “pichiciego menor” debido a que es el mas pequeiio de los dos taxa, con un
largo promedio de 150 mm (Rood 1970; Gardner 2008). Presentan el cuerpo cubierto por
pelaje blanco, espeso y sedoso (Fig. 1.2). El escudo cefalico es ancho, y el caparazén
delgado y flexible se encuentra unido al cuerpo solo a lo largo de la linea media. La cola es
aplanada dorso-ventralmente y finaliza en una punta con forma espatulada (Minoprio
1945; Meritt 1985; Gardner 2008).

De todas las especies en estudio, es la de distribuciéon mas restringida, dado que es
endémica de la zona centro-oeste de Argentina, llegando hasta la costa del Océano
Atlantico en una franja estrecha que atraviesa el sur de la provincia de Buenos Aires (Abba
& Superina 2010; Abba et al. 2012; Fig. 1.3).

Habitan pastizales secos y llanuras arenosas con vegetacién arbustiva (Abba &
Superina 2010). Viven en madrigueras que cavan con sus grandes garras delanteras
(Minoprio 1945; Gardner 2008). Sus habitos son preferentemente nocturnos (Minoprio
1945), y permanecen ocultos la mayor parte del tiempo, saliendo solo a alimentarse
(Blanco et al. 2017). Si bien no se conocen datos exactos relativos a sus habitos
alimentarios, se ha sefialado que su dieta es omnivora, con preferencia de invertebrados, y
que complementan su alimento con items de naturaleza vegetal, tal como raices y semillas

(Minoprio 1945; Meritt 1985; Gardner 2008).
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C Chaetohractus villosus 7 D) Chaetophractus vellerosus

E) Chlamyphorus truncatus

Figura 1.2. Especies en estudio. Tomado de https://www.ecoregistros.org/site/index.php,

con autorizacion de los correspondientes autores: A) Federico Villegas; B) Walter Prado;
C) Facundo Quintela; D) Alec Earnshaw y E) Pablo Rinaudo. Las imagenes se presentan

sin escalar, a los efectos de una mejor visualizacién de los ejemplares.
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ESTADO DE CONSERVACION

De todos los armadillos en estudio, C. truncatus es el tinico que posee categoria DD
(Datos Insuficientes) debido a la carencia de informacién sobre su biologia, ecologia y
estado poblacional (Superina et al. 2019a). Se sospecha que las mayores amenazas estan
relacionadas con la pérdida, degradacion y fragmentacion de habitat debido al cambio de

uso del suelo para actividades agricolas y ganaderas (Superina et al. 2019a).

Dasypus hybridus y Z. pichiy estdn categorizados como NT (Casi Amenazados), porque
han experimentado disminuciéon de sus tamafios poblacionales debido a la pérdida de
habitat, a la caza en todo su rango de distribucién, al efecto negativo de los perros y a los
atropellamientos en rutas (Abba et al. 2019a; Superina et al. 2019b). En el caso del pichi, a
estos factores se suma la existencia de una enfermedad infecciosa conocida como “peste
de los piches”, asociada con elevados niveles de humedad en el suelo, por ejemplo con
posterioridad a lluvias de verano intensas (Superina et al. 2019b).

Chaetopractus villosus y C. vellerosus, por su parte, se encuentran categorizados
como especies LC (Preocupacion Menor; Abba et al. 2019b; Gallo et al. 2019). Esto se debe
a su amplia distribucién, gran tamafo poblacional y presencia en numerosas areas
protegidas. Sin embargo, hay que tener en cuenta que son especies fuertemente cazadas
para ser utilizadas como alimento y en la elaboracién de artesanias. En el caso de C.
villosus, ademas, la presion de caza es mayor por ser considerada plaga agricola en gran

parte de su rango geografico.

13



SENTIDO DPE LA AUDICION

Se denomina audicién a la capacidad de percibir los sonidos, y por la cual los
sistemas biologicos son conscientes del entorno acustico circundante. La estructura
anatémica encargada de dicha funcion es el oido, subdividido en tres componentes
interconectados que, de superficial a profundo, son (Fig. 1.4): 1- oido externo, que consta
de pinna (o pabellén auricular) y conducto auditivo externo (o meato auditivo externo), y
cuya funcidn es canalizar las ondas sonoras hacia la membrana timpdnica; 2- oido medio,
que transmite las vibraciones desde dicha membrana hacia el oido interno a través de una
cadena de tres huesecillos; 3- oido interno, compuesto por un laberinto 6seo que encierra
un sistema de sacos epiteliales y tubos interconectados (laberinto membranoso), en el que
se encuentran los receptores sensoriales para la audicion y el equilibrio.

La morfologia de la regién otica es altamente variable en los distintos grupos
mamalianos. En la mayoria, incluido el hombre, la totalidad del sistema esta integrado al
craneo (Fig. 1.4), lo que hace que toda la construccién sea rigida e inmoévil en relacién a
los demas elementos craneanos (Goodrich 1958; Henson 1961; Fleischer 1978). Sin
embargo, los componentes involucrados y el grado de fusién entre ellos varian en los
diferentes grupos, probablemente como resultado de la evolucién independiente que
ocurrié en los distintos linajes (Novacek 1977; Lombard & Hetherington 1993). La
estructura interna del sistema también presenta una variabilidad considerable,
especialmente en lo que respecta al oido medio. Por tal motivo, la descripcién que sigue a
continuaciéon se basa en caracteristicas presentes en el oido medio humano (fuentes:
Ferrazzini 2003; Hall & Guyton 2011; Marieb et al. 2011; Tortora & Derrickson 2014;
Standring 2016), con algunas menciones de variantes peculiares existentes en otros

grupos.
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Figura 1.4. Secciéon coronal del oido humano derecho (vista anterior). Extraido y
adaptado de Gilroy et al. (2012). Abreviaturas: CAE: conducto autivito externo; M:

musculo; N: nervio.

0iDO MEDIO
Funcionalmente, el oido medio es un dispositivo mecanico y, por lo tanto, sensible a
las perturbaciones fisicas, especialmente a las vibraciones del craneo que se producen al

masticar, roer, vocalizar, excavar con la cabeza, luchar, etc.

Anatémicamente, esta separado del oido externo por la membrana timpdanica (o
timpano) y consta de la cavidad del oido medio, en la cual se alojan los tres huesecillos
transmisores (martillo, yunque y estribo), conectados a sus paredes por medio de tejidos

ligamentosos y musculares (Fig. 1.4).

Membrana timpanica. Se inserta en el anillo timpanico, 6seo. Es delgada y
semitransparente, y estd compuesta por una gran pars tensa, de forma generalmente

ovalada, y por una pars flaccida superior, aproximadamente triangular (Fig. 1.5). La pars
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tensa constituye la fraccion funcional, vibratoria, a la cual se une el mango del martillo,
como se describe mas adelante. Estd unida firmemente al anillo timpanico por medio de
un ligamento anular, excepto en el extremo superior. Es convexa hacia medial,
proyectandose hacia el interior de la cavidad del oido medio; el punto de mayor
convexidad se denomina umbo. Estd cruzada por distintos tipos de fibras (radiales,
circulares, parabodlicas y transversales, Ferrazzini 2003; Fig. 1.5). La pars flaccida,
denominada también membrana de Shrapnell (Bondy 1907), puede alcanzar distinto
grado de desarrollo en las distintas especies, pero en todos los casos es laxa y carece de

funcionalidad en la transmisién de ondas sonoras.

Pars flaccida Pars flaccida B
, -
Umbo W
Prominencia M'mﬂ N
maleolar / '7"""‘:':" \ "\‘\‘\ M- P
),
Mot )
4 %%
Ligamento anular™ Estia maleckr ““.‘ :’o’e::' f'o”/"/”/
R- \\u:-a.so'll y
S { g9 >
S Anillo timpanico =
Pars tensa T XA

Figura 1.5. Membrana timpanica humana del oido derecho, vista desde el conducto auditivo
externo. El esquema de la derecha representa la disposicion de los distintos tipos de fibras
que la componen, resaltando una fibra de cada tipo (C: circulares; P: parabdlicas; R: radiales;
T: transversales); el mango del martillo se representa en punteado. Referencias
topograficas: anterior (a), inferior (i), posterior (p), superior (s). Extraido y modificado de

Ferrazzini (2003).

Cavidad del oido medio. Esta revestida internamente de mucosa y llena de aire, debido a
que comunica con la faringe a través del tubo faringotimpdanico o trompa de Eustaquio
(Fig. 1.4). Se subdivide en cuatro regiones diferentes: epitimpano, mesotimpano,
hipotimpano y antro mastoideo (Fig. 1.6). El mesotimpano es el area que queda a la altura
de la membrana timpanica y del oido interno. El epitimpano (denominado también receso
epitimpanico o atico) es el espacio ubicado por encima del nivel de la membrana

timpanica, y aloja las cabezas del yunque y martillo. El hipotimpano es el espacio que se
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ubica por debajo del nivel de la membrana timpanica. El antro mastoideo es la regiéon
posterior, conectada con el epitimpano; su piso estad perforado por numerosos orificios
que comunican con espacios irregulares y tapizados de mucosa, las celdas mastoideas. El
antro mastoideo es pequefio en la mayoria de los mamiferos (Webster 1966), pero en
primates suele alcanzar un tamafio considerable, y las celdas mastoideas constituyen gran

parte del volumen de la cavidad del oido medio en su conjunto (Wever & Lawrence 1954).

Epitimpano (receso
epitimpanico o atico)

m
Qido
interno

Hipotimpano

Figura 1.6. Regiones del oido medio derecho (vista anterior). Referencias topograficas:
inferior (i), lateral (I), medial (m), superior (s). Abreviaturas: CAE: conducto auditivo
externo; E: estribo; M: martillo; T: membrana timpanica; Y: yunque. Extraido y adaptado

de Ferrazzini (2003).

La estructura 6sea que delimita a la cavidad del oido medio esta conformada por un
techo, un piso y paredes lateral, medial, anterior y posterior.

El techo esta formado por el tegmen tympani, una placa delgada de hueso que separa
la cavidad craneal del receso epitimpanico, y que se prolonga posteriormente como techo
del antro mastoideo (Fig.1.7).

El piso de la cavidad suele estar formado, en mamiferos adultos, por uno o mas
elementos esqueléticos. El término bula (o ampolla) auditiva se aplica a este piso 6seo o
cartilaginoso, haciendo referencia a su estructura cominmente inflada (Henson 1974;
Novacek 1993). La estructura de la bula es excepcionalmente variable en las distintas

especies (Webster 1966). En ciertos mamiferos existe un elemento neomorfo, el
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entotimpdanico, que puede conformar casi la totalidad de la misma; sin embargo, también
pueden provenir contribuciones del ectotimpanico, aliesfenoides, basiesfenoides y petroso
(Novacek 1977, 1993; MacPhee 1981; Lombard & Hetherington 1993). Dada la naturaleza
variable de estos elementos, que incluyen osificaciones autostdsicas (entotimpdanico,
aliesfenoides, basiesfenoides, petroso) y alostoésicas (ectotimpanico), la bula suele ser de
origen mixto. Ademas, el grado de fusién de estos elementos es marcadamente variable.
Por ejemplo, en algunos mamiferos, la bula se fusiona al petroso y al escamoso para
formar un bloque indiviso, el hueso temporal (Henson 1974; Moore 1981; Novacek 1993);
el extremo opuesto se encuentra en monotremas, en algunos marsupiales y placentarios
actuales, y en algunos mamiferos del Cretacico, donde los elementos del piso
hipotimpanico son pequefios y no contactan en su totalidad, sin existir por lo tanto una
bula cerrada (Novacek 1977, 1993).

La pared lateral de la cavidad del oido medio esta formada por el anillo timpanico,
que presta insercion a la membrana timpanica, y por las paredes laterales del epitimpano
y del hipotimpano (Fig. 1.6). El anillo timpanico esta formado por el ectotimpanico que,
como se mencionara anteriormente, es un hueso de origen intramembranoso (=
alostdsico). Surge en el embrién como un elemento abierto dorsalmente, con forma de
herradura; en etapas posteriores del desarrollo, puede formar un anillo simple y completo
o desarrollar extensiones. En este caso, segin el grado de desarrollo que alcance, puede
constituir parte del conducto auditivo externo, conformar una parte o casi la totalidad de
la bula auditiva, e incluso contribuir a la formacién de la pared lateral de hipotimpano y/o
epitimpano (Novacek 1993). Otras contribuciones a la pared lateral pueden provenir,
ademas, del escamoso, del tegmen tympani'y del proceso mastoideo (Novacek 1993).

La pared medial constituye el limite entre oido medio y oido interno. En ella se
encuentran el promontorio, la ventana oval (fenestra vestibuli), la ventana redonda
(fenestra cochleae), y las prominencias del canal facial (que contiene al nervio facial) y del

conducto semicircular lateral del oido interno (Fig. 1.7). El promontorio es una
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protuberancia redondeada de la pared, que se forma debido al espacio que ocupa la espira
basal de la coclea. La ventana oval es una abertura situada por encima y detras del
promontorio, que da ingreso al vestibulo del oido interno; esta sellada por la base del
estribo, el cual se une a ella por un ligamento anular. La ventana redonda est4 situada por
debajo y ligeramente por detras de la ventana oval, separada de ella por una extension
posterior del promontorio, y sellada por la membrana timpanica secundaria.

En la pared anterior se encuentran la abertura del tubo faringotimpanico y el orificio
del canal que contiene al miusculo tensor del timpano (Figs. 1.4, 1.8). Desde el
mesotimpano, estos canales se dirigen en direccién ventromedial y anterior, separados
por una delgada ldmina ésea. La trompa de Eustaquio, que une a la cavidad del oido medio
con la nasofaringe, normalmente es un tubo aplanado y cerrado, pero se puede abrir
brevemente al tragar o bostezar, permitiendo que la presiéon del aire en la cavidad se
iguale con la presién del aire exterior. Esto es importante porque el timpano no vibra
libremente a menos que la presiéon en sus dos superficies sea la misma (Marieb et al
2011). La conexién con la faringe permite ademas el drenaje de la cavidad, evitando que se
acumule liquido como consecuencia de procesos infecciosos. El canal del tensor del
timpano es cilindrico, y el punto de entrada a la cavidad mesotimpanica estd ubicado por
encima de la ventana oval; en ese punto, el tabique 6seo que lo separa de la trompa de
Eustaquio se curva y adquiere forma de cuchara, conformando el proceso cocleariforme. El
tendon del musculo, al emerger, dobla sobre este proceso y se dirige hacia el mango del
martillo para insertarse en él (Figs. 1.7, 1.8).

En la pared posterior de la cavidad se encuentran el aditus, la eminencia piramidal y
la fossa incudis (Fig. 1.7). El aditus es una abertura irregular a través de la cual el receso
epitimpanico se comunica con el antro mastoideo. La eminencia piramidal, situada justo
por detras de las ventanas oval y redonda, es hueca y contiene al musculo estapedial; se

prolonga hacia abajo y atras, y comunica con el canal por donde transcurre el nervio facial
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(Fig. 1.8). La fossa incudis es una pequefia depresion en la parte inferior y posterior del

receso epitimpanico, que contiene al proceso corto del yunque (Fig. 1.7).

Receso epitimpanico

I Aditus (entrada al
antro mastoideo)

Martillo
Yunque

Chorda tympani——

N. facial (VIl)

Prominencia del
; €0. semicircular

M. tensor del &0 N
ﬁmpano ; - Estribo
\\ Promontorio
Membrana =
timpanica Plexo timpanico

SR R

N. timpénico

Eminencia piramidal Tendén del m. estapedial

Figura 1.7. Cavidad del oido medio derecho en vista anterior, luego de la remocién de la
pared (extraido y adaptado de Gilroy et al. 2012). Referencias topograficas: inferior

(i), lateral (1), medial (m), superior (s). Abreviaturas: M, m: musculo; N: nervio.

P Antro

~*@  mastoideo  LP yunque LSs martillo y

Yunque  yunque

Tegmen tympani

Ventana oval Martillo

Eminencia piramidal

Trompa de Eustaquio
LA martillo

M. estapedial

N. facial (VII) %

Chorda tympani

Timpano PA martillo

Figura 1.8. Cavidad del oido medio derecho en vista lateral, luego de la remocién de la mitad
superior de la membrana timpanica (extraido y adaptado de Gilroy et al. 2012). Referencias
topograficas: anterior (a), inferior (i), posterior (p), superior (s). Abreviaturas: A: arteria; LA:
ligamento anterior; LP: ligamento posterior; LSs: ligamentos superiores; M, m: musculo; N: nervio.

En la figura no se representa el ligamento lateral del martillo.
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Huesecillos transmisores (martillo, yunque y estribo). Suspendidos dentro de la
cavidad mediante musculos y ligamentos, forman una cadena de tres elementos méviles
que transfieren las ondas sonoras desde la membrana timpanica hasta la ventana oval. El
martillo estd unido a la membrana timpanica, y la base del estribo (platina estapedial)
encaja en la ventana oval. El yunque esta ubicado entre ellos y articulado con ambos (Figs.
1.7, 1.8).

El martillo, de posicién anterior en la cavidad, es el mas grande de los huesecillos y
se compone de cabeza, cuello y mango o manubrio (Fig. 1.9). La cabeza, situada en el
receso epitimpanico, es una estructura globosa, mientras que el cuello y el mango son mas
finos y presentan compresién anteroposterior. En el punto de transicién entre cabeza y
cuello se origina una proyeccion que se dirige hacia adelante, denominada proceso
anterior, que adquiere distinto grado de desarrollo en los distintos grupos. En el humano,
este proceso es una espicula dsea delicada. El mango del martillo est4 adherido a la mitad
superior de la cara medial de la membrana timpanica (Fig. 1.7); en su inicio existe una
ligera protuberancia conica (el proceso lateral), que al insertarse en el timpano forma la
prominencia maleolar y divide a la membrana en pars flaccida (superior) y pars tensa
(inferior). A partir de la prominencia maleolar, el mango corre hacia abajo y atras,
finalizando a nivel del umbo. La huella que deja su insercion, visible en la cara lateral del
timpano, se denomina estria maleolar (Fig. 1.5). A la altura del proceso lateral, pero en la
cara opuesta del mango (medial) existe una ligera proyeccidn, el proceso muscular (Fig.
1.9).

El yunque, que se dispone por detras del martillo, presenta un cuerpo y dos
procesos de distinta longitud (Figs. 1.7, 1.8, 1.9). El cuerpo es algo ctubico y comprimido
mediolateralmente; en su cara anterior tiene una faceta en forma de silla de montar para
articular con la cabeza del martillo (articulacién incudomalear). El proceso corto es de

forma coénica y se proyecta hacia atras. El proceso largo desciende en forma casi paralela al
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manubrio del martillo; su extremo inferior se dobla hacia medial y termina en un proceso
lenticular redondeado, que articula con la cabeza del estribo.

El estribo es el hueso méas pequeiio y fragil de la cadena osicular (Figs. 1.7, 1.8, 1.9).
Esta formado por cabeza, cuello, dos procesos (o crura) y una base (platina estapedial). Se
dispone casi horizontalmente dentro de la cavidad mesotimpanica, de modo que su eje
mayor es perpendicular al del complejo incudomalear. La cabeza, de posicion lateral, tiene
una pequeia faceta cartilaginosa para la articulacion con la apéfisis lenticular del yunque
(articulacién incudoestapedial). El cuello es estrecho y los crura divergen a partir de él;
generalmente alcanzan distinto grado de desarrollo, con el crus anterior mas corto,
delgado y recto que el posterior. La platina tiene forma ovalada y esta unida al margen de
la ventana oval mediante un ligamento anular (articulacién estapediovestibular).

Las articulaciones osiculares corresponden a uniones sinoviales tipicas, con
superficies articulares cubiertas por cartilago hialino. La articulacién incudomalear es una
diartrosis de tipo selar (en silla), mientras que la incudoestapedial es una diartrosis de
tipo enartrosis, con la concavidad en la apdfisis lenticular y la convexidad en la cabeza
estapedial. La articulacion estapediovestibular, por otra parte, tiene caracteristicas tipicas
de sindesmosis; el primordio del ligamento anular, que se origina a partir de cartilago de
la platina y de la capsula 6ética, sufre una diferenciacion inicial en mesénquima, para

transformarse finalmente en tejido fibroso (Whyte et al. 2002).
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Figura 1.9. Huesecillos del oido medio humano derecho, en vista anteromedial. Izquierda:
fotografia obtenida por microscopia electrénica de barrido (900 px); extraida del banco de
imagenes del Auditory Science Laboratory (Hospital for Sick Children, SickKids; Toronto, Canada:

Derecha:

esquema extraido y adaptado de Burford & Mason (2016). P: proceso.

Ligamentos y miusculos. Los ligamentos conectan los huesecillos a las paredes
timpanicas. En el caso del martillo existen tres de estas estructuras (Fig. 1.8): el ligamento
anterior, que se extiende desde el proceso anterior hasta la pared anterior de la cavidad
mesotimpanica y se inserta en el ectotimpdnico; el ligamento superior, que conecta la
cabeza del martillo con el techo del receso epitimpanico; y el ligamento lateral, banda
triangular que se extiende desde la parte superior del anillo timpdanico hasta la cabeza
maleolar.

En el caso del yunque existen dos estructuras ligamentosas de conexién: el
ligamento posterior, que conecta el extremo de su proceso corto con la fossa incudis, y el
ligamento superior, que va desde el cuerpo del yunque hasta el techo del receso
epitimpanico (Fig. 1.8).

Los musculos intratimpanicos son dos: el tensor del timpano y el estapedial. El
primero (Figs. 1.7, 1.8) es un musculo largo y delgado que, como se mencionara
anteriormente, ocupa el canal 6seo por encima del tubo faringotimpanico, del cual esta

separado por un tabique 6seo delgado. Se inserta en el proceso muscular (Fig. 1.9), y
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ejerce una accién constante de tironeo del mango del martillo en sentido medial, ayudado
por la accién de polea que ejerce el tenddn sobre el proceso cocleariforme. Esto limita el
movimiento maleolar y asegura la tensién de la membrana timpdanica; el mantenimiento
de la tensién timpanica es una condicién necesaria para que las vibraciones se transmitan
a los huesecillos, fendmeno que no ocurriria si la membrana se encontrara relajada. La
accién de este musculo ocasiona al mismo tiempo un mayor empuje de la base del estribo
hacia la ventana oval.

El musculo estapedial esta ubicado en la eminencia piramidal de la pared posterior
de la cavidad mesotimpanica (Figs. 1.7, 1.8). Se prolonga por un tendén diminuto que
emerge a través del orificio del vértice de la pirdmide, y se inserta en la cara posterior del
cuello del estribo. Su contraccién tira de este huesecillo hacia lateral, oponiéndose por lo

tanto a la accion del tensor del timpano, que empuja el estribo hacia la ventana oval.

Irrigacion arterial y drenaje venoso. La sangre que llega al oido medio lo hace
principalmente a través de ramas de las arterias carétidas externa e interna.

A partir de la arteria carétida externa surge una red vascular compleja, con
ramificaciones y anastomosis localizadas, que brindan el aporte sanguineo a las paredes
de la cavidad, a la membrana timpdnica, a los huesecillos transmisores y a los musculos
asociados. De la carotida interna surge la arteria estapedial (también llamada orbital,
temporal u orbitotemporal; Wible 1987). Presente en los embriones, debe su nombre al
recorrido que realiza dentro de la cavidad del oido medio, dado que pasa entre los crura
del estribo. Esta arteria se pierde en la mayoria de los mamiferos adultos, y cuando
persiste proporciona el suministro vascular al area supraorbitaria, infraorbitaria y
mandibular (Wible 1984, 1987). Algunos estudios indican que en ciertos animales (por
ejemplo, roedores) también proporciona el suministro de sangre al globo ocular (Kukwa et
al. 2010; Kuchinka 2018). Para los estudios de sistematica de mamiferos, la presencia de la

arteria estapedial, como asi también sus ramas, surcos, canales y orificios asociados, son
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ampliamente reconocidos como rasgos importantes para la construccién de relaciones
filogenéticas (Bugge 1974; Wible 1987).

El drenaje venoso es llevado a cabo por las venas yugulares internas, que recogen
sangre desde el seno petroso superior y desde el plexo venoso pterigoideo.

Inervacion. Las estructuras del oido medio se encuentran inervadas por el plexo
timpanico, y por los nervios trigémino y facial (V y VII pares craneales, respectivamente).

El plexo timpanico (Fig. 1.7) se ubica en el promontorio y estd formado por la
ramificacion del nervio timpanico (rama colateral del glosofaringeo, IX), y por el nervio
caroticotimpanico (rama anterior del glosofaringeo). El plexo inerva la mucosa de la
cavidad del oido medio, la trompa de Eustaquio y las celdas mastoideas.

El nervio facial origina al estapedial, por detras de la eminencia piramidal, que
inerva al musculo estapedial (Fig. 1.8). El musculo tensor del timpano es inervado por la
rama mandibular del nervio trigémino.

Cabe aclarar que el nervio facial, en su trayecto desde el tronco del encéfalo hasta la
regién de la cara, recorre una ruta algo tortuosa a través del canal facial, en la porcién
petrosa del hueso temporal (Figs. 1.7 y 1.8). Origina una rama pequeiia, la chorda
tympani, que recoge informacion de las papilas gustativas de la parte anterior de la lengua;
en su camino, la chorda avanza a lo largo de la cara interna de la pars tensa, pasando entre

el mango del martillo y el proceso largo del yunque (Fig. 1.8).
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OBTENCION DEL MATERIAL DE ESTUDIO

El estudio se realiz6 a partir de craneos limpios, pertenecientes en su totalidad a la
coleccion de material esqueletario de cingulados del laboratorio de Anatomia Comparada
(Dpto. Biologia, Bioquimica y Farmacia; UNS) y del Instituto de Ciencias Biologicas y
Biomédicas del Sur (INBIOSUR, UNS-CONICET). La cantidad de ejemplares utilizados,
como asi también el cddigo identificatorio de cada uno de ellos, se detallan en los Capitulos
correspondientes.

Parte del material utilizado estaba depositado en la coleccién previo al comienzo del
estudio. Otros ejemplares fueron recolectados con permiso del Ministerio de
Agroindustria de la Provincia de Buenos Aires, Division de Flora y Fauna (Reglamento No
77, 28/09/2017; Exp. 22500-41961/17). El material colectado de novo provino de
animales encontrados muertos pero que conservaban el craneo en buen estado. El area de
colecta, en todos los casos, estuvo restringida al sudoeste bonaerense (37°41°- 39°36” S;
60°36°- 63°18°0).

Una vez que el material recolectado fue llevado al laboratorio, se diseccionaron las
cabezas y se conservaron congeladas hasta su uso. Al momento del estudio, se
descongelaron en heladera, y posteriormente se sometieron a periodos de ebullicion
repetidos (de 15 a 20 minutos cada uno), utilizando una mezcla de agua y detergente
enzimatico para ropa, hasta lograr desprendimiento de partes blandas. Entre periodos de
ebullicién, la limpieza se completé6 mediante elementos de diseccién y un cepillo de cerda
de dureza media. Una vez eliminados de la superficie 6sea todos los restos organicos
visibles, los craneos se dejaron secar a temperatura ambiente. Aunque los tejidos blandos
externos se eliminaron casi a totalidad mediante este procedimiento de limpieza, los
musculos del oido medio permanecieron in situ; en el caso de Dasypus, se mantuvo ademas

parte del tejido de sujecion del ectotimpanico.
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CONSTRUCCION DE LAS HPOTESIS

Existen pocos mamiferos para los que se conocen datos sobre los aspectos
morfofuncionales del sistema oido medio y la performance de la audicién. En este sentido,
el avance en el conocimiento es una necesidad imperiosa, dado que el desarrollo
tecnoldgico conlleva una rapida alteracién de la acustica en la mayoria de los ambientes,
poniendo potencialmente en riesgo la salud animal y humana (Gridi-Papp & Narins 2009).
El estudio en nuevas especies aumentara las bases comparativas de evidencia y fortalecera
el analisis de los efectos ambientales sobre la audicion. En el caso particular de los
xenartros, la ausencia de datos es casi total, por lo que el planteo de hipotesis es dificil,
atendiendo especialmente a la diversidad de variantes morfolégicas y funcionales que se
verifican en general para el oido medio mamaliano. Algunos estudios preliminares
realizados en nuestro laboratorio con C. villosus, C. vellerosus y Z. pichiy, nos permitieron
observar la posesiéon de una bula grande, la unién del martillo con el ectotimpanico
mediante un proceso anterior largo y delgado, un yunque de gran tamafio en relacién al
martillo, y una gran diferencia de tamafio entre la membrana timpanica y la platina
estapedial (Squarcia et al. 2007; Sidorkewicj & Casanave 2012; Basso 2014). Algunas de
estas caracteristicas han sido identificadas en ciertas especies subterraneas (Burda et al.
1989, 1992; Mason 2001, 2013; Begall & Burda 2006), y parecen sugerir una adaptacién a
la transmisién de frecuencias bajas o intermedias (Fleischer 1978; Burda et al. 1989,

1992).

Teniendo en cuenta los antecedentes mencionados, la asociaciéon de las cinco
especies bajo estudio (C. villosus, C. vellerosus, Z. pichiy, C. truncatus, D. hybridus) con los
ecotopos hipogeos, y las relaciones filogenéticas entre las familias a las que pertenecen

dichas especies, se plantean las siguientes hipdtesis y predicciones:

H1- La historia evolutiva de los Cingulata implica una divergencia temprana entre

Dasypodidae y Chlamyphoridae (Delsuc et al. 2002; Gibb et al. 2016; Feijo6 et al. 2019). Se
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H2

H3

H4

postula que el oido medio de ambos grupos habria sufrido una evolucién independiente,
reflejAndose en diferencias considerables tanto en la morfologia osicular, como en los

restantes componentes del sistema.

Algunos armadillos bonaerenses poseen una bula timpanica marcadamente inflada
(Squarcia et al. 2007; Sidorkewicj & Casanave 2012; Basso 2014). Las cavidades del oido
medio hipertrofiadas, por otra parte, son caracteristicas de especies que viven en
ambientes desérticos o semidesérticos (Legouix et al. 1954; Webster 1961, 1962, 1966;
Mason 20164, b). En algunos roedores subterraneos, también se observan cavidades de
gran tamafio cuando se los compara con especies relacionadas, de habitos epigeos
(Schleich & Vassallo 2003; Lange 2006). Considerando el nivel de aridez de los ambientes
ocupados por las especies en estudio (Abba & Superina 2010) y el grado de asociacién de
las mismas a ecotopos hipogeos (Vizcaino et al. 1999; Milne et al. 2009), se postula que C.
truncatus, C. vellerosus y Z. pichiy poseen las cavidades de mayor tamafio por ser las mas
asociadas a ambientes xero6filos, combinado en el primer caso con un mayor grado de

fosorialidad.

Las especies fosoriales se caracterizan por la posesién de una o varias caracteristicas que
favorecen la transmision de bajas frecuencias, tales como una articulaciéon incudomalear
relativamente plana, musculos del oido medio reducidos o ausentes, arteria estapedial
(cuando existe) contenida dentro de un conducto 6seo, ausencia de pars flaccida y estribo
con platina estapedial relativamente grande (Burda et al. 1992; Mason 2001, 2003, 2004,
2013, 2015; Begall & Burda 2006; Begall et al. 2007, Mason et al. 2010, 2016). Se
hipotetiza que las caracteristicas mencionadas estan presentes fundamentalmente en C.

truncatus, por tratarse de la especie con mayor asociacién al ambiente subterraneo.

La introduccidon de parametros morfologicos en modelos tedricos del funcionamiento del
oido medio permite obtener valores que orientan sobre las capacidades funcionales del

sistema. Uno de ellos, desarrollado por Dallos (1973) para el calculo de la eficiencia de

28



transmision tedrica, tiene en cuenta (como variable de gran peso) la diferencia de tamafio
entre el area de la membrana timpanica y de la platina estapedial. Si bien no se conocen
valores de estos parametros para la totalidad de las especies bajo estudio, teniendo en
cuenta el tamafio del timpano y de la base del estribo de los Euphractinae bonaerenses
(Sidorkewicj & Casanave 2012; Basso 2014), como asi también su cercania filogenética
con los Chlamiphorinae (Gibb et al. 2016), se postula que la eficiencia de transmisién es

elevada para la toda la familia Chlamyphoridae.

H5-En ecotopos hipogeos, las presiones selectivas operantes parecen haber promovido
especializaciones hacia la audicién de bajas frecuencias (Fleischer 1978; Burda et al. 1989,
1992), dado que el ambiente subterraneo atenua los sonidos de alta frecuencia (Heth et al.
1986). Se hipotetiza que las frecuencias de audicion maximas teoricas de las cinco especies
en estudio son relativamente bajas en comparacion con las que se obtienen en mamiferos

de habitos epigeos, correspondiendo el valor mas bajo a C. truncatus.
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ORJETIVOS

OBJETIVO GENERAL
El objetivo general de la presente Tesis fue estudiar aspectos morfofuncionales del oido
medio de las cinco especies de armadillos que habitan en el sudoeste bonaerense (C. villosus, C.
vellerosus, Z. pichiy, D. hybridus, C. truncatus), estableciendo correlaciones con el grado de

fosorialidad de cada una de ellas.

OBJETIVOS ESPECIFICOS
Recapitular brevemente el proceso evolutivo de transformacién del oido medio a lo largo del
linaje mamaliano, para establecer si existen caracteristicas ancestrales en las especies bajo

estudio.

Realizar una caracterizaciéon morfologica y morfométrica de los distintos componentes del
oido medio.

Evaluar comparativamente el volumen de la cavidad del oido medio, analizando ademas los
errores que pueden surgir por la implementacion de distintos métodos de estimacion.
Estudiar el grado de rigidez en la cadena de transmisién del oido medio, en base a las
caracteristicas morfoldgicas del complejo incudomalear y a su conexion con las paredes de la
cavidad timpanica.

Calcular parametros morfofuncionales indicativos de la eficiencia del oido medio en el
mecanismo de ajuste de impedancias (relacion de areas, relaciéon de palancas, indice de
transformacidn).

Predecir las capacidades funcionales del oido medio en términos de eficiencia de transmisién
sonora y de frecuencias maximas de audicion, mediante la aplicacién de modelos tedricos de
funcionamiento del sistema.

Comparar los resultados obtenidos con los reportados en la bibliografia para mamiferos con

distinto grado de adaptacién a los ambientes hipogeos.
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CAPITULD 2:

ESTABLECIMIENTO DEL
oIDO MEDIO
MAMALIAND ACTUAL:
RECAPITULACION
EVOLUTIVA



APOMORFIAS DEL OIPO MEDIO MAMALIANO

En 1837, Reichert propuso que el martillo y yunque del oido medio mamaliano

serfan homologos al articular y al cuadrado, respectivamente, de la articulaciéon

mandibular de los no mamiferos, y que el anillo timpanico (ectotimpanico) habria

derivado del angular alostésico (= intramembranoso) de la mandibula. La incorporacién

de estos elementos al oido medio durante la evolucion del linaje sindpsido (Fig. 2.1) se

logr6 por un conjunto de cambios graduales que se produjeron por razones mecanicas

relacionadas con el tipo de alimentacién, y que fueron acompafiados por cambios en la

estructura dentaria, el modo de masticacion y la reorientacién de los musculos

mandibulares (Allin & Hopson 19

Lautenschlager et al. 2016).

92; Kemp 2005; Kielan-Jaworowska 2013;
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Figura 2.1. Cladograma simplificado del linaje sinapsido. Extraido y

modificado de Luo (2011).
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En sindpsidos basales, al igual que en los restantes amniotas, el oido medio contaba
con un unico elemento transmisor del sonido, la columella auris o estribo, heredada de
tetrapodos basales. La mandibula, por otra parte, tenia un patrén compuesto (Fig. 2.2), es
decir, estaba conformada por un dentario como elemento dominante, al que se sumaban
varios elementos postdentarios (angular, suprangular, articular y prearticular), y
paradentarios (esplenio, coronoides anterior y coronoides posterior). Uno de los eventos
evolutivos mas importantes que experiment6 este linaje en sus distintos y numerosos
grupos, y que finalizé con el surgimiento de los mamiferos, fue el agrandamiento gradual
del hueso dentario y la reduccién de los elementos para- y postdentarios, algunos de los
cuales desaparecieron pero otros fueron “absorbidos” progresivamente por el oido medio.
El resultado final de este proceso fue el establecimiento de una mandibula mamaliana
conformada tUnicamente por el dentario, y un oido medio altamente modificado,
caracterizado por tres elementos transmisores.

Un acontecimiento crucial durante el proceso de transformacién del oido y
mandibula fue el desarrollo de una doble articulacién craneo-mandibular en grupos
avanzados. Ello fue posible gracias a que el dentario, durante su expansion, desarroll6 un
proceso que contactdé con el escamoso y formd una nueva articulacion, paralela a la ya
existente entre el articular y el cuadrado (Takechi & Kuratani 2010; Anthwal et al. 2013).
Con el establecimiento de este nuevo punto de contacto, los mecanismos evolutivos
parecen haber operado simultineamente, por un lado, en la independizacién gradual del
cuadrado y de los elementos postdentarios, los cuales en un primer estadio habrian
mantenido el contacto con la mandibula via cartilago de Meckel; y por otro, en el
perfeccionamiento del nuevo contacto para formar un condilo articular en el dentario y
una cavidad glenoidea en el escamoso, surgiendo asi una articulaciéon funcional conocida
como unién temporomandibular (Luo 2007, 2011).

En los grupos premamalianos, el articular, prearticular y angular estaban unidos de

manera sinostdsica en la mandibula. Al ser absorbidos por el oido medio para formar el
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martillo (articular-prearticular) y el ectotimpanico (angular), mantuvieron inicialmente su
unién rigida e inmovil (Fleischer 1978). Dicho patrén, que resulta adecuado para la
transmision de altas frecuencias, habria caracterizado a los ancestros de los terios, motivo
por el cual fue denominado “patrén ancestral” por Fleischer (1978). Si bien durante la
evoluciéon mamaliana se ha producido la relajaciéon de la unién martillo-ectotimpanico, una
cierta rigidez se retiene actualmente en algunas especies de marsupiales, de soricidos, de
talpidos y de roedores (Fleischer 1978; Burda et al. 1992; Mason 2006, 2013; Nummela

2008).

Figura 2.2. A: vista lateral de la mandibula de Varanosaurus acutirostris, sinapsido basal
del Pérmico temprano de América del Norte (modificado de Berman et al 1995). B:
mandibula en vista medial de un pelicosaurio basal generalizado (adaptado de Allin &
Hopson 1992). C y D: mandibula de perro en vista lateral (C) y medial (D); extraida y
modificada de https://www.utep.edu/leb/pleistNM/stuff/stuff5.htm. Referencias: A:
articular; AN: angular; CA: céndilo articular; CM: surco para el cartilago de Meckel; COa:
coronoides anterior; COp: coronoides posterior; D: dentario; EP: esplenio; FM: fosa
masetérica; PA: prearticular; PAN: proceso angular; PCO: proceso coronoides; SA:

suprangular; SM: sinfisis mandibular.
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TIPOS DE OIPO MEDIO DURANTE LA
EVOLUCION MAMALIANA

Segun el tipo de relacién existente entre los elementos que se han incorporado al
oido medio mamaliano, pertenecientes en el pasado a la mandibula, y esta dltima, se
pueden reconocer tres patrones morfolégicos basicos (Luo 2011). El patrén que
caracteriz6 a la mayoria de las formas premamalianas se conoce como oido medio
mandibular (OMM). En este tipo de oido, los elementos predecesores del anillo timpanico
y de los huesecillos transmisores eran relativamente grandes, estaban completamente
unidos a la mandibula, y junto con el hueso suprangular se alojaban en un surco
postdentario de la misma (Sues 1986; Kermack et al. 1973, Kemp 2007; Luo 2011; Fig.
2.3). El cuadrado contactaba con el estribo, y la articulaciéon mandibular (articular-
cuadrado) era funcional, por lo tanto, a dos mecanismos: alimentacién y transmisién de
sonidos hacia oido interno.

En el otro extremo morfolégico se encuentra el oido medio definitivo (OMD), que
caracteriza a los mamiferos modernos adultos (Allin & Hopson 1992). En esta
configuracidn, el angular, articular-prearticular (unidos) y cuadrado son estructuras de
menor tamafio y conforman el ectotimpanico, martillo y yunque, respectivamente (Fig.
2.3). Como ya fuera explicado, el ectotimpanico tiene forma de anillo y sostiene a la
membrana timpanica, en la cual se inserta el manubrio del martillo; la cabeza de este
ultimo articula con el yunque, el cual a su vez se conecta con el estribo a través del proceso
estapedial. Estos elementos, alejados de la articulacién mandibular, pertenecen ahora
estrictamente al oido medio y no poseen funcionalidad alguna en procesos de
alimentacién. En estado embrionario, sin embargo, estdn conectados con la mandibula a
través del cartilago de Meckel, pero luego la conexién se pierde por reabsorcion del

cartilago.
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El tercer patrén, intermedio a los dos anteriores, es el oido medio parcial (OMP),
que caracterizé a algunos mamiferos del Mesozoico (Fig. 2.3). Se trata de una morfologia
diferente a la de los mamiferos adultos actuales pero similar en cierta medida a la de la
condiciéon embrionaria, ya que el articular-prearticular y angular se desplazan ligeramente
hacia medial y pierden contacto directo con el dentariol, pero estin sostenidos
anteriormente por un cartilago de Meckel osificado? y unido a la mandibula. Por lo tanto, si
bien el elemento meckeliano se aloja en un surco medial, no existe surco postdentario
propiamente dicho. Ademas, la articulacién incudomalear presenta forma de bisagra y
pierde su funcién primaria en la suspension mandibular. Los huesecillos son estructuras
primariamente auditivas, pero no estdn completamente libres del feeding effect, es decir,
de las repercusiones de los movimientos masticatorios. El ectotimpanico no sostiene atin a
la totalidad de la membrana timpanica, pero el martillo posee un manubrio (Luo 2011;
Meng et al. 2011).

De lo descripto, es evidente que la transicion hacia la condicién presente en el oido
de los mamiferos modernos consistié en el mejoramiento de la performance del sistema,
reduciendo la masa de los huesecillos y liberandolos eventualmente del efecto
amortiguador (damping effect) que cumplian cuando adn estaban unidos al dentario (Allin
1975; Kemp 2007). El objetivo del presente capitulo es describir someramente las
caracteristicas esqueletarias del complejo mandibula-oido medio en los principales grupos
del linaje sinapsido, y que han quedado extensamente documentadas en el abundante
registro fosil. El andlisis de los cambios ocurridos durante este camino evolutivo

constituye la base para la comprension de los diferentes tipos de oido medio presentes en

1 Debido a la pérdida de contacto directo del articular-prearticular y del angular con la mandibula,
estos elementos son referidos a menudo como martillo y ectotimpanico, respectivamente.

? Maier & Ruf (2016) sugirieron que la varilla de conexién entre los elementos del oido medio y el
dentario, que ha sido interpretado como cartilago de Meckel osificado en la literatura
paleontolégica, podria ser en realidad un prearticular alargado. Su sospecha se fundamenta en el
tamafio relativo de dicho elemento, de mayor grosor que el de amniotas actuales (didmetro < 0,5
mm). De todos modos, Anthwal et al. (2013) realizaron una revisién de estudios del desarrollo que
demuestran que el cartilago de Meckel puede osificarse bajo ciertas condiciones anormales.

35



los mamiferos actuales, y permite identificar caracteristicas ancestrales en las especies de

armadillos bajo estudio.

Thrinaxodon Yanoconodon
(cinodonte del Triasico) (mamifero del Cretacico)

Articul. primitiva

C-A
(&-8) Cartilago de Meckel

(osificado)

Articular S ; -
(martillo) Ectotimpénic‘o//

Angular

(ectotimpanico) .
Mamiferos actuales

Didelphis  Articul. secundaria X )
(D-ES) Ectotimpanico ~ Manubrio maleolar

Figura 2.3. Patrones morfoldgicos de oido medio (mandibular: OMM; parcial: OMP;
definitivo: OMD), desarrollados evolutivamente en el linaje sindpsido. Referencias: A:

articular; C: cuadrado; D: dentario; ES: escamoso. Extraido y modificado de Luo (2011).

SYNAPSIDA

Los sinapsidos constituyen uno de los grupos mas sorprendentes en la historia de
los vertebrados terrestres (Figs. 2.1 y 2.4). Fueron abundantes desde el Carbonifero
tardio (300 Ma) hasta el Tridsico medio (230 Ma), y se caracterizaron por poseer una fosa
temporal de posicidn baja, delimitada dorsalmente por los huesos postorbitario y

escamoso (Fig. 2.5).
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Tradicionalmente, a los sindpsidos se los consideraba como un grupo de reptiles
surgidos a partir de ancestros reptilianos anapsidos, caracterizados estos ultimos por la
ausencia de fosas temporales en el craneo. Sin embargo, los esquemas filogenéticos
modernos muestran que los primeros sinapsidos conocidos (Protoclepsydrops del
Carbonifero temprano y Archaeothyris del Carbonifero medio) y los reptiles mas
tempranos (Westlothiana, Hylonomus y Paleothyris) proceden de depédsitos de edad
similar, lo que sugiere que ambos grupos representan ramas separadas y contemporaneas,
en vez de tener una relacién de antepasado-descendiente (Prothero 2013). Los sindpsidos,
por lo tanto, constituyen un clado independiente que se separ6 muy temprano del tronco
amniota basal. Una vez producida esa ramificacion, los amniotas restantes quedaron
definidos como grupo monofilético natural (clado Sauropsida o Reptilia; Gauthier 1994;
Laurin & Reisz 1996; Prothero 2013).

La diversidad de formas y variantes sinapsidas que se conocen en el registro fosil ha
permitido documentar de manera exhaustiva el proceso de evolucidn de este grupo, desde
la aparicién de los primeros representantes hasta el surgimiento de las formas mas
derivadas. Los cambios, que fueron acentuandose gradualmente en los distintos grupos,
perfilaron una mayor especializacion de la articulaciéon mandibular y gran desarrollo de la
musculatura asociada, lo que se tradujo en una mordida poderosa, al tiempo que permitié
el aumento de eficiencia y sensibilidad auditiva hacia frecuencias mas altas (Hopson 1969;
Rubidge & Sidor 2001; Kemp 2005). Esa gran diversidad, sin embargo, ha suscitado
discrepancias entre los distintos autores que han abordado la problematica de su
clasificacién (por ejemplo: Kemp 1982, 1983, 2005; Hopson 1991; Allin & Hopson 1992;
Hopson & Kitching 2001). Dado que tales discrepancias exceden los objetivos de esta
Tesis, en las secciones siguientes se resumen las caracteristicas sobresalientes de
mandibula y oido medio en aquellos grupos en los que se registraron los cambios mas

significativos, sin ahondar en la problematica de su posicién taxonémica. A los fines
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practicos, se realiza la descripcion siguiendo el arbol filogenético de Angielczyk &

Kammerer (2018; Fig. 2.4).
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Figura 2.4. Arbol filogenético que detalla las relaciones de los principales grupos de

sinapsidos. Extraido de Angielczyk & Kammerer (2018).

“PelleosaurLos”

Se conoce bajo esta denominacioén a un grupo parafilético de sinapsidos basales (Fig.
2.4). La mandibula mantenia la configuracién compuesta ancestral, y en las primeras
formas era baja, delgada y alargada (Berman et al. 1995; Fig. 2.2). El articular se
continuaba hacia rostral como un cartilago meckeliano que ocupaba un gran surco y
finalizaba a nivel de la sinfisis mandibular, quedando revestido por los demas elementos
post- y paradentarios, y el contacto entre los diversos componentes se verificaba

usualmente a través de suturas imbricadas (Hopson 1969, 1987; Reisz et al. 1982, 1992;
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Allin & Hopson 1992). Luego de su enorme éxito durante el Pérmico temprano, solo unos
pocos grupos sobrevivientes quedaron en el Pérmico medio; sin embargo, segiin Benson
(2012), su éxito continuaria hasta el dia de hoy, dado que un grupo (Sphenacodontia)
abarcé a todos los terapsidos, incluyendo a los mamiferos.

En los Sphenacodontia (Fig. 2.5), aunque la mandibula mantuvo las caracteristicas
generales de los pelicosaurios, surgieron algunos cambios notables. El dentario desarrolld
un proceso coronoides incipiente (o eminencia coronoides), anterior al sitio de insercion
de los musculos aductores mandibulares (Crompton 1963; Allin 1975; Reisz et al. 1982;
Allin & Hopson 1992). El articular se caracterizdé por un proceso retroarticular ventral,
mientras que el angular desarrolld6 una quilla pronunciada que se proyectaba
ventralmente en la mandibula; esta estructura formd hacia caudal la ldmina reflecta,
elemento laminar expandido esbozado ya en algunos representantes del grupo previo
(Hopson 1969, 1987; Allin 1975; Reisz et al. 1982, 1992; Allin & Hopson 1992; Kemp
2005; Angielczyk & Kammerer 2018). El proceso retroarticular y la lamina reflecta del
angular estaban separados por una escotadura que se extendia hacia adelante formando
un bolsillo (Fig. 2.5 B, C); dicho espacio, conocido como angular cleft, quedaba delimitado
dorsalmente por un reborde del angular y cubierto parcialmente hacia lateral por la
lamina reflecta (Allin 1975; Allin & Hopson 1992). Estas estructuras habrian provisto
posiblemente un area de insercion incrementada para la musculatura pterigoidea (Romer
& Price 1940; Crompton 1963; Kemp 1982; Allin 1975; Allin & Hopson 1992). La lamina
reflecta tuvo gran significancia evolutiva, ya que también caracterizé a la mandibula de
todos los terapsidos y representa el comienzo de la transformacion del angular amniota en
el hueso ectotimpanico (Hopson 1969, 1987; Allin 1975; Allin & Hopson 1992; Reisz et al.
1992; Kemp 2005).

En el extremo caudal del maxilar superior se ubicaba un cuadrado alto y masivo,
unido de manera inmovil (monimostilica) a varios huesos circundantes; en vista lateral

era apenas visible, por estar cubierto mayormente por el escamoso (Allin 1975; Allin &
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Hopson 1992; Fig. 2.5 B). El cuadradoyugal estaba mas reducido que en otros sinapsidos y
formaba una sola unidad funcional con el cuadrado (Allin & Hopson 1992).

El estribo era de gran tamafio y volumen, y poseia un canal por donde pasaba la
arteria estapedial. Finalizaba cerca del cuadrado, presentando posiblemente una extension
cartilaginosa que se proyectaba hasta contactarlo (Allin 1975; Allin & Hopson 1992).

No existia conducto auditivo externo, y no hay indicios de la presencia de una
muesca 6tica en el margen caudal del escamoso o del cuadrado (Allin & Hopson 1992); de
este modo, no habria existido un sitio de insercién para un timpano supramandibular,
similar al que caracterizd a otros grupos tetrapodos (Clack 2012). Debido a estas
caracteristicas y a la presencia de un estribo masivo, seria poco probable la presencia de
un oido “timpanico” refinado. Al menos en animales pequeifios, los sonidos de baja
frecuencia podrian haber establecido vibraciones audibles en la porcién postdentaria de la
mandibula, las cuales habrian alcanzado el estribo via cuadrado, correspondiendo por lo
tanto al morfotipo oido medio mandibular (OMM; Luo 2011). Sin embargo, debido a las
uniones relativamente inflexibles de estos huesos y a sus grandes masas, se descarta una

recepcion eficiente por esta via (Allin & Hopson 1992).
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Fosa
temporal

Figura 2.5. A: craneo de Dimetrodon limbatus (Sphenacodontidae), Museo Virtual de
Fosiles, Valdosta University State

(http://fossils.valdosta.edu/fossil pages/fossils per/t4.html). B: representacion del craneo

y mandibula (extraido y adaptado de

http: alaeos.com/vertebrates/mammaliformes/images/Hadrocodium5.jpg). C:
mandibula en vistas lateral (izquierda, adaptado de Allin 1975) y medial (derecha,
adaptado de Allin & Hopson 1992). Referencias: A: articular; AC: angular cleft; AN:
angular; C: cuadrado; CM: cartilago de Meckel; COa: coronoides anterior; COp: coronoides
posterior; CY: cuaradoyugal; D: dentario; EC: eminencia coronoides; EP: esplenio; ES:
escamoso; L: lacrimal; LR: lamina reflecta; M: maxilar; N: nasal; PA: prearticular; PO:

postorbitario; ; PR: proceso retroarticular; SA: suprangular; Yu: yugal.

THERAPSIDA

Fueron animales terrestres de tamafio relativamente pequefio a moderado
(Angielczyk & Kammerer 2018), y conformaron un grupo de enorme significancia
filogenética, dado que representaron el nexo entre pelicosaurios y mamiferos (Fig. 2.4).

Morfolégicamente fueron muy distintos de sus antepasados. Sidor & Hopson (1998)
y Kemp (2006) identificaron hasta 55 caracteres esqueletarios que definen al clado; de las
sinapomorfias que involucran a las mandibulas, algunas de las mas notables son la

expansion del dentario y reducciéon de elementos postdentarios, desplazamiento del
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coronoides posterior hacia ventral, y formacion de crestas en la superficie lateral de la
lamina reflecta. Esta ultima, ademds, empezé a formar una estructura lateral mas
diferenciada del cuerpo del angular, llegando en algunos casos a liberarse en el margen
postero-dorsal (Cox 1959; Kemp 1969, 2005; Allin 1975; Luo & Crompton 1994; Fig. 2.6).
La expansion del dentario permitié la formacién de una eminencia coronoides
pronunciada (proceso coronoides), con pérdida del coronoides anterior en algunos
géneros; los elementos postdentarios comenzaron a relajar su unién con el dentario por
simplificacién de suturas (Allin & Hopson 1992). Se verificaron también especializaciones
particulares de la articulacién mandibular, que incluyeron la reduccién del cuadrado y
posibilitaron movimientos propalinales durante la apertura y cierre de las mandibulas
(Cox 1959; Hopson 1969; Kemp 1969, 2005; Allin 1975; Luo & Crompton 1994).

El estribo, en general, se torné menos masivo, pudiendo o no poseer foramen
estapedial. En algunos grupos avanzados, la cara postero-lateral del escamoso poseia un
surco somero que corria a lo largo del hueso y finalizaba por detras del cuadrado (Fig. 2.6
B). Segln algunos autores, este surco podria haber correspondido a un meato auditivo
externo, cuyo extremo medial posiblemente determinara un sitio de inserciéon para un
timpano supramandibular de tipo reptiliano; de este modo, hay indicios de
especializaciones para la recepcion de sonido aéreo en la region post-cuadrado (Westoll
1945; Allin 1975; Allin & Hopson 1992). Segin Westoll (1945), por otra parte, es probable
que la faringe haya desarrollado una expansion membranosa hacia el angular cleft, que
podria haber funcionado como timpano postmandibular. El adelgazamiento de la lamina
reflecta y la masa reducida de los huesos posdentarios y del cuadrado, pueden haber
permitido una recepcidn y transmisién de sonido mandibular mas eficaz, especialmente si
la lamina reflecta ensanchada se superponia a un diverticulo de la faringe que contenia
aire (Allin & Hopson 1992). Si bien las interpretaciones en torno a las homologias y
funcionalidad de todas estas estructuras han suscitado notable controversia (Takechi &

Kuratani 2010; Maier & Ruf 2016), Westoll (1945) sugirié que la expansiéon faringea
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podria haberse transformado en la membrana timpanica definitiva (pars tensa), mientras
que el timpano supramandibular podria haberse preservado en forma reducida como pars

flaccida (membrana de Shrapnell).

Figura 2.6. Craneos de terapsidos. A: Sauroctonus (ex Aelurognathus, Haughton 1924; fuente:

http://rufamily.org/arial/choose-palquery.php?srch=aelurognathus). B: Syodon efremovi,

(adaptado de https://www.biolib.cz/en/image/id85104/). C: Tapinocaninus, (modificado de

Rubidge & Sidor 2001). Referencias: A: articular; C: cuadrado; LR: lamina reflecta; S: surco

del escamoso.

EUTHERIODONT A

Se caracterizaron por un aumento en altura y disminucién del ancho de la porciéon
post-dentaria de la mandibula, con acentuaciéon de los cambios observados en los
terapsidos. Se reconocen dos grupos principales (Fig. 2.4): Therocephalia y Cynodontia
(Hopson 1969; Rubidge & Sidor 2001).

En los Therocephalia, los cambios mas notorios a nivel de mandibula consistieron en
una mayor independizaciéon y adelgazamiento de la ldmina reflecta, la cual quedaba

reforzada por crestas anchas o corrugaciones marcadas (Rubidge & Sidor 2001; Kemp
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2005; Fig. 2.7 A). El estribo también era algo mas delicado que en grupos anteriores;
carecia de foramen estapedial, y presentaba un proceso que se proyectaba hacia el
cuadrado. Al igual que en los terapsidos avanzados, existia un surco en la parte posterior
del escamoso que podria haber actuado como meato auditivo externo, y es probable que
en su extremo medial se localizara un timpano (Allin & Hopson 1992). El aligeramiento del
estribo es consistente con el refinamiento de un mecanismo timpanico postcuadrado; sin
embargo, este hueso alin es voluminoso en comparacién con el de los saurépsidos que
poseian oidos timpanicos, y ademds su unién directa con el cuadrado sugiere que aun
habria sido importante la transmisién del sonido a través de la mandibula (Allin & Hopson
1992).

En los Cynodontia la mandibula quedé conformada casi exclusivamente por el
dentario. El proceso coronoides experimentd un marcado incremento y desarrollé una
fosa superficial lateral (fosa masetérica), que invadié la parte posterior del cuerpo
mandibular (Fig. 2.7 B); esto permitid, junto con el incremento de tamafo de la fosa
temporal del craneo, la expansion de la musculatura aductora hacia la mandibula (Hopson
& Kitching 2001; Lautenschlager et al. 2016; Angielczyk & Kammerer 2018). El angular
cleft se agrandé notoriamente, con la resultante reduccion de la 1dmina reflecta (Crompton
1963; Hopson 1969, 1987; Crompton & Jenkins 1973; Allin & Hopson 1992; Hopson &
Kitching 2001; Rubidge & Sidor 2001; Kemp 2005). La articulacién mandibular primitiva
(cuadrado-articular) se redujo en tamafio (Allin & Hopson 1992; Hopson & Kitching 2001;
Kemp 2005; Luo 2011), y habria sido funcional no solo a los mecanismos de apertura y
cierre de la boca, sino también a la transmision de sonidos desde la mandibula hacia el
oido interno a través del contacto del cuadrado con el estribo (Luo 2011), manteniéndose
por lo tanto un oido medio mandibular.

La radiacion principal de los cinodontes del Tridsico estd representada por los
Eucynodontia (Fig. 2.4), cuyos huesos postdentarios conformaron una barra delgada, que

en las formas mds avanzadas se aloj6 en un canal medial de la mandibula (Allin & Hopson
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1992; Kemp 2005; Fig. 2.7 C). El surco donde se alojaba el cartilago de Meckel persistid,
pero disminuyé de calibre (Allin & Hopson 1992). El articular se fusioné con la parte
proximal del prearticular (Allin & Hopson 1992; Luo 2011); este ultimo, denominado
gonial por Gaupp (1908), representa el precursor del proceso anterior del martillo (Gaupp
1913; de Beer 1937). La lamina reflecta se transformoé en una estructura en forma de
gancho (Hopson & Kitching 2001), y era tan fragil que raramente se la encuentra intacta
en los fésiles; podia quedar parcialmente oculta por el dentario en vista lateral, pero en tal
caso se separaba de la superficie medial de dicho hueso por un espacio (Allin & Hopson
1992). El proceso coronoides alcanzé un desarrollo enorme, permitiendo una gran
ampliaciéon de la fosa masetérica; por otra parte, a medida que el dentario se extendid
hacia caudal, se desarroll6 un proceso posterior o condilar por encima de la unidad
postdentaria, y se diferenci6 un angulo postero-ventral, el proceso pseudoangular,
considerado por algunos autores como homdlogo del proceso angular de los mamiferos
actuales (Jenkins et al. 1983; Allin & Hopson 1992). El estribo era similar al de las formas
mas primitivas, aunque mas reducido, y continuaba articulando directamente con el
cuadrado (Allin & Hopson 1992). Al igual que en grupos anteriores, el escamoso se
caracterizé por un surco, en algunos casos mucho mas profundo, que contactaba con el
medio exterior y constituia un meato auditivo externo (Allin & Hopson 1992; Rubidge &

Sidor 2001; Fig. 2.8).
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Figura 2.7. Mandibulas de Eutheriodontia en vistas lateral (columna izquierda) y medial
(derecha). A: terocéfalo avanzado. B: Thrinaxodon (cinodonte del Tridsico temprano del sur de
Africa y Antartida). C: Probainognathus (eucinodonte del Tridsico tardio de América del Sur).
Extraidos y adaptados de Allin (1975), excepto la vista medial del terocéfalo (Allin & Hopson
1992). Referencias: A: articular; AC: angular cleft; AN: angular; C: cuadrado; CO: coronoides; COp:
coronoides posterior; CY: cuadradoyugal; D: dentario; EP: esplenio; FM: fosa masetérica; LR:
lamina reflecta; PA: prearticular; PC: proceso coronoides; PCond: proceso condilar; PR: proceso

retroarticular; PSA: proceso pseudoangular; SA: suprangular.
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Surco del
escamoso

Figura 2.8. Craneo de Cynognathus crateronotus, ejemplar depositado en
el Museo Mensch und Natur de Munich

(https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Cynognathus crateronotus

skull 344.jpg).

La filogenia de los eucinodontes del Triasico tardio-Jurasico temprano presenta
algunas controversias. Rowe (1988) establecié dos nuevos taxa cercanos a los mamiferos,
Mammaliamorpha y Mammaliaformes, considerados semdanticamente impropios por
Kielan-Jaworowska (2013) por significar exactamente lo mismo. Posteriormente Liu &
Olsen (2010) propusieron el clado monofilético Prozostrodontia para incluir a grupos
premamalianos (Tritylodontidae, Trithelodontidae) y a Mammalia (Fig. 2.4). La categoria
Mammaliaformes, sin embargo, se sigue manteniendo para designar a los parientes
extintos de los mamiferos actuales, es decir, para las formas que existieron previamente a
la escisién del clado Crown Mammalia, representado en su conjunto por monotremas y

terios (Luo 2007, 2011; Bi et al. 2014; Luo et al. 2016; Martin 2018).

PROZOSTRODONTA

Los Tritylodontidae representaron un grupo crucial en la secuencia de eventos
evolutivos ocurridos en los Synapsida, dado que fueron los primeros en los que se registro
la pérdida de la barra postorbital, que permitié la confluencia de la fosa temporal con la
oOrbita, estableciéndose una morfologia craneana similar a la de los mamiferos. Se verifico

ademas un agrandamiento hacia dorsal de las fosas temporales derecha e izquierda, que
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quedaban separadas entre si por una cresta sagital pronunciada (Kemp 1983, 2005). A
nivel mandibular, la articulacién con el craneo seguia el patrén primitivo, aunque el
cuadrado se unia débilmente a los huesos circundantes (Luo & Crompton 1994) y, al igual
que el articular, estaba sumamente reducido en tamafio (Kemp 1983, 2005). El proceso
retroarticular, recurvado hacia abajo, fue interpretado antiguamente como un manubrio
incipiente (van Arsdel & Hillemann 1951; Shute 1956; Kermack & Musset 1983; Kermack
& Kermack 1984), aunque estudios posteriores desecharon esa interpretacion (Allin &
Hopson 1992). En Kayentatherium, el proceso retroarticular poseia un engrosamiento
redondeado en su borde posteroventral, que ha sido homologado a la apéfisis orbicular de
algunos mamiferos (Sues 1986; Allin & Hopson 1992; O’Gorman 2005).

Los Trithelodontidae fueron otro grupo de enorme importancia filogenética, por ser
los primeros en los que se ha documentado la existencia de una doble articulaciéon
mandibular. El dentario desarrolld una cresta lateral alargada, cuyo extremo llegd a
contactar con la cara ventral del cigoma escamosal (Fig. 2.9); se estableci6 de este modo
una articulaciéon secundaria y paralela a la existente entre el articular y el cuadrado
(Crompton 1963, 1972; Allin & Hopson 1992; Rubidge & Sidor 2001; Kemp 2005; Luo
2011; Bonaparte et al. 2012; Martin 2018). Sin embargo, el nuevo contacto fue simple, sin
desarrollo de un céndilo en el dentario ni de una fosa glenoidea en el escamoso (Luo

2011).
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Figura 2.9. Craneo en vista lateral de Pachygenelus (Trithelodontidae).
Extraido y modificado de Allin & Hopson (1992). Referencias: CD: cresta
lateral del dentario; CE: cigoma escamosal; D: dentario; LR: lamina reflecta;

PSA: proceso pseudoangular.

Los Mammaliaformes, con mas de 450 géneros reconocidos a lo largo del Mesozoico,
se caracterizaron por una notoria expansion de la boveda craneana en la regién parietal
(Crompton & Luo 1993; Luo et al. 2001a; Kielan-Jaworowska et al. 2004; Kemp 2005;
Lautenschlager et al. 2016; Martin 2018). Entre los mas estudiados se encuentran formas
basales como Sinoconodon (Jurasico temprano) y Morganucodon (Triasico tardio), y otras
con caracteres derivados como Hadrocodium, del Jurasico temprano (Luo 2011; Luo et al.
2016).

Una de las principales caracteristicas que definen al grupo es la presencia de una
articulacion mandibular secundaria entre el dentario y el escamoso (Luo 2011; Martin
2018). Sin embargo, a diferencia de los Trithelodontidae, en donde el nuevo contacto era
muy rudimentario, en los Mammaliaformes el dentario desarrollé un céndilo articular que
encastraba en una cavidad glenoidea del escamoso, estableciéndose asi por primera vez la
articulacion mamaliana moderna, conocida como temporomandibular (Luo 2011). Como
se observa en la Fig. 2.10, esta nueva articulacién se ubicé lateralmente a la antigua
(cuadrado-articular), complementandola en algunos casos y tendiendo a su reemplazo
funcional en otros (Kermack et al. 1973; 1981; Crompton & Luo 1993; Kemp 2005; Kielan-

Jaworowska 2013; Martin 2018). La morfologia (tipo bisagra) de este nuevo encastre
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represent6 una mejora para la alimentacion, dado que permitié tener un mayor control del
movimiento mandibular y a la vez una mordida mas poderosa (Luo & Crompton 1994; Luo
2011). Ademas, alivié al contacto articular-cuadrado-escamoso de las alteraciones
causadas por la fuerza de oclusién mandibular (Luo & Crompton 1994).

Los Mammaliaformes constituyeron el primer grupo donde se registra la apariciéon
de una proyeccion ventral en el articular (Fig. 2.10), homologable al manubrio maleolar (Ji
et al. 2006; Luo 2011; Luo et al. 2016). Esta estructura, que se desarrollé por crecimiento
neomoérfico (Allin & Hopson 1992), estuvo presente en todas las formas conocidas, aunque
en algunas especies mas avanzadas alcanzé una curvatura y longitud comparables a las de
mamiferos actuales (Ji et al. 2006). Por otra parte, el prearticular conectaba firmemente al
articular con la lamina reflecta, larga y con forma de gancho; y la membrana timpanica se
habria insertado sobre la l1dmina y sobre el manubrio (Kermack et al. 1981; Luo 2011). El
cuadrado consistia esencialmente en una trdclea alargada, para la articulacién de la
mandibula, desde la que se extendia postero-medialmente un proceso estapedial que
articulaba con el estribo (Kermack et al. 1981; Hopson 1987; Allin & Hopson 1992; Luo
2011); esta proyeccién, que corresponderia al proceso largo del yunque de las formas
actuales, representa una formacién neomorfica, sin equivalentes en las formas
precedentes (Luo 2011). El estribo era mas pequefio que en formas anteriores (Kermack
et al. 1981; Hospon 1987; Allin & Hopson 1992). El cuadradoyugal se perdi6 en la mayoria
de los representantes del grupo, y dicha pérdida habria conferido una gran movilidad a la
suspension mandibular. De este modo, se habria conformado una cadena (ldmina reflecta-
prearticular-articular-cuadrado-estribo) que habria facilitado la transmisién del sonido
(Kemp 2005; Luo 2011; Kielan-Jaworowska 2013). Sin embargo, estos elementos seguian
unidos a la mandibula incluso en los géneros mas avanzados (Luo et al. 2016); y dado que
la articulacién primitiva ain era funcional a mecanismos de alimentaciéon en la gran

mayoria de los casos, se considera que poseian un tipo de oido medio mandibular (OMM;
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Luo 2011). Aparentemente habria existido un surco meatal en el escamoso (Allin &

Hopson 1992).

PA MM
LR

Figura 2.10. Estructura craneomandibular de Sinoconodon, Mammaliaforme basal del
Jurasico temprano (extraido y modificado de Luo 2011). A: craneo y mandibula en vista
lateral. B: mandibula en vista medial. C: vista ventral del basicraneo izquierdo.
Referencias: A: articular; C: cuadrado; CA: céndilo articular del dentario; CM: cartilago de
Meckel; D: dentario; E: estribo; ES: escamoso; LR: lamina reflecta; MM: manubrio maleolar;

OMM: oido medio mandibular; PA: prearticular; SA: suprangular.

MAMMALIA (CROWN MAMMALS)

Es el clado que queda definido por todas aquellas especies que descienden del
ultimo ancestro comun de monotremas, marsupiales y placentarios (Martin 2018). Los
representantes vivientes de los tres grupos son un relicto reducido de los mas de 20
grupos extintos de los que se tiene registro (Kielan-Jaworowska et al. 2004; Benton 2005).
Las formas mesozoicas muestran una amplia gama de disparidades morfoldgicas y

especializaciones ecologicas, analogas a las de las formas actuales (Luo & Wible 2005; Ji et
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al. 2006; Martin 2006; Meng et al. 2006; Phillips et al. 2009). Dado este amplio abanico
morfolégico existente en el pasado, las relaciones filogenéticas entre todos estos grupos
siguen siendo ampliamente debatidas. Se describirdn aqui los principales grupos extintos

siguiendo el criterio de Luo (2011; Fig. 2.1).

AUTRALOSPHENIDA Y MONOTREMAFORMES

Los Australosphenida fueron un grupo de mamiferos de Gondwana, que
probablemente hayan dado origen a los monotremas (Luo et al. 2001b; Luo et al. 2002;
Rauhut et al. 2002). El dentario presentaba medialmente el surco meckeliano, el cual se
continuaba hacia caudal con un canal, subdividido en algunos casos, que habria alojado a
los elementos postdentarios (Rich et al. 1997; Kielan-Jaworowska et al. 1998; Martin &
Rauhut 2005; Rougier et al. 2007). Por lo tanto, preservaron caracteristicas primitivas (de
tipo mammaliaforme) en el complejo mandibula-oido medio, correspondiendo al
morfotipo OMM.

El monotremaforme Teinolophos trusleri, del Cretacico temprano, es considerado
por algunos autores como el monotrema mas antiguo conocido (Rich et al. 2005, 2016).
Presentaba una morfologia mandibular similar a la de los australosfénidos, con un surco
medial prominente en el dentario (Fig. 2.11); si bien inicialmente se interpret6é que el
mismo habria alojado a los huesos postdentarios (Rich et al. 2005), analisis posteriores de
los ejemplares hallados condujeron al rechazo de dicha hipétesis (Bever et al. 2005;
Rougier et al. 2005; Rowe et al. 2008; Rich et al. 2016). El surco meckeliano, en su parte
posterior, se dirigia hacia medial, lo que indica una separacion de los huesos auditivos con
respecto a la articulacion mandibular. Debido a la incompleta preservacion del material
fésil recuperado, no se sabe si el cartilago de Meckel se encontraba osificado, aunque es
probable que asi fuera y que contactara con el ectotimpanico y con el complejo articular-
prearticular (Rich et al. 2016). Por lo tanto, habrian respondido a una configuracién de

tipo oido medio parcial (OMP; Rich et al. 2005).
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PC

Surco meckeliano

Figura 2.11. Mandibula de Teinolophos trusleri. Extraido y modificado de Rich et
al. (2016). A: vista lateral y B: vista medial. Referencias: D: dentario; CA: céndilo

articular; Pan: proceso angular; PC: proceso coronoides.

THERIIMORPHA

Este clado, definido por Rowe (1988), incluye a todos los grupos que tienen un
ancestro comun: eutriconodontos, mutituberculados, espalacotéridos y terios actuales
(Luo 2011; Fig. 2.1).

En los Eutriconodonta, el dentario era mas robusto que en mamiferos
contemporaneos y, en contraposicion a ellos, carecia de proceso angular (Allin & Hopson
1992; Kielan-Jaworowska et al. 2004; Kielan-Jaworowska 2013). Algunos géneros
presentaban al estado adulto un cartilago de Meckel osificado y curvado, lo que sugeriria
que los huesos del oido medio ain se encontraban en contacto con la mandibula (Li et al.
2001; Meng et al. 2003, Luo 2011). Los elementos postdentarios estaban separados
medio-lateralmente de la region angular del dentario (Kielan-Jaworowska et al. 2004).
Esta morfologia, que constituye el oido medio parcial (OMP), fue descripta en detalle en
Yanoconodon allini (Luo et al. 2007) y en Liaconodon hui (Meng et al. 2011), dos fésiles del

Cretacico temprano de China (Fig. 2.12). La osificacion del cartilago de Meckel ha sido
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interpretada por estos autores como un mecanismo estabilizador de los huesos
postdentarios durante su traspaso hacia el oido medio, en el momento en que estaban
separados del dentario pero atin no poseian sostén desde ninguna estructura craneal. La
escision entre el elemento meckeliano osificado y los huesecillos auditivos ha sido
reportado recientemente por Mao et al. (2020) en Origolestes lii, un terio basal del
Cretacico temprano de China, lo que interpretaron como la etapa morfolégica inicial en la
evolucion hacia el oido medio definitivo (OMD; Fig. 2.12).

Los Multituberculata se caracterizaron por poseer un ectotimpanico mas
desarrollado, y huesecillos del oido que estaban completamente separados de la
mandibula y sujetos solo por el craneo. De este modo, constituyeron el primer grupo en
presentar un OMD completamente establecido (Luo 2011; Mao et al 2021). En el
recientemente descubierto Sinobaatar pani (Cretacico temprano de China) existia un
remanente del supraangular (Mao et al. 2021; Fig. 2.12), fenémeno previamente
reportado para otros mamiferos basales (Meng et al. 2011). Este elemento esta ausente en
mamiferos actuales adultos, lo que podria ser explicado por la reduccién que ha
experimentado la masa de los huesecillos transmisores a lo largo de la historia evolutiva,
pero no esta claro si dicho elemento aparece durante el desarrollo ontogenético (Mao et al.
2021).

Los Spalacotheroidea representan la condicién ancestral a partir de la cual
descienden los placentarios y marsupiales actuales (Hu et al. 1997; Li & Luo 2006; Luo
2011; Fig. 2.1). Sin embargo, algunas especies, como Maotherium asiaticus, retuvieron el
cartilago de Meckel osificado y desplazado medialmente (Luo et al. 2007), de manera que
los huesecillos del oido permanecian unidos a la mandibula. Este morfotipo, por lo tanto,
corresponde a un OMP, similar al que caracterizé a los eutriconodontos y a los

monotremaformes (Luo et al. 2007; Luo 2011).
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Figura 2.12. Relacién entre los elementos mandibulares y auditivos en Theriimorpha. Ay B:
mandibula de Yanoconodon allini (Eutriconodonta) en vistas medial y ventral,
respectivamente (reproducido y adaptado de Luo et al. 2007). C: reconstrucciéon 3D del
Cartilago de Meckel osificado y complejo auditivo de Liaoconodon hui (Eutriconodonta), en
vista medial (Mao et al. 2020). D: idem B para el terio basal Origolestes lii (Mao et al. 2020).
E y F: reconstruccion del complejo auditivo de Sinobaatar pani (Multituberculata) en vistas
medial y lateral, respectivamente (Mao et al 2021). La flecha roja indica el punto de
contacto/separaciéon entre el cartilago de Meckel y el proceso anterior del martillo.
Referencias: A: articular; C: cuadrado; CM: cartilago de Meckel; D: dentario; E: estribo; ECT:
ectotimpanico; LR: lamina reflecta; M: martillo, MM: manubrio maleolar; MT: membrana

timpanica; PrAnt: proceso anterior del martillo; SA: suprangular; Y: yunque.

MAMIFERDOS ACTUALES

El origen de los elementos de la mandibula y del oido medio (Tabla 2.1), puede ser

descifrado no solo a través del mapeo de las transformaciones ocurridas en el registro

f6sil, tal como se describid en las secciones anteriores, sino también a partir del estudio de

las transformaciones morfogenéticas que ocurren durante el desarrollo embrionario.

Los estudios embriolégicos comparados de la region cefdlica de monotremas,

marsupiales y euterios actuales, han provisto evidencia adicional a favor de la hipétesis de
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la evolucién del sistema del oido medio a partir de componentes esplacnocraneanos, y
dicho fenémeno puede ser interpretado en la actualidad como una serie de cambios que
ocurren en los arcos viscerales anteriores (Gaupp 1913; Allin & Hopson 1992; Takechi &
Kuratani 2010; Luo 2011). En tales estudios se ha demostrado que los cartilagos
embrionarios que componen el primer arco, denominados palatocuadrado (componente
dorsal) y cartilago de Meckel (ventral), son los precursores embrionarios de dos de los
huesecillos transmisores del oido medio. El palatocuadrado osifica en su extremo caudal
originando al yunque, mientras que el cartilago de Meckel se cubre de osificaciones
membranosas y su parte posterior también osifica, originando al martillo (Fig. 2.13). De
los huesos membranosos que cubren y tienden a reemplazar al cartilago, el mas
significativo es el dentario, que se agranda y forma la totalidad de la mandibula,
desarrollando ademads un proceso que crece hacia atras, adquiere morfologia condilar y
contacta con el escamoso para formar la articulacion temporomandibular. Otros dos
huesos membranosos se separan de la mandibula y pasan a integrar parte del oido medio:
uno de ellos, el gonial (o prearticular de grupos basales; Gaupp 1908, 1913; de Beer 1937;
Allin & Hopson 1992; Luo 2011), se convierte en el proceso anterior del martillo, y el otro
(angular) se transforma en la estructura anular que da soporte a la membrana timpdanica
(ectotimpanico; Gaupp 1913; Allin & Hopson 1992; Luo 2011).

Tradicionalmente, se ha considerado al proceso retroarticular de los cinodontes
como el precursor evolutivo del manubrio maleolar (van Arsdel & Hillemann 1951; Shute
1956; Kermack & Musset 1983; Kermack & Kermack 1984). Sin embargo, los mapeos del
destino de las células de la cresta neural demuestran que el proceso retroarticular origina
unicamente al proceso lateral del martillo (Kéntges & Lumsden 1996; O’Gorman 2005;
Gross & Hanken 2008). El manubrio es una neoformacion que aparecié por primera vez en
Mammaliaformes (Ji et al. 2006; Luo 2011; Luo et al. 2016). Debido a que esta estructura

es el soporte central de la membrana timpanica en los mamiferos actuales, su primera
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aparicion sugiere que ya habria existido para ese momento un timpano similar al actual

(Luo 2011).

Tabla 2.1. Homologias entre constituyentes del oido medio de mamiferos actuales y elementos

6seos de cinodontes, en base a evidencia foésil y a estudios embriolégicos. NM: neomorfo que

aparecié en Mammaliaformes.

Mamiferos actuales Cinodontes Naturaleza Fuente
Ectotimpanico Lamina reflecta del angular Alostésico 1,5,6,7,8,9,13,23
Martillo:
Cabeza Articular Autostdsico 5,6,7,8,19,20
Proceso anterior Prearticular o gonial Alostésico 23,4
Proceso lateral Proceso retroarticular Autostosico 10,12,14,16,19
Manubrio - (NM) Autostosico 11,15,17,19,22
Yunque:
Cuerpo y proceso corto Cuadrado Autostosico 17,19,23
Proceso largo ---- (NM) Autostosico 17,20
Estribo Collumella auris Autostosico 7,8,18,21

Fuentes: 1Reichert 1837; 2Gaupp 1908; 3Gaupp 1913; “de Beer 1937; SHopson 1969; ¢Hopson
1987; 7Allin 1975; 8Allin & Hopson 1992; °Reisz et al. 1992; 19Kdntges & Lumsden 1996; 11Mallo et
al. 2000; 12Hall 2005; 13Kemp 2005;1#0’Gorman 2005; 19]i et al. 2006; 16Gross & Hanken 2008; 17Luo
2011; 8Clack 2012; Anthwal et al. 2013; 2°Burford & Mason 2016; 21Clack et al. 2016; 22Luo et al.

2016; 23Maier & Ruf 2016.
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Figura 2.13. Estructuras morfoldgicas de un embrién de ratén de 14,5 dias (modificado de
Takechi & Kuratani 2010). A: vista lateral de la region anterior, con los elementos cartilaginosos
en azul intenso (tinciéon con azul alcidn). B y C: reconstrucciones tridimensionales de las
diferentes estructuras en desarrollo en vista lateral (B) y dorsal (C). Referencias: CAE: conducto
auditivo externo; CM: cartilago de Meckel; COM: cavidad de oido medio; E: estribo; ECT:

ectotimpanico; M: martillo, MM: manubrio maleolar; TE: trompa de Eustaquio; Y: yunque.

El oido muestra variabilidad morfoldgica entre los distintos grupos de mamiferos
actuales, no solo al estado adulto sino también durante el desarrollo ontogenético; sin
embargo, en todos los casos el cartilago de Meckel es finalmente reabsorbido, de modo tal
que los componentes del oido medio resultan separados por completo de la mandibula,
derivando en un morfotipo definitivo (OMD; Luo 2011). En los euterios la reabsorcién
ocurre generalmente antes del nacimiento, aunque en Tupaia (musarafias arboricolas) el
cartilago se retiene hasta el dia 14 post-nacimiento, y funciona también como soporte
esquelético para el mecanismo de la articulacion mandibular (Zeller 1987). En
monotremas y marsupiales, el fenémeno es mas tardio y el cartilago se mantiene durante
un corto tiempo en los neonatos (Crompton & Parker 1978; Filan 1991; Sanchez-Villagra
et al. 2002; Ramirez-Chaves et al. 2016; Urban et al 2017). Dado que la unién
temporomandibular esti escasamente desarrollada en estos grupos al nacer (Lillegraven
1975; Maier 1987; Luo 2011; Sanchez-Villagra et al. 2002), se ha postulado que el
mantenimiento del cartilago, flexible, proporcionaria el soporte mecanico necesario para
resistir las tensiones y el estrés que se generan sobre la articulacién (Herring 1993).
Segun algunos autores, los movimientos producidos durante la alimentacidon, por ejemplo
los de succién en marsupiales, provocarian la disrupcién del cartilago, con su posterior
reabsorcion (Maier 1987; Sanchez-Villagra et al. 2002).
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Hasta no hace mucho tiempo, se pensaba que la separacién mandibula-oido medio
era favorecida por dos procesos morfogenéticos. Uno de ellos es la alometria ontogenética
negativa que muestra el crecimiento de los componentes del oido medio con respecto al
tamafio de la mandibula y del craneo (Zeller 1987; Rowe 1996; Luo 2011): en los primeros
estadios del desarrollo, el primordio del oido medio es grande en relacién a la mandibula,
pero dado que sufre una osificaciéon temprana, finalizaria su crecimiento mucho antes que
otras estructuras craneanas. El otro evento crucial propuesto es un desplazamiento
mediolateral y/o una separacién anteroposterior de los elementos del oido medio con
respecto a la mandibula, asociado al agrandamiento de la caja craneana (Luo 2011).
Ramirez-Chaves et al. (2016), sin embargo, contradicen ambas hipdtesis. Por un lado,
demuestran que el martillo y ectotimpanico de marsupiales y monotremas, antes de su
desprendimiento, crecen con alometria positiva respecto al craneo y al dentario, y que el
crecimiento alométrico negativo ocurre después del desprendimiento. Tampoco
encontraron evidencia de un desplazamiento mediolateral y/o separaciéon de los huesos
del oido respecto a la mandibula, asociado al agrandamiento de la caja craneana.

El oido medio mandibular (OMM) y el definitivo (OMD) representan los extremos de
un continuo morfolégico, con un morfotipo parcial (OMP) como condicién intermedia. A
partir de la recapitulaciéon de la historia evolutiva del clado Synapsida, y tal como se
observa en la Fig. 2.14, se desprende que los grupos premamalianos se caracterizaron por
un OMM, reservandose el patron OMP para la mayoria de los clados basales de mamiferos
del Mesozoico (Monotremaformes, Eutriconodonta, Spalacotheroidea). Los tres grupos
actuales presentan al estado adulto una separacion completa de los elementos del oido
medio con respecto a la mandibula, es decir, responden a la condicion OMD (Luo 2011).
Sin embargo, si se observa la aparicién de cada uno de estos morfotipos con una mirada
retrospectiva a lo largo de todo el linaje, es evidente que el OMD se adquiri6 de manera
independiente en monotremas y en terios (Fig. 2.14). En base a ello, se plantean dos

escenarios evolutivos posibles (Luo 2011): una hipoétesis sugiere que el OMD estuvo
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ausente en el ancestro comin del grupo Crown Mammalia, y que se desarrolld
independientemente en multituberculados, terios y monotremas; la otra hipétesis plantea
que la separacion total del oido ya se encontraba en el ancestro comun de estos grupos,
revirtiéndose en australosfénidos, monotremaformes, eutriconodontos y espalacotéridos.
Cualquiera sea la hipdtesis valida, es muy claro que el OMD se adquirié mas de una vez en

la historia evolutiva del grupo, junto con al menos una reversién en dicha condicion.

t “Pelycosaurs”

¢ “Therapsids”
Thrinaxodon
Probainognathus
Tritylodonts
Tritheledonts (Pachygenelus)
Brasilodon

Sinoconodon

Morganucodon
Synapsida Hadrocodium
Cynodonta ’Tn*(}!muthwm OMD
Mammaliamorpha Theriiformes g
Theriimorpha @ slacotheroids —> OMP
Mammaliaformes [ Multituberculates | OMD
‘ —> OMP
Mammalia
et TNT
Australosphenida & —> OMP

2
Monotremaformes
' OMD

Figura 2.14. Cladograma de Luo (2011), con los morfotipos de oido medio

(mandibular: OMM; parcial: OMP; definitivo: OMD) que caracterizaron al
linaje Synapsida. En el caso de Pseudotribos, el material craneano hallado
estaba fragmentado; si bien posefa un surco postdentario, no se sabe si los

huesecillos estaban conectados a la mandibula (Kielan-Jaworowska 2013).
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CAPITULD 3:

MORFOLOGIA Y
MORFOMETRIA
COMPBARADAS DEL OIDO
MEDIO DE ARMADILLOS
DEL SUDOESTE
BOMNAERENSE



INTRODPUCCION

Aunque todos los mamiferos comparten una misma estructura basica de oido medio,
las caracteristicas morfoldgicas de sus componentes pueden diferir sustancialmente, no
solo entre los distintos 6rdenes sino también entre especies pertenecientes a un mismo
orden. Estas variaciones pueden ser el resultado de la adaptacién a modos de vida
particulares, como ocurre por ejemplo en los cetaceos, cuyo oido esta bien adaptado a la
audiciéon bajo al agua (Nummela et al. 1999; Lavender et al. 2011), o en algunas especies
de topos dorados africanos, cuyos oidos funcionan como sismoégrafos dentro de los tineles
subterraneos en los que habitan (Mason 2003; Lavender et al. 2011).

A pesar de la variabilidad mencionada, Fleischer (1978) establecié que el oido
medio definitivo (OMD) de los terios puede categorizarse en cuatro tipos basicos segtn la
morfologia del complejo incudomalear y su relaciéon con los elementos circundantes. El
primero de ellos, denominado ancestral (Fig. 3.1 A), se caracteriza por un yunque
relativamente pequefio en relacién al martillo. Este tultimo posee una cabeza pequefia y un
proceso anterior largo (= gonial, processus gracilis, processus folii, processus longus;
Henson 1974); este proceso, que como se describié en el capitulo anterior deriva
parcialmente del prearticular intramembranoso (Gaupp 1913; de Beer 1937),
generalmente esta fusionado al ectotimpanico, resultando en una rigidez importante de la
cadena osicular. El manubrio es aproximadamente paralelo a un "eje anatomico” que se
extiende entre el proceso anterior y el proceso corto del yunque. Entre el proceso anterior
y el manubrio se desarrolla una lamina 6sea amplia y delicada, la lamina transversa.
Ademas, el ectotimpanico estd conectado con el resto del craneo solo por ligamentos, sin el
desarrollo de una bula cerrada. Segiin Fleischer, este tipo de oido medio caracterizé a los
ancestros mamalianos, pero se conserva aun en muchas especies actuales. Teniendo en
cuenta la transformacion evolutiva que ocurrié en el clado Synapsida, con establecimiento

de un OMD a partir de un oido medio mandibular (OMM), resulta razonable comprender
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que la fusion entre el proceso anterior y el ectotimpanico representa la reminiscencia de la
unién de sus homologos (prearticular y lamina reflecta del angular, respectivamente) en la
mandibula de las formas ancestrales. Otra morfologia, denominada microtipo (Fig. 3.1 B),
se encuentra generalmente en mamiferos pequefios, como murciélagos, musarafias y
algunos roedores, y estd asociado a la audicién de altas frecuencias. Se asemeja al tipo
anterior, pero difiere de él principalmente por el desarrollo de una masa 6sea prominente
cerca de la base del manubrio, la apéfisis orbicular. Por otra parte, dado que el
ectotimpdnico se suelda a los elementos craneanos circundantes, la rigidez del sistema es
mayor que en el oido medio ancestral. En el otro extremo del espectro de rigidez se
encuentra el oido libremente mévil (Fig. 3.1 C), en el que la conexion de la cadena
osicular con el crdneo es débil, y estd presente mayormente en mamiferos de tamano
mediano a grande, como primates, elefantes y algunos carnivoros. Se caracteriza por
poseer un martillo con cabeza grande, sin lamina transversa ni apofisis orbicular; el
manubrio tiende a disponerse perpendicularmente al eje anatémico, y el proceso anterior
se acorta, transformandose en una estructura truncada que se conecta con el
ectotimpanico por medio del ligamento anterior. El yunque, ademas, aumenta de tamano
con respecto al martillo. Estas adaptaciones, en su conjunto, le quitan rigidez a la cadena
osicular, permitiendo una mejor transmision de bajas frecuencias. Entre ambos extremos
estructurales, se puede considerar que hay una amplia gama de morfologias intermedias,
de tipo transicional (Fig. 3.1 D), en las que el martillo se encuentra unido al anillo
timpdanico pero con menor rigidez que en el ancestral y en el microtipo. Este tipo de oido
medio parece ser adecuado para la transmision de sonidos de frecuencia algo mas baja
que las que transmiten los oidos de mayor rigidez, y generalmente se encuentra en

mamiferos de tamarfio medio.
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Figura 3.1. Tipos de oido medio de mamiferos terios segun clasificacion de Fleischer (1978). A:
ancestral (comadreja, Didelphis marsupialis); B: microtipo (ratén, Mus musculus); C:
libremente mavil (ardilla, Sciurus vulgaris); D: transicional (hamster, Phodopus roborovskii).
ApO: apffisis orbicular; AT: anillo timpanico (ectotimpdanico); LT: lamina transversa; M:
martillo; MA: manubrio; PA: proceso anterior; Y: yunque. Las barras de escala representan 1

mm. Extraido y adaptado de Mason (2013).

Existen diversos estudios en los que se han intentado relacionar los morfotipos
descriptos con el modo de vida de las distintas especies mamalianas. En particular, la
audicion de mamiferos de habitos fosoriales ha atraido un interés considerable debido al
inusual entorno acustico subterraneo, dado que en dicho ambiente se atentian los sonidos
de alta frecuencia, propagandose mejor los de baja frecuencia (Heth et al. 1986). Se ha
sugerido que la transmision de estas frecuencias bajas se ve favorecida por ciertas
caracteristicas del oido medio (Burda et al. 1989, 1992), y algunas de ellas han sido
identificadas en especies que habitan ecotopos hipogeos (Burda et al. 1989, 1992; Mason

2001, 2013; Begall & Burda 2006). Estas caracteristicas, que componen el denominado
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paradigma fosorial (Mason 2004), incluyen la presencia de un complejo incudomalear de
tipo libremente mévil, musculos del oido medio reducidos o ausentes, arteria estapedial
(cuando esta presente) contenida dentro de un conducto éseo, ausencia de pars flaccida en
la membrana timpdanica y estribo con platina estapedial relativamente grande (Burda et al.
1992; Mason 2001, 2003, 2004, 2013, 2015; Begall & Burda 2006; Begall et al. 2007,
Mason et al. 2010, 2016). La presencia de la arteria estapedial estd relacionada con el
tamafio de la especie, mientras que su inclusiéon dentro de un conducto éseo seria una
adaptacion tipica de mamiferos con sensibilidad a las bajas frecuencias (Fleischer 1978).
Para comprender la relacion entre la presencia/ausencia de la arteria y el tamafio de la
especie, debe tenerse en cuenta que la seccion transversal de un vaso sanguineo aumenta
en forma proporcional al volumen de los tejidos a irrigar, mientras que el estribo aumenta
solo ligeramente con el peso del animal. Dado que la arteria estapedial debe pasar entre
los crura del estribo, la existencia de dicho vaso es imposible en mamiferos de gran
tamafio debido a que el orificio intercrural no es lo suficientemente grande como para
permitir su paso, y la irrigacién sanguinea debe ser asumida por otros vasos. Por otro lado,
la audicion se ve afectada por la pulsacion de la arteria, especialmente en oidos sensibles a
frecuencias mas bajas. Para reducir este ruido indeseable, la arteria estapedial esta
rodeada por un canal 6seo en muchas especies subterraneas, pero dado que el mismo no
debe contactar con el estribo, solo puede desarrollarse en aquellas que alcanzan pequeno
tamarfio.

El aire contenido en el oido medio actiia como un cojin compresible que permite los
movimientos de la membrana timpanica y huesecillos asociados, inducidos por el sonido.
El tamafio de la cavidad es importante porque determina la magnitud de amortiguacion
que ejerce ese cojin y, por lo tanto, la capacidad de respuesta de la membrana timpanica a
diferentes frecuencias (Henson 1974). Esto se debe a que la impedancia del espacio
ocupado por aire estd inversamente relacionada con el volumen del mismo; por lo tanto,

una cavidad grande presenta menor resistencia o, lo que es lo mismo, mayor compliancia
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acustica, es decir, mayor elasticidad o docilidad del sistema, que se traduce en una mayor
facilidad de transmisién del sonido a través del mismo. De este modo, una cavidad grande
es mas adecuada para la transmisién de ondas largas, de baja frecuencia, mientras que una
cavidad pequefia es mas adecuada para la transmision de ondas cortas, de alta frecuencia
(Henson 1974; Ravicz et al. 1992; Rosowski 1994; Huang et al. 1997; Mason 2016b).

La expansion de la cavidad del oido medio puede ocurrir por hipertrofia de las
cavidades que la componen, por una neumatizacion de los huesos que la delimitan, o por
combinaciéon de ambas caracteristicas (Henson 1974). Estos fendémenos son comunes en
especies tipicas de ambientes desérticos, tales como roedores gerbilinos (Muridae), jerbos
(Dipodidae) y ratas canguro (Heteromyidae), y en general se asocian a la posesion de
morfologias osiculares de tipo libremente movil, que también favorecen la audicién hacia
las bajas frecuencias (Legouix et al. 1954; Webster 1961, 1962, 1966; Mason 2016b). Por
otra parte, algunos autores han reportado que las cavidades de los roedores subterraneos,
tradicionalmente asociados con audicién de bajas frecuencias, tienen un tamafio
relativamente mayor que las de sus congéneres de habitos epigeos (Schleich & Vassallo
2003; Lange 2006). Sin embargo, Mason (2001) demostrdé que, si se consideran a los
mamiferos subterrdneos en su conjunto, sus cavidades no son, en promedio,
significativamente mas grandes que las de las especies no fosoriales.

Para evaluar si las estructuras del oido medio en especies subterraneas presentan
verdaderas adaptaciones hacia la audiciéon de bajas frecuencias, deben compararse con
especies cercanas de habitos no fosoriales. Por ejemplo, Mason (2006) demostré que entre
los topos (Eulipotyphla: Talpidae), las caracteristicas de oido medio “subterraneo” se
encuentran en las especies exclusivamente adaptadas a ese modo de vida; y son
claramente derivadas en comparacion con las presentes en otros integrantes del orden
como, por ejemplo, musarafias (Soricidae) y musarafias-topo (Talpidae). El oido medio de
las ratas-topo (Rodentia: Muroidea, Spalacidae), adaptadas a la vida subterranea,

pareceria ser derivado en comparacién con el de otros roedores muroideos, de habitos
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epigeos (Mason et al. 2010). Sin embargo, en otros roedores subterraneos como las ratas
topo desnudas (Bathyergidae), los tuco-tucos (Ctenomyidae) y el cururo (Octodontidae), el
oido medio parece conservar caracteristicas anatémicas basales, similares a las del oido
generalizado de Hystricomorpha, grupo al que pertenencen (Mason 2004, 2016a; Begall &
Burda 2006; Argyle & Mason 2008); en estos casos, por lo tanto, no se trataria de
especializaciones para la audicion de bajas frecuencias promovidas por la adaptacion al
modo de vida subterraneo.

Si bien las adaptaciones del oido medio a una existencia fosorial fueron estudiadas
en profundidad en los grupos mencionados (roedores, talpidos) y en topos dorados
(Afrosoricida: Chrysochloridae), es llamativo que los Cingulata, cuyos representantes son
en su mayoria cavadores y pueden pasar parte de sus vidas bajo tierra, no hayan sido
abordados. Los Uinicos datos conocidos provienen de estudios puramente morfolégicos y
enfocados Unicamente en partes acotadas del sistema (Hyrtl 1845; Roig 1972; Fleischer
1973; Segall 1976; Patterson et al. 1989, 1992; Wible & Gaudin 2004; Wible 2010;
Sidorkewicj & Casanave 2012). De acuerdo a lo descripto en la introduccién general
(Capitulo 1), las especies bajo estudio en la presente Tesis se caracterizan por poseer
distinto grado de fosorialidad. De los cinco taxa, C. truncatus seria el Unico cavador
especializado (Vizcaino et al. 1999; Milne et al. 2009) y considerado estrictamente
subterraneo (Borghi et al. 2011; Delsuc et al. 2012; Torres et al. 2015). Sin embargo,
carece de las adaptaciones anatémicas extremas al ambiente subterraneo como las que se
encuentran, por ejemplo, en algunos topos dorados y talpidos. Un término mas apropiado
para definir su modo de vida podria ser “fosorial” sensu Lange et al. (2004), es decir, que
tiene habitos intermedios entre las formas epigeas generalizadas y las estrictamente
subterraneas. Esto se debe a que, a pesar de alimentarse principalmente bajo tierra,
también hace incursiones en superficie (Meritt 1985), y se ha reportado que
ocasionalmente abandona su madriguera (Minoprio 1945; Rood 1970), especialmente con

la caida de lluvias infrecuentes que humedecen el suelo (Nowak 2018).
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El objetivo del presente capitulo fue estudiar la morfologia y morfometria de los
componentes del oido medio en las cinco especies de armadillos, intentando establecer si
existen diferencias que puedan tener una correlacién con los diferentes modos de vida y
ambientes que ocupan. La técnica utilizada para el andlisis, basada en la realizacion de
microtomografias computadas con posterior reconstruccidn tridimensional, posibilité la
observacion de la estructura interna de la cavidad timpdnica y huesecillos transmisores,

con una resolucién espacial menor a 1 um.
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MATERIALES Y METODPOS

MATERIAL UTILIZADO

Se utilizaron 13 craneos de ejemplares adultos: Chlamyphorus truncatus (n=3),
Chaetophractus villosus (n=4), Chaetophractus vellerosus (n=1), Zaedyus pichiy (n=3) y
Dasypus hybridus (n=2). En el material limpio se midié la longitud total del craneo (LTC:
extremo anterior del premaxilar a punto sobresaliente de la cresta nucal), mediante
calibre digital (0,01 mm). Los ejemplares utilizados y sus medidas correspondientes se
detallan en la Tabla 3.1.

REALIZACION DE MICROTOMOGRAFIAS COMPUTADAS Y RECONSTRUCCIONES

3D

Se realizaron microtomografias computadas (micro-CT scans) del craneo entero en,
al menos, un ejemplar de cada especie. A fin de obtener mayor detalle de las estructuras
del oido medio, se microtomografié también la parte posterior del craneo; en algunos
casos se procedié ademas a la diseccién de la region temporal, para el aislamiento y
escaneo de la bula auditiva (Tabla 3.1). Previas a ser tomografiadas, las muestras se
colocaron en un material radiotranslicido para evitar movimientos durante el escaneo.

Las microtomografias se realizaron en un microtomaégrafo (Micro-CT scanner) Nikon
XT H 225, perteneciente al Cambridge Biotomography Centre (University of Cambridge, UK)
y operado por el Dr. Matthew ]. Mason (Department of Physiology, Development and
Neuroscience, Fig. 3.2). Los ajustes utilizados durante el escaneo fueron 125-130 kV y 120-
130 pA (Tabla 3.2). Las imagenes fueron reconstruidas a partir de 1080 proyecciones, con
un tiempo de exposicién de 1000 ms y dos marcos promediados por proyeccién para cada
una. Para el procesamiento de las imagenes se utiliz6 el software CT AGENT XT 3.1.9 y CT
PRO 3D XT 3.1.9 (Nikon Metrology 2004-2013), con un tamafio de véxel ctiibico de 13,8-

50,9 um de lado (Tabla 3.2). Para facilitar dicho procesamiento, los archivos TIFF de 16
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bits fueron exportados y convertidos a JPG de 8 bits utilizando Adobe Photoshop CS 8.0
(Adobe Systems Inc. 2003).

Las reconstrucciones 3D de los craneos enteros se realizaron con el software
MicroView 2.5.0 (Parallax Innovations Inc., 2009), mientras que para la cavidad del oido
medio y sus estructuras internas se utilizaron los programas Stradwin 5.4 y StradView 6.0
(Graham Treece, Andrew Gee & Richard Prager 2018:

https://mi.eng.cam.ac.uk/Main/StradView). La reconstruccion de los huesecillos se

realiz0 mediante la herramienta automated thresholding, complementada con
correcciones manuales; en las estructuras cuyo contorno no estaba bien definido, la
seleccién de todos los limites se efectu6 de manera manual. Las estructuras de mayor
tamafio, como las cavidades del oido medio, se segmentaron en un subconjunto de todos
los tomogramas disponibles. En el caso de estructuras mas pequefias, como los huesecillos,

se utilizé una proporcién mayor de los tomogramas disponibles.

Figura 3.2. Micro-CT scanner Nikon XT H 225, Cambridge Biotomography Centre (University of

Cambridge, UK). Izquierda: vista exterior del microtomégrafo. Derecha: interior del equipo.

OBTENCION DE PARAMETROS MORFOLOGICOS
Los parametros obtenidos a partir de las reconstrucciones 3D fueron: volumen de
las cavidades del oido medio, volumen de los huesecillos, area de la membrana timpanica y

area de la platina estapedial. De los 13 craneos escaneados, se seleccionaron para este fin
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aquellos cuyas microtomografias permitian observar las estructuras de interés con mayor
nitidez (n=11; Tabla 3.2). En el caso de los especimenes en que ambos oidos fueron
escaneados, se utilizé el lado derecho para las mediciones, a menos que éste estuviera
dafiado.

Los volimenes de las cavidades se calcularon a partir de sus limites internos. Dado
que la demarcacién entre las distintas regiones del oido medio, descriptas en el Capitulo 1,
no es clara, la divisién que se realizé entre ellas fue arbitraria, por lo que los volimenes
obtenidos deben considerarse solo como aproximaciones. A los efectos practicos, el
hipotimpano se considerd en conjunto con el mesotimpano, adoptandose el nombre de
“cavidad timpanica”. De modo analogo, en el receso epitimpanico se incluy6 el volumen
correspondiente al antro mastoideo, practicamente inexistente en las especies estudiadas,
excepto en C. vellerosus (descripto mdas adelante). En el caso de la cavidad timpanica, se
consider6 como limite lateral externo la membrana timpanica, cuya posicion fue inferida a
partir del anillo timpanico y del manubrio maleolar. Para obtener los volimenes netos de
las cavidades, a los valores obtenidos a partir de las reconstrucciones se restaron los
volumenes correspondientes a los huesecillos y musculos asociados.

El 4rea de la membrana timpanica (AT) de cada especie se obtuvo a partir de las
reconstrucciones de los anillos timpanicos, realizadas en MicroView 2.5.0. En cada
reconstruccién, el anillo se roté cuidadosamente hasta quedar ubicado en un plano
exactamente frontal. Una vez logrado, se hicieron capturas de pantalla y cada imagen 2D
obtenida fue exportada al software Image] 1.52e (National Institute of Health, USA).
Usando la herramienta de medida del programa y un factor de escalado apropiado, se
estimé el area de la membrana timpanica como una superficie plana. El mismo
procedimiento se utiliz6 para calcular el area de la platina estapedial (APE), a partir de la
vista medial de las reconstrucciones.

Para posibilitar la comparacién entre especies, los parametros obtenidos se

relativizaron con respecto al tamafio craneano (LTC). Cabe aclarar que no se uso a tal fin la
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masa corporal, practica utilizada en algunos estudios de este tipo, no solo por la carencia
de datos individuales, sino porque ademas la misma estd sujeta a variaciones
intraespecificas que dependen de factores como sexo, edad, estados de salud y nutricion,
etc.

Considerando la alometria esperada para las estructuras del oido medio mamaliano
(Nummela 1995; Mason 2001), se realizaron regresiones lineales por el método de
Minimos Cuadrados entre cada pardmetro y LTC, previa transformaciéon logaritmica
(logio) de los datos. Las desviaciones del coeficiente b (pendiente) del valor teérico de
isometria (b = 3 o 2 para volumenes y areas, respectivamente, versus LTC) se examinaron
mediante pruebas t usando Excel (p<0,05). Dado que estos andlisis se basaron en un
tamafo muestral pequefio y con claros desbalances entre especies, las relaciones
obtenidas solo se consideraron con caracter orientativo, utilizdndoselos para identificar

tendencias a la posesion de estructuras claramente atipicas en tamaio.
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Tabla 3.1. Lista de ejemplares utilizados indicando sexo, longitud total del craneo (LTC) y detalle de los
escaneos realizados (BA: bula aislada; CC: craneo completo; CP: parte posterior del craneo; HTA: hueso temporal
aislado). Dado que el material provino de ejemplares hallados muertos a campo, se indica a modo orientativo la
masa corporal de adultos de ambos sexos con tamafios craneales comparables, y provenientes de la misma area

geografica (promedio + desvio estdndar; n: tamafio muestral).

Familia Especie Codigo del Masa Sexo LTC Material
ejemplar corporal (g) (mm)
(Subfamilia) escanado
Chlamyphoridae Chlamyphorus UNSCTMA1 99 +5 Macho 39,34 CP
truncatus
(Chlamyphorinae) UNSCTSI1 (n=4) Desconocido 36,12 Cp
UNSCTSI2 Deconocido 36,61 CC
Chlamyphoridae Chaetophractus UNSCVIMAS87 3285 + 726 Macho 94,49 BA,HTA
villosus
(Euphractinae) UNSCVIMA91 (n=21) Macho 92,25 HTA
UNSCVIHAS83 Hembra 94,57 CP, CC
UNSCVIHA89 Hembra 93,70 BA HTA
Chaetophractus UNSCVIHAS80 1040 + 135 Hembra 69,02 HTA,CP,
vellerosus ccC
(n=11)
Zaedyus UNSZPMAS52 986 + 186 Macho 64,42 cc
pichiy UNSZPHAS55 (n=13) Hembra 65,48 HTA, CC
UNSZPSI4 Desconocido 66,03 CP
Dasypodidae Dasypus hybridus UNSDHHA?2 1775 + 456 Hembra 72,77 cc
(Dasypodinae) UNSDHHA4 (n=8) Hembra 76,13 Cp
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Tabla 3.2. Detalle de los ajustes utilizados durante el escaneo de los especimenes. Los individuos
empleados para la obtencién de pardmetros morfoldgicos se indican con un asterisco. BA: bula aislada;

CC: craneo completo; CP: parte posterior del craneo; HTA: hueso temporal aislado.

Especies Numero de Material kV pA Tamafio de véxel
espécimen (pm)
escaneado
Chlamyphorus truncatus UNSCTMA1* CP 125 120 15,5
UNSCTSI1* CP 125 130 14,1
UNSCTSI2 CC 125 130 20,4
Chaetophractus villosus UNSCVIMA87* BA 130 120 15,8
HTA 125 130 25,8
UNSCVIMA91* HTA 130 120 20,5
UNSCVIHA83* CP 125 130 32,7
CC 125 130 50,9
UNSCVIHA89* BA 130 120 18,8
Chaetophractus vellerosus ~ UNSCVEHA80* CcpP 125 130 23,9
HTA 130 120 15,4
CC 125 130 38,2
Zaedyus pichiy UNSZPMAS52* CC 125 130 351
UNSZPHAS55* HTA 130 120 13,8
CC 125 130 35,5
UNSZPSI4* CP 125 120 23,3
Dasypus hybridus UNSDHHA?2 cc 125 130 38,6
UNSDHHA4* CP 125 130 18,5
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RESULTADOS

Patterson et al. (1989) realizaron un andlisis de los elementos o6seos y/o
cartilaginosos que conforman la bula de las distintas especies de cingulados. Por lo tanto,
las descripciones que siguen a continuacidn se enfocan principalmente en la descripciéon
morfolégica de la misma, tanto de su aspecto externo como de su estructura interna. Se
describen ademdas las caracteristicas morfoldgicas de los huesecillos, destinando al
Capitulo 5 el andlisis de los parametros que son significativos desde un punto de vista

funcional.

MORFOLOGIA DEL 0iDO MEDIO
FAMILIA: CHLAMYPHORIDAE
SUBFAMILIA CHLAMYPHORINAE: Chlamyphorus truncatus
Chlamyphorus truncatus presenta una bula auditiva completamente osificada, bien
desarrollada, marcadamente inflada y demarcada del basicraneo (Fig. 3.3). Se encuentra
formada principalmente por los huesos ectotimpdanico y entontimpanico, pero en los
ejemplares adultos estudiados no fue posible distinguir los limites entre ambos elementos.
En vista ventral tiene forma algo ovalada, con su eje mayor orientado aproximadamente a
45° en relacion al plano sagital del craneo. La bula cierra ventralmente al receso meato
(tercio lateral de la misma) y a la cavidad del oido medio (dos tercios mediales). Cabe
aclarar que el receso meato, presente en algunos mamiferos, estd formado por una
extension lateral del ectotimpanico, cuyo borde provee un sitio de anclaje para el conducto
auditivo externo, de naturaleza cartilaginosa en la mayoria de las especies (Henson 1974);
por lo tanto, aunque no forma parte de la cavidad del oido medio por ubicarse
lateralmente a la membrana timpanica, conforma parte de la bula. En el caso de
Chlamyphorus, se afina abruptamente para formar una abertura externa, sin interposicion
de un tubo 6seo entre ésta y el conducto auditivo externo. La cavidad del oido medio se

encuentra subdividida en dos cavidades ampliamente comunicadas: una gran cavidad
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timpdanica ventral, y un pequefio receso epitimpdanico (Figs. 3.4 A, 3.5 A; Tabla 3.3). Este
ultimo representa el 13% del volumen total de la cavidad del oido medio, y en su interior
se encuentra la cabeza del martillo articulando con el cuerpo del yunque. Su forma es
irregular, se orienta oblicuamente desde dorso-lateral a ventro-medial, y la pared lateral
que lo delimita es de naturaleza 6sea. Ventralmente al receso epitimpanico se encuentra el
promontorio coclear, elongado en direccién rostro-caudal y protruyendo hacia la cavidad
timpanica. Las ventanas oval y redonda ocupan una posiciéon caudo-dorsal y caudal,
respectivamente, con respecto al promontorio, quedando ambas separadas por un puente

6seo delgado. Ninguna de las paredes de la bula estd neumatizada (Fig. 3.4 A).

La membrana timpdanica estad sostenida por un anillo completo y osificado (Fig. 3.6
D). Este anillo presenta forma casi circular, excepto por una muesca de forma redondeada
en la region epitimpdnica, justo en posicién dorsal al proceso lateral del martillo. Esta
muesca, que representa en promedio el 8% del area total contenida por el anillo,
posiblemente sostenga a la pars flaccida, correspondiendo el resto de la membrana al
timpano funcional (pars tensa) (Tabla 3.4).

Los huesecillos del oido medio estan formados completamente por hueso compacto.
El martillo y yunque no estan fusionados y la articulaciéon es facilmente distinguible,
observandose en la vista medial de las reconstrucciones como una linea ligeramente
sinuosa (Fig. 3.7 A). La cabeza del martillo es relativamente pequefia en relacion al cuerpo
del yunque, de forma esencialmente hemisférica, con leve compresion medio-lateral y
marcada excavacidén rostral. La cara articular, orientada hacia el extremo caudal del
craneo, presenta forma oval; esta formada por dos facetas, una de orientaciéon dorso-
medial y la otra ventro-lateral, escasamente demarcadas entre si y que delinean una
concavidad poco profunda. El proceso anterior es largo y delgado, se curva hacia ventral y
se ensancha ligeramente a lo largo de su recorrido; se fusiona con el ectotimpanico solo en
su extremo, quedando unido mayormente por tejido blando al resto de los huesos
craneanos circundantes. Entre la cara rostral de la cabeza del martillo y la base del
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proceso anterior se observa una perforacidon conspicua; debido al desarrollo que alcanza el
proceso anterior, es probable que esta perforacion permita el pasaje de la chorda tympani,
caracteristica presente en muchos mamiferos basales, y que recuerda al articular
perforado de amniotas basales (Henson 1974; Fig. 3.7 A). Sin embargo, esta condicién no
pudo ser confirmada debido a la desaparicién del nervio durante el proceso de limpieza de
los craneos. La cabeza maleolar se continda en un cuello corto que en su primera mitad
retiene la compresion medio-lateral, pero luego se tuerce de modo que la mitad terminal
es aplanada rostro-caudalmente. En uno de los especimenes estudiados (UNSCTMA1),
entre el cuello y el proceso anterior, se observo lo que podria ser una lamina transversa
reducida. El manubrio es moderadamente largo y forma un angulo rostral de
aproximadamente 60° con el eje anatdmico incudomalear. El proceso lateral es
redondeado y pequefio (Fig. 3.7 A), continuandose hacia ventral en un borde estrecho de
forma algo irregular que se inserta en la membrana timpanica. La parte proximal del
manubrio presenta una marcada compresién rostro-caudal. A pesar de que no se identifico
proceso muscular ni trazas del muasculo tensor del timpano, se observo un filamento de
tejido blando atravesando la cavidad del oido medio e insertdndose en la posicion en
donde se insertaria dicho musculo.

El cuerpo del yunque se ensancha en direccién dorso-ventral, definiendo una forma
triangular con compresién medio-lateral, similar a la observada en la cabeza del martillo
(Fig. 3.7 A). El proceso corto es robusto y conico, mientras que el proceso largo es ancho y
se tuerce suavemente hacia medial terminando, aproximadamente, a nivel del tercio
proximal del manubrio. Este ultimo proceso se afina distalmente y adquiere forma
espatulada, formando directamente la superficie que articula con la cabeza del estribo. La
articulacion incudoestapedial es, por lo tanto, un simple contacto entre el extremo
aplanado del proceso largo del yunque y la cabeza del estribo, sin intervencién de una

apdfisis lenticular (Fig. 3.8 A).
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El estribo tiene una forma bicrurada tipica (Fig. 3.7 A). La cabeza, de forma oval, se
afina para formar un cuello largo y achatado dorso-ventralmente. En el ejemplar
UNSCTSI], el cuello del estribo izquierdo presentaba una perforacién (Figs. 3.7 A, 3.8 A),
mientras que en el oido izquierdo de UNSCTMA1 estaba fisurado, demostrando la
delicadeza de esta estructura. Existe un proceso muscular bien desarrollado en la cara
caudal de la transicién cabeza-cuello, y fue posible identificar el mdsculo estapedial en
todas las tomografias, pero en ningin caso se visualiz6é un elemento de Paaw3 asociado a
él. Los crura divergen desde el cuello hacia la platina estapedial, definiendo un foramen
intercrural de tamafio considerable, pero no hay evidencia de la existencia de una arteria
estapedial. Ambos crura estan formados por hueso muy delgado y son chatos, sin surco
interno. El crus anterior es mas ancho que el posterior. La insercién de ambos crura deja
alrededor de un cuarto de platina estapedial libre de cada lado. Esta dltima encaja en la
ventana oval de manera precisa; estd formada por hueso muy delgado, apenas engrosado
en el borde (Fig. 3.8 A), y su cara vestibular se asemeja a una suela de zapato, ensanchada

caudalmente.

SUBFMILIA EUPHRACTINAE: Chaetophractus villosus, C. vellerosus y Zaedyus

pichiy

En las especies de Euphractinae estudiadas, la bula esta osificada y completamente
desarrollada, al igual que en Chlamyphorus, pero el limite respecto al basicraneo es menos
claro y mas irregular (Fig. 3.3), especialmente en C. villosus. Los tres taxa se caracterizan
por una expansion lateral de la bula para formar un conducto auditivo externo largo y
osificado, que se extiende dorso-lateramente a partir del receso meato (Fig. 3.4 B, C, E). El
anillo timpanico es aproximadamente circular en estas especies (Fig. 3.6 A, B, C). El tinico
ejemplar de C. vellerosus examinado carecia de muesca epitimpanica (Fig. 3.6 A). En el

caso de Z. pichiy, existe una sutura en el punto de convergencia dorsal de los dos brazos

3 Como se describe en la discusidn, el elemento de Paaw es una estructura esquelética que aparece
en el espesor del musculo estapedial de algunos mamiferos.
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del ectotimpanico, sin indicios de la existencia de una muesca (Fig. 3.6 C). Chaetophractus
villosus, por otra parte, presenta una muesca pero menos prominente que la de
Chlamyphorus (Fig. 3.6 B), la cual representa alrededor del 1,4% del total del area
encerrada por el anillo timpanico.

El hueso entotimpanico, que contribuye a la formacién de la pared medial de la bula,
posee cavidades internas (Fig. 3.4 B, C, E). Estas oquedades, algo mas grandes en Z. pichiy,
no representan una neumatizacion de la cavidad de oido medio, sino posiblemente
espacios medulares.

En C. villosus y Z. pichiy la estructura de la cavidad del oido medio es simple y, al
igual que en Chlamyphorus, se divide en receso epitimpanico dorsal y cavidad timpanica
ventral (Figs. 3.4y 3.5, By E). El receso epitimpanico presenta un tamafio relativo similar
al observado en C. truncatus, representando en promedio un 18% (C. villosus) 'y 20% (Z.
pichiy) del volumen total de la cavidad del oido medio. Por otro lado, en C. vellerosus
existen diferencias marcadas en la estructura y tamafio de las cavidades (Figs. 3.4 C,Dy
3.5 C). Aunque el tamafio craneano y la masa corporal de esta especie son comparables a
los de Z. pichiy (Tabla 3.1), la cavidad del oido medio en su conjunto es, en valor absoluto,
cuatro veces mas grande (Tabla 3.3). El receso epitimpanico propiamente dicho (es decir,
sin considerar al antro mastoideo) se expande marcadamente hacia dorsal, representando
un 41% del volumen total de la cavidad del oido medio; sin embargo, aunque posee septos
que se proyectan desde las paredes epitimpanicas hacia el interior, constituye una tnica
camara indivisa. Los septos tienen distinto tamafo; algunos de ellos son mas grandes y se
ramifican en forma de “Y”, quedando intercalados con otros tabiques de menor desarrollo,
similares a crestas bajas y no ramificados (Fig. 3.4 C, D). En esta especie, el antro
mastoideo alcanza cierto desarrollo, formando un compartimento separado que se
interpreta como una cavidad mastoidea accesoria, y que representa el 9% del volumen

total de la cavidad del oido medio (Tabla 3.3 y Fig. 3.5 C). A pesar del gran desarrollo de
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estas estructuras, no hay contacto entre las cavidades de los oidos derecho e izquierdo en
el plano sagital del craneo.

Los huesecillos del oido medio de los tres eufractinos estudiados estan constituidos
por hueso compacto y presentan las mismas caracteristicas generales que los del
pichiciego, aunque es posible observar ciertas diferencias de forma (Fig. 3.7 B, C, D). La
articulaciéon incudomalear es menos aplanada, con mayor demarcaciéon de las facetas
articulares entre si. En comparacion con Chlamyphorus, la cabeza del martillo de ambas
especies de Chaetophractus es mas robusta y prominente en direccién rostral
(especialmente en C. vellerosus), mientras que en Z. pichiy tiene forma intermedia. En los
tres taxa se encuentra una lamina transversa pequefla, de menor desarrollo en C
vellerosus (Fig. 3.7 C). El proceso lateral es mas prominente que en Chlamyphorus. El
manubrio de C. villosus tiene una inclinaciéon similar a la observada en el pichiciego,
formando un angulo rostral de 57° con el eje anatomico; en las otras dos especies adquiere
una posiciéon mas perpendicular, con angulos de 73° en C. vellerosus y 70° en Z. pichiy.
Aunque en ningun caso se distinguié un proceso muscular, se observé un engrosamiento
muy leve en la cara medial de la base de cada manubrio; en al menos un ejemplar de cada
especie se pudo reconocer la presencia del musculo tensor del timpano. En C. vellerosus y
Z. pichiy hay solo un area limitada de sinostosis entre la parte distal del proceso anterior y
el ectotimpanico, de modo analogo a lo que sucede en Chlamyphorus. Por otro lado, en C.
villosus no hay fusion alguna y toda la conexidn parece ocurrir por medio de tejido fibroso,
lo que puede explicar la facilidad con la que el martillo se desprende y se encuentra suelto
dentro de la cavidad timpanica, en los craneos limpios de esta especie (obs. pers.). En
ningln caso se pudo distinguir en el proceso anterior una perforacién equivalente a la
observada en C. truncatus, para un posible pasaje de la chorda tympani, aunque en el
ejemplar UNSCVIMAB87 se observé una escotadura marcada en la base de dicho proceso

(Fig. 3.7 B).
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El yunque es similar en los tres eufractinos, aunque en ambas especies de
Chaetophractus el proceso largo presenta mayor curvatura hacia medial (Fig. 3.8 B, C, D).
En ningun caso hay apdfisis lenticular, por lo que la articulacidon incudoestapedial ocurre a
través de un contacto simple entre las caras articulares del proceso largo del yunque y de

la cabeza del estribo.

Si bien el estribo presenta en los tres casos la forma bicrurada basica, existen
diferencias en la robustez de los crura, lo que da como resultado foramenes intercrurales
de diferentes tamafios (mas grande en C. villosus, mas pequefio en Z. pichiy, intermedio en
C. vellerosus; Fig. 3.7 B, C, D). Estas diferencias explicarian, al menos en parte, la razén por
la que los estribos de dos ejemplares de C. villosus aparecieron rotos, imposibilitando la
obtencién de su volumen (Tabla 3.4). Tanto el crus anterior como el posterior presentan
un ahuecamiento en cara interna, y se insertan cerca del borde de la platina. Esta dltima es
oval, posee un reborde grueso o labrum, y encaja de manera precisa en la ventana oval, en
los tres taxa (Fig. 3.8 B, C, D). En al menos un ejemplar de cada especie se identificé la
presencia de un musculo estapedial. En C. vellerosus (Fig. 3.5 D) y en algunos especimenes
de C. villosus (unilateralmente en UNSCVIHAS83 y bilateralmente en UNSCVIMA91) se
identifico un pequefio elemento de Paaw osificado, pero éste no se encontré nunca en
contacto directo con el estribo. En Z. pichiy no hubo trazas del elemento de Paaw. La

presencia de la arteria estapedial no pudo confirmarse en ninguna de las tres especies.

FAMILIA: DASYPODIDAE
SUBFAMILIA DASYPODINAE: Dasypus hybridus
Dasypus hybridus presenta una conformacion del oido medio bastante diferente a la
del resto de las especies estudiadas. Por un lado, el hueso ectotimpanico forma un anillo
incompleto unido al resto del craneo solo por tejido blando, lo cual significa que no hay
una bula 6sea completa ni desarrollo de un conducto auditivo externo a partir de dicho

hueso (Figs. 3.3, 3.5 F, 3.6 E). A pesar de que no se hall6 cartilago en la pared ventral de la
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cavidad timpanica, en ambos especimenes examinados (y para los oidos de ambos lados),
se encontraron varios fragmentos 6seos aislados entre el ectotimpanico y el promontorio
coclear, los cuales podrian corresponder a elementos del entotimpanico (Figs. 3.3, 3.4 F).
Debido a que los brazos del ectotimpanico no convergen estrechamente (Fig. 3.6 E), y a
que no hay una pared 6sea lateral al receso epitimpanico, fue imposible determinar la
existencia, y en ese caso los limites, de una pars flaccida. Sin embargo, es probable la
formacién de una pars flaccida de tamafio considerable en posicién lateral a los cuerpos
del martillo y yunque, y que sellaria al menos en parte el receso. El area aproximadamente
circular que queda delimitada por el ectotimpanico posiblemente corresponda solo a la
pars tensa; dicha area tiene un valor sorprendentemente similar a la del timpano de C
truncatus (Tabla 3.4), cuyo tamafio craneano es aproximadamente la mitad del de D.
hybridus (Tabla 3.1; Fig. 3.3).

Aunque el oido medio de Dasypus esta delimitado parcialmente por tejido blando, el
mismo se mantuvo intacto y en estado seco luego del proceso de limpieza al que fueron
sometidos los craneos, permitiendo su visualizacion en las tomografias para la obtenciéon
de los volumenes de las cavidades. Los valores absolutos obtenidos son comparables a los
del pichiciego (Tabla 3.3) y, al igual que en él, C. villosus y Z. pichiy, tampoco existe una
cavidad mastoidea accesoria (Fig. 3.5 F). Las contribuciones de la cavidad timpanica y del
receso epitimpanico al volumen total de la cavidad fueron 82% y 18% respectivamente,
valores muy diferentes a los observados en C. vellerosus pero similares a los de las otras
especies (Tabla 3.3).

Los huesecillos transmisores estan constituidos por hueso compacto. El martillo y
yunque son sustancialmente diferentes a los de los otros taxa (Fig. 3.7 E). La cabeza del
martillo es pequefia y su superficie articular presenta una muesca profunda, con sus dos
facetas encontrandose en un dngulo agudo. Existe un proceso anterior largo y robusto que
se expande hacia distal y se articula ampliamente con el hueso ectotimpanico adyacente,

pero sin mediar fusion. A pesar del gran tamafo de este proceso, no se observé ninguna
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perforacion que pudiera servir para el pasaje de la chorda tympani. Desde la base del
proceso anterior y ventral a la cabeza emerge una lamina transversa muy conspicua, la
cual se engrosa ventralmente hacia la base del manubrio, pero sin desarrollo de una
prominencia clara que pueda considerarse como apoéfisis orbicular. El manubrio esta
orientado en direccion casi paralela al eje anatémico y no presenta proceso lateral. A pesar
de no distinguirse un proceso muscular, en las tomografias se observé un musculo tensor
del timpano largo y robusto, inserto en la parte mas gruesa del martillo, cerca de la base
del manubrio.

El yunque es relativamente pequefio respecto al martillo (Tabla 3.4, Fig. 3.7 E). En
relacién al tamafio total del hueso, el proceso corto es mas largo y delgado que en el resto
de los armadillos estudiados, lo que resulta en una morfologia de tipo digitiforme; su
extremo distal, ademas, finaliza mas cerca del craneo, sugiriendo que el ligamento que lo
sujeta al periotico es corto y robusto. El proceso largo es aproximadamente perpendicular
al eje anatémico pero su curvatura hacia medial es menor que en las restantes especies, y
al igual que en ellas tampoco existe apo6fisis lenticular (Fig. 3.8 E).

El estribo esta rotado en relacion al proceso largo del yunque, de horizontal (como
en los restantes taxa) a vertical (Fig. 3.8 E), lo que implica un cambio concomitante en la
orientacion de la ventana oval. La cabeza es de forma ovalada y se contintia en un cuello
que, en comparacion con el de las otras especies, es angosto y relativamente corto (Fig.
3.7 E). Ambos crura son largos, columnares y delgados durante todo su trayecto, y se
insertan cerca del borde de la platina estapedial, delimitando asi un foramen intercrural
grande y triangular. La platina es oval y relativamente gruesa, y encastra de manera
precisa en la ventana oval; la morfologia del borde es mas similar a la del pichiciego que a
la de los eufractinos, dado que no hay un labrum conspicuo. El muisculo estapedial esta
bien desarrollado y es visible un gran elemento de Paaw osificado, de tamafio comparable
al de la platina y casi en contacto con el estribo (Fig. 3.5 F). No pudo comprobarse la

presencia de una arteria estapedial.
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MORFOMETRIA COMPARADA

De las cinco especies de armadillos estudiados, D. hybridus es el segundo en longitud
craneana después de C. villosus (Tabla 3.1); sin embargo, sus estructuras del oido medio
son en general las de menor tamafio, alcanzando en algunos casos valores absolutos

similares, o incluso inferiores, a las de C. truncatus (Tablas 3.3 y 3.4).

Las regresiones lineales entre los parametros del oido medio y la longitud total del
craneo resultaron significativas, excepto las correspondientes al volumen del estribo y al
area de la platina estapedial, aunque en ambos casos los valores de p apenas superaron el
nivel de significacién establecido para los andlisis (Tabla 3.5). Por otro lado, aunque las
pendientes de las rectas de regresion (b) fueron positivas, las correspondientes a los dos
pardmetros mencionados fueron significativamente inferiores a los valores que se
esperarian si las relaciones fueran isométricas (Tabla 3.5), lo que indica que en las
especies mas grandes dichas estructuras son relativamente mas pequefias que en las
especies de menor tamafio.

Mientras que los puntos de las regresiones correspondientes a los especimenes de C.
truncatus, Z. pichiy y C. villosus se ubicaron sobre o cerca de la linea de regresién para
todos los parametros, C. vellerosus y D. hybridus quedaron sistematicamente muy alejados
de ella (por encima y por debajo, respectivamente), confirmando la atipicidad de tamano

de las estructuras del oido medio en ambas especies (Fig. 3.9).
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Tabla 3.3. Volimenes de la cavidad del oido medio (COM) y de las subcavidades que la componen, obtenidos
por reconstrucciéon a partir de microtomogafias computadas. Los valores que se presentan como cavidad
timpanica (CT), corresponden al volumen conjunto de las regiones de mesotimpano e hipotimpano. El valor del
receso epitimpanico (RE) engloba al receso propiamente dicho y al diminuto antro mastoideo, excepto en C.
vellerosus, donde el antro se considera en forma independiente por conformar una cavidad mastoidea accesoria
(CM). LTC: longitud total del craneo; n: numero de ejemplares. Para Chlamyphorus truncatus, Chaetophractus
villosus y Zaedyus pichiy, se presentan los valores promedio (+ desvio estandar).

Especies LTC Volumen COM Volumen CT Volumen RE Volumen
CM
(mm) (mm3) (mm3) (mm3)
(mm?3)
Chlamyphorus truncatus 37,73 +2,28 38,64 + 3,46 33,44 + 3,27 5,20 +£0,20
(n=2)

Chaetophractus villosus 93,75+1,08 497,87+71,61 407,22+69,60 90,65+ 15,58
(n=4)
Chaetophractus vellerosus 69,02 821,02 409,56 337,22 74,24
(n=1)
Zaedyus pichiy 65,31+0,82 193,78+6,97 155,11 +9,67 38,67 +11,27
(n=3)
Dasypus hybridus 76,13 35,07 28,68 6,39

(n=1)
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Tabla 3.4. Pardmetros obtenidos a partir de las reconstrucciones del oido medio en las cinco especies de armadillos. Para los ejemplares de

Chaetophractus villosus UNSCVIMA91 y UNSCVIHA89 no pudo obtenerse el volumen estapedial debido a que el estribo estaba roto.

Especies Volumen martillo Volumen yunque Volumen estribo Area membrana Area platina
(mm3) timpanica (mm?) estapedial(mm?)
(mm3) (mm3)
Chlamyphorus truncatus 0,42 £ 0,03 0,29 £ 0,01 0,05 +0,01 11,32 £ 0,40 0,52 +0,01
(n=2)
Chaetophractus villosus 5,78+ 0,30 4,45+ 0,37 0,18+ 0,02 56,39 + 4,22 1,15 £ 0,05
(n=4, excepto donde se (n=2)
especifica)
Chaetophractus 4,43 3,47 0,20 44,33 1,37
vellerosus
(n=1)
Zaedyus pichiy 2,65 +0,23 1,80 + 0,18 0,18+ 0,07 29,92 £ 0,82 0,85 +0,13
(n=3)
Dasypus hybridus 1,12 0,41 0,05 10,17 0,34
(n=1)
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Tabla 3.5. Resultados de las regresiones lineales entre los parametros del oido medio (y) y la

longitud total del craneo (x) en armadillos. Los andlisis fueron realizados utilizando los datos

transformados logaritmicamente (logig), tanto para las variables dependientes como para la

independiente. El valor de significacion del coeficiente b se indica como p (Regresion), y el

coeficiente de determinacién como RZ% ES (b) representa el error estindar de b. El valor de

probabilidad obtenido al evaluar la posible desviacién de b del valor tedrico del crecimiento

isométrico (3 o 2 para volimenes o areas, respectivamente) se indica como p (Alometria). Ver el

texto para mas detalles.

Parametros (y) n Intercepto Pendiente p R2 ES p
(a) (b) (Regresion) (b)
(Alometria)
Volumen de la 11 -2,47 2,60 0,009 0,55 0,779 0,618
cavidad del oido
medio (mms3)
Volumen de martillo+ 11 -4,47 2,77 < 0,001 0,79 0,475 0,635
yunque (mms3)
Volumen del estribo 9 -3,43 1,37 0,057 0,43 0,603 0,030
(mm?3)
Area de membrana 11 -1,53 1,64 0,004 0,63 0,421 0,409
timpanica mm?)
Area de platina 11 -1,48 0,76 0,060 0,34 0,355 0,007

estapedial (mm?)
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Chaetophractus
villosus

Chaetophractus % Zaedyus
vellerosus '

Figura 3.3. Reconstrucciones 3D del craneo de armadillos en vista ventral (Chaetophractus
vellerosus: UNSCVEHA80; C. villosus: UNSCVIHA83; Zaedyus pichiy: UNSZPHASS5;
Chlamyphorus truncatus: UNSCTSI2; Dasypus hybridus: UNSDHHAZ2). La bula derecha se
resalta en rojo, incluyendo la extension lateral del receso meato que se verifica en los
Euphractinae. En Dasypus, que no posee bula completa, se resalta el ectotimpanico y los
elementos 6seos asociados. Para C. truncatus y D. hybridus se representan las regiones
auditivas derechas con mayor aumento. El craneo de C. villosus escaneado presentaba dafio

en laregién nasal, y el de C. truncatus mantenia la mandibula articulada al craneo.
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Figura 3.4. Microtomografias del craneo en corte transverso (se indica solo la mitad
derecha): A: Chlamyphorus truncatus (espécimen UNSCTMA1); B: Chaetophractus villosus
(UNSCVIHAS83); C y D: C. vellerosus (UNSCVEHAB80; D: corte caudal al conducto auditivo
externo); E: Zaedyus pichiy (UNSZPMAS52); F: Dasypus hybridus (UNSDHHA4). C: c6clea; CAE:
conducto auditivo externo; Ca.M: cabeza del martillo; CT: cavidad timpanica; Cu.Y: cuerpo
del yunque; E: estribo; ECT: hueso ectotimpanico; ENT: hueso entotimpanico; MM: manubrio
del martillo; MT: membrana timpanica; P: promonotorio coclear; RE: receso epitimpanico;

RM: receso meato; VR: ventana redonda. Las barras de escala representan 5mm.
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Figura 3.5. Reconstrucciones de las estructuras del oido medio derecho en vista
lateral, realizadas con StradView 6.0 (sin escalar). A: Chlamyphorus truncatus
(UNSCTMA1); B: Chaetophractus villosus (UNSCVIMA87); C: C. vellerosus
(UNSCVEHARB0); D: detalle de los huecesillos del oido medio y tejidos asociados en C.
vellerosus (vista medial); E: Zaedyus pichiy (UNSZPHAS5); F: Dasypus hybridus
(UNSDHHA4). Las paredes de las cavidades se presentan semi-translicidas para
permitir la visualizacién de las estructuras internas. El hueso ectotimpanico solo se
muestra en D. hybridus. La flecha blanca del margen inferior izquierdo indica el
extremo rostral, excepto para la figura D (sentido inverso). CM: cavidad mastoidea;
CT: cavidad timpanica; E: estribo; ECT: hueso ectotimpanico; EP: elemento de Paaw;
M: martillo; ME: musculo estapedial; MTT: musculo tensor del timpano PA: proceso

anterior; PLE: platina estapedial; RE: receso epitimpanico; Y: yunque.
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Figura 3.6. Reconstrucciones 3D del anillo timpanico, membrana timpanica (en marrén

claro) y complejo incudomalear, en vista medial. A: Chaetophractus vellerosus
(UNSCVEHAS80); B: C. villosus (UNSCVIMAS87); C: Zaedyus pichiy (UNSZPHAS55); D:
Chlamyphorus truncatus (UNSCTSI1); E: Dasypus hybridus (UNSDHHAA4). La flecha blanca
del margen inferior izquierdo indica el extremo rostral. La barra de escalado representa 5

mm.
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Figura 3.7. Reconstrucciones de los huesecillos del oido medio izquierdo, realizadas
con Stradwin5.4 y StradView 6.0 (complejo martillo-yunque en vista medial, estribo en
vista dorsal). A: Chlamyphorus truncatus (UNSCTSI1); B: Chaetophractus villosus
(UNSCVIMAS87); C: C. vellerosus (UNSCVEHAB8O); D: Zaedyus pichiy (UNSZPHAS5); E:
Dasypus hybridus (UNSDHHA4). Las barras de escala representan 2 mm. Ca. M: cabeza
del martillo; Cr. Ant: crus anterior del estribo; Cr. Post: crus posterior del estribo; Cue.
E: cuello del estribo; Cue. M: cuello del martillo; Cu. Y: cuerpo del yunque; LT: lamina
transversa; MM: manubrio del martillo; PA: proceso anterior; PC: proceso corto del
yunque; PL: proceso largo del yunque; PLat: proceso lateral; Pl. E: platina estapedial;
PME: proceso muscular del estribo. La flecha en A indica la perforacién para el posible

pasaje de la chorda tympani.
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Figura 3.8. Reconstrucciones de la articulacién incudoestapedial izquierda, realizadas con
Stradwin 5.4 y StradView 6.0 (vista rostromedial; sin escalado). A: Chlamyphorus truncatus
(espécimen UNSCTSI1); B: Chaetophractus villosus (UNSCVIMA87); C: C. vellerosus
(UNSCVEHARBO0); D: Zaedyus pichiy (UNSZPMASS: en este ejemplar el estribo se encuentra
desarticulado del yunque); E: Dasypus hybridus (UNSDHHA4). Para el yunque solo se

muestra el extremo distal del proceso largo.
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Figura 3.9. Relaciones entre los pardmetros del oido medio (y) y la longitud total del craneo (x)

en armadillos, en base a datos transformados logaritmicamente (logio). La linea punteada

representa la recta de regresion calculada. Los individuos pertenecientes a una misma especie

estan agrupados con circulos. Ver Tabla 3.5 para mas informacién.
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DISCUSION

Los resultados obtenidos demuestran que todos los armadillos estudiados poseen al
estado adulto un patréon de oido medio definitivo (OMD) bien consolidado, sin
caracteristicas que representen reminiscencias del oido medio parcial (OMP) que
caracteriza a estadios embrionarios. Las caracteristicas observadas concuerdan a grandes
rasgos con los aspectos morfologicos parciales que han sido descriptos en trabajos previos
(Fleischer 1973; Segall 1976; Doran 1978; Novacek & Wyss 1986; Patterson et al. 1989,
1992; Sidorkewicj & Casanave 2012), con algunas discordancias.

Segall (1976), basdndose en un Unico ejemplar antiguo de museo, describi6é en C.
truncatus la existencia de un tubo largo y osificado, compuesto por dos segmentos
sucesivos unidos por tejido fibroso, y que formaria parte del canal auditivo externo. De
acuerdo a dicha descripcion, este tubo pareceria ser el resultado de la osificacion del
meato auditivo externo. En el presente trabajo no se encontré un tubo osificado a
continuacion del receso meato, en ninguno de los craneos de Chlamyphorus estudiados.
Por otro lado, las ilustraciones del trabajo de Segall muestran un martillo al que le falta por
completo el proceso anterior, y al cual describié como corto. Los resultados obtenidos en
este estudio a partir de las microtomografias revelaron la presencia de un proceso
anterior largo, coincidiendo con la descripciéon de Fleischer (1973). Esta discrepancia
puede deberse a que, en los armadillos, cuando el martillo se desprende del ectotimpanico,
el proceso anterior usualmente se rompe (reportado también por Sidorkewicj & Casanave
2012). Este proceso, que en Chlamyphorus es muy estrecho en su extremo proximal,
posiblemente estuviera roto en la muestra de Segall. Este fendémeno también explicaria la
escasa longitud de los procesos anteriores ilustrados por Patterson et al. (1992) para otros
armadillos. Segall mencioné la existencia de una ldmina pequefia en el martillo del
pichiciego, estructura encontrada en este estudio solo en un espécimen de Chlamyphorus,

y que podria representar una lamina transversa marcadamente reducida; sin embargo, la
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presencia o ausencia de una lamina transversa en esta especie es, en gran medida, una
cuestion de interpretacién de la naturaleza de las estructuras presentes en la unioén de la
cabeza, cuello y proceso anterior del martillo.

Para el yunque de Chlamyphorus, Segall describié un crus posterior (denominado
proceso corto en la presente Tesis) de tipo digitiforme, pero en los ejemplares examinados
en este estudio dicho proceso presentd la forma cénica generalizada del yunque
mamaliano. Catalogd ademas al estribo como “de tipo saurdpsido, es decir algo columelar”,
quizas en referencia a la morfologia del cuello estapedial, largo y aplanado. Fleischer
(1973) sugirié que en los mamiferos podria surgir una morfologia columelar secundaria
cuando los crura se insertan en el centro de la platina estapedial en lugar de hacerlo en la
periferia. Sin embargo, es importante distinguir la morfologia de los estribos de
armadillos, que presentan un foramen intercrural relativamente amplio, de los morfotipos
imperforados o microperforados que se encuentran en los perezosos y en el oso
hormiguero pigmeo Cyclopes (Doran 1878; Novacek & Wyss, 1986; Patterson et al. 1992),
a los cuales es mas apropiado denominarlos como “columelares”. Esta morfologia
estapedial, rara en euterios actuales, ha sido descripta en algunos mamiferos basales
(monotremas, marsupiales, pangolines; Novacek & Wyss 1986) o en especies con
adaptaciones a modos de vida extremos, como la rata topo desnuda africana,
Heterocephalus glaber, de habito estrictamente subterraneo (Mason et al. 2016).

Con respecto a los musculos del oido medio, el tensor del timpano alcanza buen
desarrollo en los tres eufractinos estudiados, y mas aun en D. hybridus. En C. truncatus, en
cambio, si bien se visualizaron trazas de tejido conectivo que podrian representar
vestigios del tensor, éste parece estar reducido o ausente y no hay registros previos de la
existencia de dicho musculo en la especie. Aunque esto representa una caracteristica
inusual para la generalidad de los mamiferos, en las especies subterraneas es comun la
reduccion o ausencia de uno de los musculos del oido medio, pero el que sufre reduccion

es generalmente el musculo estapedial (Burda et al. 1992; Mason, 2001, 2004, 2013,
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2015). En el presente estudio, la existencia del musculo estapedial pudo comprobarse en
todas las especies, identificAndose ademas un elemento de Paaw entre el vientre muscular
y el tendén en Dasypus y en ambas especies de Chaetophractus. Esta estructura,
mencionada por primera vez por Paaw (1615) en bueyes adultos, se ha confundido con
frecuencia con la apdfisis lenticular del yunque (Graboyes et al. 2011). Su significancia y
existencia han sido largamente discutidas, describiéndoselo en algunas especies de
murciélagos, zarigiieyas, musarafas arboricolas, primates, carnivoros, roedores y
xenartros, incluso con elevada variabilidad intraespecifica (McClain 1939; Henson 1961;
Hinchcliffe & Pye 1969; Pye 1972; Wible 2009). Entre los armadillos, fue mencionado
previamente en D. novemcinctus (Reinbach 1952; Wible 2010). Algunos autores han
propuesto que podria representar un elemento esquelético heredado de los amniotas
basales, la extracolumela (de Beer 1937; Westoll 1945). Dado que, cuando existe, se
desarrolla justo por debajo de la mucosa de la cavidad timpanica, se ha postulado también
que podria funcionar como un elemento sesamoideo, reduciendo la friccion que genera el
tendoén contra la mucosa (McClain 1939; Henson 1961). Sin embargo, esta hipoétesis es
cuestionable, dado que el elemento de Paaw condrifica mas tarde que otras estructuras del
oido medio durante la ontogenia (Shute 1956), y no se desarrolla en todos los grupos
mamalianos. La variabilidad intraespecifica documentada en la literatura (Hinchcliffe &
Pye 1969) y verificada también en el presente estudio sugiere que el elemento de Paaw no
tiene una funcidn vital.

Sidorkewicj & Casanave (2012) reportaron la existencia de una pequeiia pars
flaccida en los Euphractinae, estructura cuya presencia no pudo ser confirmada en
ninguno de los craneos examinados, debido a la pérdida de parte de la membrana
timpanica durante el proceso de limpieza de los mismos. De acuerdo a las
reconstrucciones realizadas, es probable que Dasypus presente la pars flaccida de mayor
tamafio relativo, sellando el receso epitimpanico lateralmente a los cuerpos del martillo y

yunque. En C. truncatus y C. villosus, 1a presencia de la muesca epitimpanica dsea permitié
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estimar su drea con mayor precision, resultando ser mas grande en el primero de ellos.
Por otra parte, la falta de muesca en C. vellerosus y en Z. pichiy, sugiere la ausencia de una
pars flaccida en ambas especies. Se cree que la presencia de pars flaccida seria una
caracteristica ancestral entre los marsupiales y placentarios (Fleischer 1978),
posiblemente derivada del timpano supramandibular de los terapsidos, tal como se
describié en el Capitulo 2. A pesar de que esta presente en algunas especies que se sabe o
sospecha que pueden tener una excelente audicion hacia las bajas frecuencias (Lay 1972;
Mason 2013), la pars flaccida es muy pequefia o estd ausente en la mayoria de los
mamiferos subterraneos (Burda et al. 1992; Mason 2006). El armadillo fosorial
Chlamyphorus parece ser inusual en este aspecto.

Las diferencias morfoldgicas observadas en el sistema del oido medio de los
representantes de las dos familias estudiadas (Dasypodidae y Chlamyphoridae), podrian
tener implicancias evolutivas. El oido medio de Dasypus, mas alld del tamafio relativo
atipicamente pequefio para la mayoria de las estructuras que lo componen, muestra una
serie de caracteristicas que probablemente sean ancestrales para los terios en su conjunto
(Fleischer 1978), y que recuerdan a la morfologia de oido medio que caracterizé a los
mamiferos del Mesozoico. Entre ellas se encuentra la presencia de un hueso ectotimpanico
en forma de anillo abierto, débilmente conectado al craneo solo por tejido conectivo.
Novacek (1977) describié para adultos del género la existencia de una "cubierta
cartilaginosa en la abertura ventral de la caAmara timpanica", lo cual es raro entre los
mamiferos placentarios actuales y se considera que representaria una condicién
especializada. Otros autores encontraron, en esa ubicacién, pequefios elementos
cartilaginosos en individuos prenatales (van Kampen 1915; van der Klaauw 1922;
Reinbach 1952). En los crdneos examinados en el presente estudio no se encontrd
cartilago, pero si algunos elementos entotimpanicos osificados, condiciéon similar a la

reportada por Patterson et al. (1989) y Wible (2010) para D. novemcinctus.
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Las otras caracteristicas de tipo ancestral que componen el sistema del oido medio
en D. hybridus incluyen un volumen de cavidad relativamente pequeiio, el pequefio tamafio
de la pars tensa y, como fuera mencionado previamente, la posible existencia de una pars
flaccida relativamente grande. En cuanto a los huesecillos, destaca principalmente la
morfologia del martillo, el cual presenta una cabeza pequefia, un manubrio que es casi
paralelo al eje anatémico, una ldmina transversa grande y una amplia articulacién del
proceso anterior con el ectotimpdnico aunque, a diferencia de la morfologia ancestral
descripta por Fleischer (1978), esta uniéon no implica fusién. La morfologia osicular
ancestral descripta por Fleischer caracteriza a especies como la zarigiieya Didelphis, y se
cree que es primitiva para los mamiferos terios. Patterson et al. (1992) encontraron una
morfologia maleolar similar para los tolipeutinos Priodontes, Cabassous y Tolypeutes. Se
concuerda con esos autores en que es probable que la descripta haya sido la condicion
osicular plesiomérfica de los cingulados.

El resto de los armadillos estudiados presentan bulas completas, marcadamente
extendidas en un meato auditivo externo osificado en los Euphractinae, y huesecillos de
morfologia intermedia entre transicional y libremente mévil. La morfologia osicular de C.
vellerosus se encuentra mas proxima al ultimo tipo, debido a que presenta un martillo con
cabeza mas prominente, una ldmina transversa mas reducida y el angulo que forma el
manubrio con el eje anatémico es mas abierto, en comparaciéon con las demas especies.
Estas caracteristicas se interpretan como derivadas para los armadillos. Fleischer (1978)
describi6 el martillo de tipo libremente moévil como aquel que presenta proceso anterior
abreviado, y que se encuentra conectado al craneo solo a través de ligamentos. Esto
contribuiria a una mayor compliancia (docilidad) acustica, promoviendo la transmision de
sonidos de baja frecuencia. Sin embargo, en muchos mamiferos cuyos martillos son
encuadrados en el morfotipo libremente mévil, el proceso anterior tiende a estar formado
por hueso muy delgado, y retiene en su extremo una conexion dsea pero flexible con el

craneo (Mason 2006, 2016b; Mason et al. 2018). Los armadillos estudiados representan un
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caso curioso a este respecto: todos retienen procesos anteriores muy largos, cuyas
mitades distales se articulan con el hueso ectotimpanico sin mediar sinostosis, excepto en
el extremo distal del proceso de C. truncatus, C. vellerosus y Z. pichiy. Resta por probar
experimentalmente si la parte estrecha y proximal del proceso anterior conserva la
flexibilidad suficiente como para que el oido medio de este grupo pueda ser encuadradado
funcionalmente dentro del morfotipo libremente mévil.

Billet et al. (2015) realizaron un estudio morfoldgico detallado del oido interno de
17 especies de xenartros actuales, demostrando entre otras cosas que C. truncatus, C.
vellerosus, Z. pichiy y Euphractus sexcinctus se caracterizan por tener una fenestra vestibuli
(ventana oval) de gran tamafio. Teniendo en cuenta que la ventana oval de Tolypeutes es
pequefia, los autores sugirieron que el aumento de tamafio de esta estructura podria
considerarse como una sinapormofia que sirviera para respaldar una ubicacién alternativa
de los clamiforinos cerca de los eufractinos, contraria a la concepcion actual que los
emparenta con los tolipeutinos (Delsuc et al. 2012; Gibb et al. 2016; Fig. 1.1). Sin embargo,
en el mismo estudio observaron que C. truncatus y T. matacus tienen un canal semicircular
lateral relativamente largo, lo que interpretaron como una condicién compartida que
respalda las relaciones entre Chlamyphorinae y Tolypeutinae, sugeridas por datos
moleculares de trabajos anteriores (Moller-Krull et al. 2007; Delsuc et al. 2012). La
ventana oval acomoda la platina estapedial con un encastre bastante ajustado en todos los
armadillos estudiados, en contraste con la situacién observada, por ejemplo, en algunos
roedores subterrdneos (Mason et al. 2010, 2016). Si se considera a Dasypus, que posee un
oido medio de tipo ancestral y una platina relativamente pequefia, podria hipotetizarse
que la ventana oval relativamente grande de Chlamyphorus 'y de los eufractinos quizas esté
asociada con el alejamiento de estas especies de la morfologia ancestral. La evolucion
hacia un tamafio aumentado de ventana oval, y concomitantemente de platina, podria
haber ocurrido de manera convergente en Chlamyphorinae y Euphractinae; aunque los

huesecillos de ambos grupos son similares, los de Chlamyphorus parecen estar construidos
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de manera mas fragil: la cabeza del martillo es pequefia y excavada, el manubrio es
delgado y carece de un proceso lateral prominente, el estribo tiene un cuello muy delgado
y la platina estapedial carece de un labrum desarrollado.

Las articulaciones osiculares de las distintas especies bajo estudio también
presentaron algunas diferencias, lo que podria tener implicancias funcionales. Segall
(1976) informé que en C. truncatus la articulaciéon incudomalear tiene forma intermedia
entre la que caracteriza a las especies mas estrictamente subterraneas y las no fosoriales.
Los resultados obtenidos en este trabajo demuestran que la articulaciéon de Chlamyphorus
es mas aplanada que en el resto de los armadillos estudiados. La existencia de
articulaciones incudomaleares aplanadas ha sido constatada en muchos mamiferos
fosoriales (Segall 1973; Burda et al. 1992). Nakajima et al. (2005) postularon que es
probable que las articulaciones de tal tipo sean mas flojas que las que tienen forma de silla
de montar, lo que podria estar relacionado con los cambios de presién a los que estan
sujetos los animales que se mueven dentro de tineles subterraneos (Mason 2006). Dado
que las variaciones de la presion estatica del aire en el canal auditivo externo provocan
movimientos de traslacién del martillo en sentido mediolateral (Hiittenbrink 1988), una
mayor flexibilidad en la cadena osicular podria reducir el desplazamiento excesivo del
estribo y el consiguiente dafio del oido interno (Mason 2006).

La articulacién incudoestapedial implica generalmente la presencia de una apéfisis
lenticular. Las caracteristicas de dicha apofisis se conocen actualmente gracias a los
trabajos detallados de Funnell et al. (2005) y de Chien et al. (2009), quienes observaron
que se trata de un proceso 6seo en forma de disco, cuya cara medial es concava, conectado
al final del proceso largo del yunque mediante un pedicelo delgado. Funnell et al. (2005)
postularon que, en la mayoria de los mamiferos, el pedicelo confiere una flexibilidad
significativa a la articulacién incudoestapedial. Se ha documentado la existencia de
pedicelos especialmente largos en el roedor saltatorio Jaculus (Mason 2016b) y en la rata

topo subterranea Spalax, la cual se comunica con sus congéneres golpeando la cabeza
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contra las paredes de la madriguera (Mason et al. 2010). Un pedicelo largo podria ayudar a
desacoplar el estribo y, por lo tanto, proteger al oido interno de los impactos que afectan al
martillo y yunque. Sorprendentemente, en ninguno de los armadillos examinados se
encontrd una apéfisis lenticular pedicelada, dado que el estribo se articula directamente
con el extremo aplanado y espatulado del proceso largo del yunque. Trabajos previos
describen la presencia de apofisis lenticular en armadillos (Fleischer 1973; Sidorkewicj &
Casanave 2012), pero es probable que se haya interpretado erréneamente como tal a la
cara aplanada del proceso largo del yunque, o bien que en los especimenes analizados la
cabeza del estribo se hubiese desprendido del cuerpo y permaneciera articulada con el
yunque. La falta de apdfisis lenticular pedicelada es muy inusual entre los mamiferos, pero
se ha documentado previamente en monotremas, cetaceos y sirénidos (Fleischer 1973,
1978). En los armadillos, una funcién similar a la del pedicelo podria ser cumplida por el
delgado cuello del estribo, que esta formado esencialmente de hueso laminar y es
probable que sea bastante flexible en fresco.

El tamafio relativo que alcanza la cavidad del oido medio en los mamiferos ha sido
foco de estudio exhaustivo, generando un debate considerable en relacién al significado
que podria implicar desde un punto de vista adaptativo. Como se demuestra en el Capitulo
4 de la presente Tesis, los volumenes obtenidos para las cavidades del oido medio varian
significativamente segtin el método de medicion utilizado. De acuerdo a ello, los valores
reportados en la bibliografia por distintos autores deben ser tomados con cautela. Mas alla
de esto, es innegable que existen cavidades de tamafio marcadamente diferente entre los
mamiferos, incluso dentro de la misma familia o en grupos relacionados (Lay 1972;
Webster & Webster 1975; Mason 2013, 2016b). Las cavidades de gran tamafio estan
asociadas tradicionalmente a una buena audicion hacia las bajas frecuencias (Legouix et al.
1954; Legouix & Wisner 1955), lo que ha sido comprobado en mediciones experimentales
realizadas por Ravicz & Rosowski (1997) y Rosowski et al. (2006). En algunos roedores

subterraneos, la posesion de cavidades grandes podria representar una adaptacion para la
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comunicacion vocal dentro de los tineles (Schleich & Vassallo 2003). Sin embargo, el
volumen de la cavidad del oido medio de los mamiferos subterraneos, cuando se
consideran en su conjunto, no es significativamente mas grande que el de los no
subterraneos (Mason 2001). Los volimenes mas grandes en relaciéon con el tamafio del
cuerpo se encuentran en realidad en especies de regiones aridas, incluidos jerbos, ratas
canguro, chinchillas y ciertos sengis (Lay 1972; Webster & Webster 1975; Mason 2013,
2016b). Los valores mas extremos reportados hasta el momento se encuentran en las
chinchillas (Hystricomorpha: Hystricognathi, Chinchillidae), en las cuales se produce una
expansion dorso-caudal inusual de la cavidad, de modo que invade toda la parte posterior
del craneo (Mason 2013). Vrettakos et al. (1988) informaron para el género Chinchilla un
volumen de cavidad de oido medio de 1530 mm3. Mason (2001) encontré para C. lanigera
un valor significativamente mayor, 2313 mm3; esto representa un volumen casi 14 veces
mas grande que el reportado para el cuis doméstico Cavia porcellus (Caviidae), otro
caviomorfo del Nuevo Mundo, de masa corporal similar y perteneciente al mismo
infraorden (Hystricognathi; acorde a sistematica actual: D’Elia et al. 2019). Las chinchillas,
al igual que otros Hystricomorpha (ex Ctenohystrica, D’Elia et al. 2019), tienen un tipo de
oido medio que es inusual en varios aspectos (conocido como “tipo Ctenohystrica”, Mason
2013), y que se ha demostrado experimentalmente que es sensible a la audiciéon hacia
bajas frecuencias (Rosowski et al. 2006). Esto puede ser ventajoso en los ecotopos aridos
que habitan estos animales, dado que en ese tipo de ambientes las frecuencias mas bajas
se propagan mejor que las mas altas (Huang et al. 2002; Rosowski et al. 2006).

Entre los armadillos evaluados en el presente estudio, la especie con la cavidad del
oido medio mas grande, en términos absolutos y relativos, fue C. vellerosus que, a pesar de
no alcanzar valores tan extremos como los de las chinchillas, presenta cavidades muy
expandidas. En el otro extremo se encuentra D. hybridus, cuyas estimaciones de volumen
no fueron demasiado precisas debido a la carencia de una bula completa, pero en donde

pudieron constatarse obvias diferencias en el tamafio de la cavidad con respecto a las
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demas especies. En C. vellerosus, el gran tamafio de la cavidad del oido medio se debe no
solo a la gran expansién dorsal del receso epitimpanico y a la presencia de una cavidad
mastoidea accesoria, sino también al mayor tamafio de la cavidad timpanica, cuyo
volumen absoluto es similar al de C. villosus.

La subdivision observada en el interior del receso epitimpanico de C. vellerosus es
bastante diferente a la reportada para algunos roedores fosoriales y semi-fosoriales, como
por ejemplo ardillas de tierra de la subfamilia Xerinae (Sciuromorpha: Sciuridae; Pfaff et
al. 2015). A diferencia de lo que ocurre en ese grupo, donde los septos conforman un
entramado de estructuras dispuestas en forma radiada alrededor de la regiéon del
promontorio, en C. vellerosus existen tabiques de menor desarrollo, que surgen a partir de
la pared epitimpanica, se ramifican en forma de “Y”, y se intercalan con otros septos mas
pequefios. Segun Pfaff et al. (2015), la configuracion de entramado 6seo que proporcionan
los septos en los xerinos podria representar un caracter heredado filogenéticamente, sin
que exista conexion con la vida en un habitat determinado, o bien tratarse de una
adaptacion a la audicién de bajas frecuencias en los ambientes subterraneos. Sin embargo,
todos los Sciuridae tienen multiples septos en sus oidos, no solo los fosoriales (Mason
2015; Pfaff et al. 2015). Y aunque algunos roedores histricomorfos subterraneos, como los
tuco-tucos (Ctenomyidae) y los degus (Octodontidae), tienen septos prominentes (Mason
2004; Argyle & Mason 2008), muchos otros mamiferos subterrdneos (como algunos
Bathyergidae, Spalacidae, Talpidae, Chrysochloridae, Notoryctidae) poseen septos de muy
escaso desarrollo o carecen de ellos (Mason 2003, 2006, 2015; Mason et al. 2010, 2016).
Por lo tanto, no existe una relacion clara entre la presencia de septos y el modo de vida
subterraneo, y se podria pensar, en cambio, que los tabiques son importantes
estructuralmente como elementos de soporte en bulas de gran tamafio. En el presente
estudio se observaron septos en C. vellerosus pero no en C. truncatus, que esta mas
asociado a los ambientes hipogeos, lo que resultaria consistente con el papel estructural

del tabicamiento en cavidades de gran tamafio. Por lo tanto, cualquier asociacién con la
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audicién de bajas frecuencias podria ser solo secundaria, pero dicha especulacidn requiere
un estudio mas extenso.

Petter (1953) midi6 la longitud de la bula en roedores gerbilinos, presentandola
como un porcentaje del largo del craneo, para poder comparar los tamafios relativos de
esta estructura entre diferentes especies. En sus estudios sobre armadillos, Roig (1972) y
Squarcia et al. (2007) se refirieron a este valor porcentual como el "indice de hipertrofia
de la bula" (IHB: [longitud total de la bula / longitud total del craneo] x 100). Basado en los
valores de este indice, Roig establecid tres grupos bien definidos y relacion6 el grado de
hipertrofia de las especies con la aridez del ambiente en el que habitan: (1) especies con
bulas sin hipertrofia evidente, que viven en ambientes relativamente humedos; (2)
especies con bulas de tamafio intermedio, que varian en su distribuciéon desde ambientes
semihimedos a semiaridos; y (3) especies con hipertrofia evidente de la bula, que
habitualmente habitan ambientes semiaridos y aridos. Roig colocé a las mulitas D.
hybridus y D. novemcinctus (IHB promedio: 6,42% en ambos casos) dentro del Grupo 1; en
dicho grupo ubicé también a Priodontes giganteus (= P. maximus; IHB promedio: 4,80%),
un habitante tipico de regiones calidas y himedas, y a una especie denominada “Cabassous
loricatus” (IHB medio: 9,09%), cuya identidad no esta clara. El grupo 2 incluy6 solo a
Tolypeutes matacus y Euphractus sexcinctus (IHB promedio: 10,47% y 12,59%,
respectivamente), mientras que el Grupo 3 abarcé a Chaetophractus, Zaedyus y
Chlamyphorus. El mayor IHB encontrado por Roig fue el de Chaetophractus vellerosus
(17,28%). Squarcia et al. (2007) informaron resultados similares para Z. pichiy y para
ambas especies de Chaetophractus. Las reconstrucciones realizadas en el presente estudio
permitieron medir los volimenes reales de la cavidad del oido medio, los cuales se ven
afectados no solo por las dimensiones externas de la bula, sino también por las
expansiones internas de las cavidades hacia las areas circundantes del craneo. Los
resultados obtenidos, si bien concuerdan con lo reportado previamente por los autores

mencionados (tamanos de bula extremos en D. hybridus y C. vellerosus; tamafios
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intermedios en los otros taxa), permitieron visualizar por primera vez la real magnitud de
las diferencias entre especies.

Aunque en la distribucion de las distintas especies de armadillos dentro del centro
de Argentina se evidencia cierto grado de superposicion (Abba et al. 2012), D. hybridus
parece estar mas influenciada por los niveles de precipitacion que el resto de las especies
consideradas en este estudio. En efecto, es la de mayor probabilidad de ocurrencia en las
areas del noreste del pais (Abba et al. 2012), donde la precipitacién media anual supera
los 1400 mm (segun los datos climatolégicos de Bianchi & Cravero 2017). Chaetophractus
vellerosus, por otro lado, es un habitante tipico de habitats xéricos, desde elevaciones bajas
a altas (Wetzel et al. 2008), con gran probabilidad de ocurrencia en el noroeste de
Argentina (Abba et al. 2012). Por lo tanto, la expansién de la cavidad del oido medio en
esta especie puede estar relacionada, al menos en parte, con la aridez de su habitat,
coincidiendo con la conclusién de Roig (1972). En base a la expansién de estas cavidades,
se puede predecir que C. vellerosus tendria la mejor audicién de baja frecuencia de entre
todas las especies examinadas, pero seria prematuro vincular esto con las fuertes llamadas
de socorro de las que deriva su nombre, piche llorén (Amaya et al. 2019). Dentro del grupo
C. villosus - Z. pichiy - C. truncatus, aunque la correlacion entre el volumen de la cavidad del
oido medio y la aridez del habitat es menos clara, sus cavidades y estructuras osiculares
relativamente grandes sugieren cierto grado de adaptacién a la audicién de bajas
frecuencias, en relacién al estado ancestral encontrado en Dasypus.

De todo lo expuesto, se desprende que las caracteristicas del oido medio de Dasypus
podrian interpretarse como primitivas para los Cingulata. En comparacién con dicho
morfotipo, el oido medio del pichiciego C. truncatus muestra algunas caracteristicas
derivadas. Estas incluyen el desarrollo de una bula auditiva completa, volumen de la
cavidad del oido medio relativamente grande, reduccién de la pars flaccida, huesecillos
con tendencia hacia una morfologia libremente moévil, reducciéon o pérdida del musculo

tensor del timpano y articulaciéon incudomalear mas aplanada. Esto recuerda la direccién
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evolutiva documentada entre los talpidos subterraneos, en comparacién con sus parientes
terrestres (Mason 2006). Sin embargo, las cuatro primeras caracteristicas mencionadas
son compartidas con los armadillos del grupo Euphractinae y, por lo tanto, no se puede
considerar que representen necesariamente adaptaciones a un entorno exclusivamente
subterraneo. Por otra parte, todos estos armadillos, incluido Chlamyphorus, tienen
procesos anteriores largos y carecen de apd6fisis lenticulares pediceladas, caracteristicas
que no se esperarian encontrar en mamiferos subterraneos. La reducciéon del musculo
tensor del timpano y la apariencia delgada y fragil de los huesecillos de Chlamyphorus
podrian ser indicativos de una degeneraciéon del oido mas que de una adaptacion al
ambiente hipogeo; con respecto a esto, existirian paralelos interesantes con especies de
otros grupos mamalianos, como el topo marsupial Notoryctes typhlops y la rata topo
desnuda africana H. glaber, ambos con huesecillos pequefios y delicados que han sido
considerados también como potencialmente degenerados (Mason 2001; Mason et al.
2016). En términos de especializacion hacia la audicién de bajas frecuencias, el que se
destaca entre los armadillos es en realidad C. vellerosus, en funcién del gran volumen de la
cavidad del oido medio. Dada su asociaciéon con habitats xéricos, esta especie se puede
agregar a la lista de mamiferos de regiones aridas con cavidades de oido medio

marcadamente hipertrofiadas.
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CAPITULO 4:

METODOS DE
ESTIMACION DEL
VOLUMEN DE BULA



INTRODPUCCION

El interés en la determinacidn del volumen de la cavidad del oido medio en los
mamiferos data de largo tiempo, por tratarse de una caracteristica morfologica que, tal
como se discutiera en el capitulo anterior, estd fuertemente ligada al modo de vida (Roig
1971; Lay 1972; Webster & Webster 1975; Webster & Plassmann 1992; Schleich & Busch
2004; Squarcia et al. 2007; Francescoli et al. 2011; Sidorkewicj & Casanave 2012). Dicho
conocimiento ha sido siempre considerado como un punto de partida valioso para testear
comparativamente el valor de las especializaciones auditivas a nivel grupal o especifico. La
metodologia utilizada para estos estudios, sin embargo, merece un analisis en detalle.

Algunos autores han asumido que el volumen de la cavidad del oido medio puede
calcularse a partir de medidas externas de la bula, asociando la forma de la misma a una
figura geométrica idealizada. Estas aproximaciones han sido utilizadas generalmente para
estudios en roedores, y entre tales figuras se incluyen, por ejemplo, el cilindro (Lange et al.
2004), prisma rectangular (Huang et al. 2002; Lange & Burda 2005) y cono eliptico
(Schleich & Vasallo 2003; Begall & Burda 2006; Francescoli et al. 2011). La ventaja de
estos métodos es que son no destructivos, pero en ninglin caso se aclara el motivo de la
eleccion de un tipo de figura geométrica en particular. Otros autores han basado sus
estimaciones en la apertura de la bula, llenado de la cavidad con algin tipo de liquido,
cominmente agua (Zimmer et al. 1994; Argyle & Mason 2008), alcohol (Huangfu &
Saunders 1983) o latex (Mason 2001), y determinacién posterior del volumen del liquido
inyectado. Este método, que a priori puede parecer mas exacto, tiene la desventaja de
basarse en un muestreo destructivo. En el campo de estudios con humanos, las
determinaciones de volumen se basan usualmente en la realizacion de timpanometrias y
audiometrias (Lindeman & Holmquist 1982; Gaihede 2000; Ahn et al. 2008; Osborn et al.
2011), y tales metodologias se han utilizado también en otras especies de mamiferos

(Zheng et al. 2007). En los ultimos afios, el desarrollo de técnicas de imagenologia y de
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sistemas de software de alta generaciéon para la obtencidn de reconstrucciones
tridimensionales ha constituido un logro importante en este sentido, permitiendo obtener
datos fidedignos de la forma y tamafio real de las cavidades.

Los valores de volumen obtenidos a partir de las distintas técnicas mencionadas, son
comparados frecuentemente en la bibliografia para extraer conclusiones sobre el tamafio
de la cavidad del oido medio en las distintas especies, extrapolandose incluso los
resultados al establecimiento de inferencias sobre las capacidades auditivas o las
adaptaciones a determinados habitats. Sin embargo, no se tienen en cuenta los siguientes
aspectos: i- la gran variabilidad existente en la bula (tanto intra como
interespecificamente) en términos de convexidad y de demarcacion con respecto a las
areas circundantes del craneo, lo que dificulta la obtencién de medidas precisas en los
muestreos no destructivos; ii- la falta de un criterio universalmente aceptado cuando se
habla de bula, dado que en algunos casos se toma como equivalente de cavidad timpanica;
de este modo, en ocasiones se comparan magnitudes que representan estructuras
diferentes, seglin se trate de voliumenes obtenidos a partir de muestreos destructivos o no
destructivos. Con respecto a este punto, cabe aclarar (como se menciond en el Capitulo 1)
que el término “bula” refiere a la pared 6sea o cartilaginosa que cubre ventralmente a
todas las estructuras del oido medio y cavidades asociadas (Henson 1974; Novacek 1993;
Rosowski 2013); dependiendo de las especies, esas cavidades podran incluir no solo a la
cavidad timpanica propiamente dicha, sino en algunos casos también a otros
subcompartimentos del oido medio (receso epitimpanico y cavidades mastoideas
accesorias) e incluso, si existe, al receso meato.

En el presente capitulo se estimd el volumen de las cavidades cerradas ventralmente
por la bula, denominado comtinmente volumen de bula, en tres especies de armadillos
(Chaetophracus villosus, C. vellerosus y Zaedyus pichiy), a partir de métodos destructivos y
no destructivos. El objetivo fue doble: a- poner de manifiesto la magnitud de los errores

que se cometen durante las estimaciones, por comparacion con el valor real que se obtiene
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a partir de tomografias computadas y posterior reconstruccion 3D; b- estimar las
correcciones necesarias para que las estimaciones resulten un reflejo fiel de los valores
reales, tanto en términos de precision como de exactitud. La obtencién de tales
correcciones puede representar una herramienta ttil cuando el muestreo debe involucrar
una elevada cantidad de muestras, resultando imposible el trabajo con metodologias

imagenoldgicas que involucran importantes inversiones econémicas y de tiempo.
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MATERIALES Y METODOS

Se utilizaron craneos de ejemplares adultos de ambos sexos de Chaetophractus
villosus, C. vellerosus y Zaedyus pichiy. En cada craneo se seleccion6 para el estudio la bula
derecha, a menos que ésta no estuviera correctamente preservada.

Para la estimacién del volumen de bula se utilizaron tres métodos diferentes. Dos de
ellos, no destructivos, se basaron en la obtenciéon de parametros morfolégicos a partir de
craneos con la region temporal intacta. El tercero, destructivo, se basé en la apertura de la
bula y posterior llenado de las cavidades con latex. Los volimenes estimados a partir de
estos métodos fueron comparados con los reales, obtenidos a partir de microtomografias
computadas y posterior reconstruccién 3D (Capitulo 3).

Dado que la cantidad de craneos de C. villosus existentes en la coleccion era muy
superior a la de C. vellerosus y Z. pichiy, el tamafo muestral en estos dos ultimos taxa fue
menor, en especial cuando las técnicas a utilizar implicaban algtn tipo de destruccién del
material. Por tal motivo, se describen a continuaciéon los procedimientos y andlisis
utilizados para la primera de las especies; en los otros dos casos la metodologia fue
basicamente la misma, pero se detallan al final las diferencias que derivaron del menor

numero de ejemplares utilizados.

A. Chaetophractus villosus:
A.1. ESTIMACIONES DE VOLUMEN
Material utilizado (n=22; LTC% 89,19-100,77 mm): UNSCVIMA67;
UNSCVIMA76; UNSCVIHA8; UNSCVIHA41; UNCVIHA54; UNSCVIHA66; UNSCVISI1;
UNSCVISI2; UNSCVISI3; UNSCVISI4; UNSCVISI5; UNSCVISI6; UNSCVISI7; UNSCVISIS;
UNSCVISI9; UNSCVISI10; UNSCVISI14; UNSCVISI15; UNCVISI16; UNSCVISI17;
UNSCVISI18; UNSCVISI19.

4 LTC: longitud total del craneo, medida desde el extremo anterior del premaxilar hasta el punto
sobresaliente de la cresta nucal.
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A.1.A. Métodos no destructivos
A.1.A.1. Mediciones realizadas con calibre
Se registraron tres parametros utilizando calibre digital (0,01 mm; Fig. 4.1). En vista
ventral del crdneo se midieron la longitud de bula (LB, distancia desde la maxima
convexidad anterior hasta la maxima convexidad posterior de la bula, sobre el eje mayor
de la misma) y el ancho de bula (AB, distancia perpendicular a LB, tomada en los puntos
de maxima convexidad); en vista lateral se registré la altura de la cavidad del oido
medio (HCOM, longitud perpendicular al plano definido por LB y AB, medida al borde
superior del meato auditivo externo). La altura maxima de la cavidad se determin6 por

observacidn directa en craneos accesorios que presentaban las bulas abiertas.

Figura 4.1. Vista ventral (superior) y lateral (inferior) del
craneo de Chaetophractus villosus, mostrando los parametros
medidos. AB: ancho de bula; HCOM: altura de la cavidad del
oido medio; LB: longitud de bula.

Los parametros obtenidos fueron utilizados para calcular el volumen de bula (mm3)

a partir de formulas de volumen de cuerpos geométricos (Fig. 4.2):
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- Elipsoide: VE.= (4/3m) * LB/2 * AB/2 * HCOM/2
- Cilindro: VCic=m * LB/2 * AB/2 * HCOM
- Prismarectangular: VPR.= LB * AB * HCOM

- Cono eliptico: VCE.= (m * LB/2 * AB/2 * HCOM)/3

Si bien los distintos autores que realizan estimaciones de volumen a partir de
métodos no destructivos, no consideran el volumen ocupado por las estructuras internas
de la cavidad, en el presente estudio se quiso poner de manifiesto que el error que se
comete habitualmente tiene otro origen. Por lo tanto, a los valores obtenidos a partir de
cada formula aplicada se les restd el volumen promedio de los huesecillos, obtenido a
partir de microtomografias computadas y posterior reconstruccién tridimensional

(volimenes obtenidos: ver Capitulo 3).

Elipsoide Cilindro
4 = (2 b ¢
v =) V=)

a |

—
b |
|

Prisma rectangular Cono eliptico

V=abc V=["(a/2)(b/2)(6)]/3
N —

Figura 4.2. Cuerpos geométricos seleccionados para la estimacién del
volumen de bula a partir de métodos no destructivos. Se indica en
cada caso la férmula de volumen correspondiente. Teniendo en
cuenta la aplicacién de estas férmulas por distintos autores, a, b y ¢
equivalen a LB (longitud de bula), AB (ancho de bula) y HCOM (altura

de la cavidad del oido medio), respectivamente.
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A.1.A.2. Mediciones realizadas mediante métodos digitales

Se tomaron fotografias digitales (Panasonic Lumix DMC-TZ5) de los craneos en
posicion ventral y lateral. A fin de minimizar errores de mediciéon debido a problemas de
paralaje, la camara se fij6 en una altura y angulo de tiro constante con la ayuda de un
brazo de reproduccion, y los craneos se colocaron en el centro del campo visual, utilizando
como guia lineas verticales y horizontales trazadas sobre papel milimetrado. Las imagenes
obtenidas fueron introducidas en el software TPSDig2 (Rohlf 2017), y se registraron los
parametros LB, AB y HCOM (mm) utilizando la herramienta de escalado de dicho
programa.

A partir de las mediciones obtenidas, se calculé el volumen (mms3) por medio de las
féormulas detalladas en el inciso anterior, obteniéndose cuatro estimaciones: VEp
(elipsoide), VCip (cilindro), VPRp (prisma rectangular) y VCEp (cono eliptico). Al igual que
con las estimaciones a partir del calibre, a cada volumen obtenido se le sustrajo el valor

correspondiente al volumen promedio de los huesecillos.

A.1.B. Método destructivo

Con posterioridad al registro de pardmetros por los métodos no destructivos, se
seccion6 cuidadosamente la pared ventral de la cavidad del oido medio (bula), de modo de
lograr su remocién en una sola pieza. Se utiliz6 para ello un torno de dentista (16000 RPM,
% HP) con fresas rotatorias de punta extra delgada (0,09 mm). Una vez expuesta la
cavidad, se extrajeron los huesecillos auditivos con la ayuda de pinzas y agujas
histolégicas. Mediante un producto comercial de rapido secado (POXIMIX®), se sellaron
las ventanas oval y redonda, como asi también todos los orificios visibles existentes en las
paredes 6seas de la cavidad timpanica. El conducto auditivo externo se sellé utilizando
masilla epoxi (POXILINA®), cuidando que el material de sellado no invadiera el receso

meato.
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La cavidad expuesta (Fig. 4.3 A) y la contenida en el fragmento complementario
extraido (concavidad de la bula) se llenaron a replecién con latex natural prevulcanizado
(REVULTEX MR), tefiido con una pequeiia cantidad de colorante artificial (Fig. 4.3 B). El
proceso de llenado se realiz6 de manera lenta y gradual utilizando jeringas delgadas (0,1
mm3), para evitar la formacién de burbujas de aire y conseguir el ingreso del producto en
todas las cavidades. Debido a la contraccidn que ocurre en el latex durante el proceso de
secado del mismo, la operacion se repitié las veces que fuera necesario hasta lograr el
llenado completo. Luego de 43 h desde el comienzo del proceso de llenado, se extrajeron
los moldes con la ayuda de pinzas histolégicas y se pesaron en una balanza digital (O"Haus
PA313; 0,001g). La conversion de peso a volumen se realizé considerando la densidad del
latex (0,95 g/cm?3); a fin de conocer el cambio de masa que ocurre durante la solidificacion
de este material por evaporaciéon de agua, se pes6 una cantidad conocida del mismo en
estado liquido y se volvié a pesar a las 43 h. El cambio de densidad causado por el
agregado de colorante fue considerado despreciable. Para la obtencién del volumen total
(VL, mm3) se sumaron los volimenes de los moldes complementarios correspondientes a
cada craneo, y a cada valor se le resto6 el volumen promedio de los huesecillos, obtenido a

partir de las microtomografias computadas.

Pared 6sea
ventral de COM

Figura 4.3. Detalle del craneo de Chaetophractus villosus en vista ventral. A:
bula abierta. B: cavidades llenas a replecion con latex. COM: cavidad del oido

medio.
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A.2. DETERMINACION DEL VOLUMEN REAL DE LA CAVIDAD A PARTIR DE
MICROTOMOGRAFIAS COMPUTADAS

Material utilizado (n=4; LTC: 92,25-94,57 mm): UNSCVIMAS87; UNSCVIMA91;
UNSCVIHA83; UNSCVIHAS8S9.

El equipamiento y la metodologia utilizada se detallan en el Capitulo 3 de la presente
Tesis. Como ya se expreso en dicho capitulo, los datos obtenidos corresponden al volumen
de la cavidad del oido medio (volumen COM; Tabla 3.3), que incluye a las regiones de
mesotimpano, hipotimpano, receso epitimpanico y antro mastoideo. Por lo tanto, para
poder comparar volumenes obtenidos a partir del tomografiado con las estimaciones del
volumen de la cavidad total cubierta por la bula, fue necesario determinar también el
volumen del receso meato. Para ello, en las microCT, se consider6 la cavidad comprendida
entre la membrana timpanica (limite medial del receso) y el comienzo del conducto
auditivo externo (limite lateral). El volumen real de bula (VR, mms3), por lo tanto, se calculd
como:

VR = (volumen COM + volumen del receso meato) - volumen de los huesecillos

Los cuatro valores individuales obtenidos mediante la metodologia descripta fueron
promediados, y el valor resultante se consideré como el volumen de bula real promedio

(VRp) de la especie.

A.3. CORRECCION DE LOS VOLUMENES ESTIMADOS
Los volumenes obtenidos por estimaciéon pueden conllevar sesgos que son
inherentes a cada uno de los métodos utilizados, y por ello es necesario realizar
correcciones. La naturaleza del sesgo se detalla a continuacion:
A. Mediciones realizadas a partir del muestreo no destructivo (calibre y
métodos digitales): los volimenes obtenidos se basan en parametros registrados
externamente sobre la region auditiva intacta, y por lo tanto no consideran la forma real,

irregular, de las subcavidades involucradas. En particular, y como se observa en la Fig. 3.5
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B, C. villosus presenta un receso epitimpanico mucho mas pequefio que la cavidad
timpdanica propiamente dicha, y por ello los volimenes estimados por medio de estos
métodos redundan en sesgos por sobreestimacion. Otras fuentes de error de igual indole
se producen al no considerar el espacio ocupado por los tabiques 6seos internos ni por el
promontorio.

B. Estimaciones a partir del muestreo destructivo (replecién con latex): en este
caso, si bien los moldes obtenidos “calcan” la forma y tamafio de las subcavidades, también
pueden ocurrir errores por exceso o por defecto. Las subestimaciones pueden deberse a la
existencia de obstrucciones, por ejemplo, restos secos de tejidos blandos que impidieran el
ingreso de latex en los espacios mas pequefios. Por el contrario, la existencia de roturas o
grietas de dificil acceso, y que por ende no hubiesen sido sellados, puede derivar en una
fuga del producto y su solidificacién en lugares accesorios; si dichas masas son extraidas
junto con el molde principal, el resultado final es una sobreestimacion.

A fin de minimizar los errores detallados, se calcul6 un factor de correccién (FC)
para los valores de volumen obtenidos con cada método de estimacién (VEc, VCic, VPRc,
VCEc, VEp, VCip, VPRp, VCEp y VL). Para ello, cada set de datos (n=22) se trabaj6 de la
siguiente manera: 1- se calcularon las diferencias entre los valores estimados y el volumen
real promedio (VRp); 2- dichas diferencias fueron ordenadas en forma creciente; 3- se
subdividio el set en dos grupos, uno con las menores diferencias (n=9) y otro con las
diferencias mayores (n=13); 4- el primer grupo (n=9) fue utilizado para calcular FC; 5- el
FC obtenido se aplico sobre el segundo grupo (n=13) para determinar si permitia mejorar
la exactitud y precision de las estimacioness. Teniendo en cuenta que, en una estimacion
de volumen:

VR = FC * Vest

5 El tamafio de los subgrupos fue definido de modo tal de utilizar el 40% de los datos para la
obtencion de FC (n=9) y el 60% restante para probar la efectividad del mismo (n=13). Para cada
estimacion, el grupo de prueba utilizado (n=13) correspondi6 al de las mayores diferencias entre
los valores estimados y el volumen real promedio, requisito indispensable para asegurar la
robustez del FC hallado.
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donde Vest representa el volumen estimado a partir de un método determinado, el factor
de correccién queda definido segin la siguiente férmula:
FC =VR/Vest

Por lo tanto, para cada estimacion de volumen obtenida, FC se calcul6 como:

VRp
FC=1/9 Z?=1 Vest(i)

El producto entre FC y los valores individuales del segundo grupo (n=13) en cada set
de datos, permiti6 obtener valores de volumen corregido para evaluar la efectividad del

factor hallado.

A.4. ANALISIS ESTADISTICOS

Se calcularon parametros descriptivos de los datos (media, desvio estandar,
coeficientes de variacién y sesgos). Sin embargo, la normalidad y homocedasticidad no
pudo ser analizada debido a la escasez de datos de VR. Por tal motivo, los volimenes
reales y los estimados a partir de cada método fueron comparados mediante pruebas t de
diferencia de medias, que son suficientemente robustas ante la falta de cumplimiento de
uno o de ambos supuestos (Montilla & Kromrey 2010), y las diferencias fueron

consideradas significativas cuando p<0,05.

B. Chaetophractus vellerosus y Zaedyus pichiy:

B.1. MATERIAL UTILIZADO PARA LAS ESTIMACIONES DE VOLUMEN A PARTIR DE
MUESTREO NO DESTRUCTIVO (MEDICIONES REALIZADAS MEDIANTE
CALIBRE Y METODOS DIGITALES):

Chaetophractus vellerosus (n=16; LTC: 61,26-69,56 mm): UNSCVEMAS3;

UNSCVEMA9; UNSCVEMAZ21; UNSCVEMA73; UNSCVEMA 74; UNSCVEMAT7S;
UNSCVEMA79; UNSCVEHAA4; UNSCVEHA16; UNSCVEHA18; UNSCVEHAZ20;

UNSCVEHA22; UNSCVEHA24; UNSCVEHA26; UNSCVEHA76; UNSCVESI1.
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Zaedyus pichiy (n=16; LTC: 59,47-69,49 mm): UNSZPMA1; UNSZPMAS;
UNSZPMA10; UNSZPMA12; UNSZPMA14; UNSZPMA15; UNSZPMAS51; UNSZPHANN;
UNSZPHA3; UNSZPHA11; UNSZPHA12; UNSZPHA13; UNSZPHA17; UNSZPHA52;

UNSZPHAS54; UNSZPSI1.

B.2. MATERIAL UTILIZADO PARA LAS ESTIMACIONES DE VOLUMEN A PARTIR DE
MUESTREO DESTRUCTIVO (REPLECION CON LATEX):

Chaetopratus vellerosus (n=1; LTC: 68,41 mm): UNSCVESI1.

Zaedyus pichiy (n=1; LTC: 63,50 mm): UNSZPSI1.

B.3. MATERIAL UTILIZADO PARA LA DETERMINACION DEL VOLUMEN REAL A
PARTIR DE MICROTOMOGRAFIAS COMPUTADAS

Chaetophractus vellerosus (n=1; LTC: 69,02 mm): UNSCVEHASO.

Zaedyis pichiy (n=3; LTC: 64,42-66,03 mm): UNSZPMA52; UNSZPHASS5,
UNSZPSI4.

B.4. TRATAMIENTO DE LOS DATOS: dado que el muestreo destructivo solo se bas6
en un craneo de cada especie, los resultados obtenidos a partir de esta técnica solo se
tomaron con caracter orientativo. Para las estimaciones a partir del muestreo no
destructivo, se calcularon los FC y parametros descriptivos, pero no se realizaron analisis
estadisticos debido a la escasez de datos de volumen real. A este respecto cabe aclarar que,
si bien en el caso de Z. pichiy se contaba con 3 valores de VR, lo que hubiese permitido
realizar un test t de diferencia de medias, se considera que el mismo hubiese tenido poco
valor por tratarse del minimo tamafio muestral que permite obtener un desvio estandar.
El procedimiento empleado para el calculo de FC, tanto en C. vellerosus como en Z. pichiy,
fue el descripto para C. villosus; de este modo, el 40% de los datos de cada especie (n=6) se
utilizé para la obtencion de FC, y la efectividad del mismo fue testeada en el 60% restante

(n=10).
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RESULTADOS

De los parametros medidos mediante los métodos no destructivos, la altura de la
cavidad del oido medio (HCOM) fue el mas dificil de obtener en las tres especies, lo que se
refleja en el desvio estandar mas grande y en un mayor coeficiente de variacion en la
mayoria de los casos (Tabla 4.1). Esto se debi6, por un lado, a la dificultad para establecer
la altura exacta de la cavidad en los craneos con la regidn temporal intacta. Por otro lado,
la mayor convexidad de la bula se ubica en un plano profundo (medial) con respecto al
limite superior de la cavidad; de este modo, en las mediciones con calibre fue muy dificil
establecer un punto de apoyo fijo, y en las medidas tomadas por métodos digitales, se

presentaron légicos e inevitables problemas de paralaje.

Tabla 4.1. Promedio, desvio estandar (DE) y coeficiente de variaciéon (CV) de los parametros
medidos con calibre y a partir de imagenes digitales (programa TPSDig2). AB: ancho de bula; LB:
longitud de bula; HCOM: altura de la cavidad del oido medio. Unidades: mm.

Especie Calibre Imagenes digitales
AB LB HCOM AB LB HCOM
Chaetophractus Promedio 10,70 14,34 17,00 10,67 15,30 15,89
villosus
DE 0,71 0,82 1,73 1,06 1,24 1,74
(n=22)
CVv 6,63 5,76 10,20 9,91 8,11 10,94
Chaetophractus Promedio 8,57 12,51 14,56 8,61 12,38 13,79
vellerosus
DE 0,49 0,47 0,83 0,58 0,91 1,13
(n=16)
CcVv 571 3,79 5,69 6,78 7,39 8,22
Zaedyus pichiy  Promedio 7,73 11,15 10,31 7,15 10,98 12,24
(n=16) DE 0,35 0,54 0,73 0,51 0,79 0,87
CcV 4,49 4,82 7,05 7,16 7,16 7,14
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Chaetophractus villosus:

El volumen real promedio de bula (VRp), obtenido a partir de las tomografias
computadas, fue de 569,8 mm3 (+ 63,4). El volumen del receso meato fue de 82,3 mm3 (+
19,7), representando por lo tanto un 14% del total.

Con respecto a la exactitud, todos los métodos utilizados para la estimacién de
volumen produjeron errores por exceso que estuvieron comprendidos entre el 16 y el
360%, obteniéndose valores significativamente diferentes a los de VRp (Tabla 4.2). Las
mejores estimaciones se obtuvieron con la férmula del cono eliptico, tanto a partir del
calibre como de los métodos digitales. En el caso del latex, los moldes recuperados
presentaron forma predominantemente eliptica con una masa accesoria de forma
redondeada y menor tamafo, lo que sugiere buena penetracién en el receso epitimpanico;
sin embargo, la existencia de pequefas concreciones anexas al molde principal y la
sobreestimaciéon observada (43%) indica la fuga de producto y su solidificacién en
espacios accesorios. Los valores de CV observados fueron relativamente altos,
especialmente en las mediciones por métodos digitales (Tabla 4.2), lo que indica la baja
precision de las mismas.

Los FC obtenidos variaron entre 0,26 y 1,03 (Tabla 4.2). Los volimenes corregidos
por la aplicacién de los mismos fueron idénticos para las cuatro férmulas de cada técnica
no destructiva; ello indica que los FC compensaron de modo analogo las desviaciones
observadas originalmente en las estimaciones. Con respecto a la calidad de las
correcciones logradas, se observd una notoria mejora en la exactitud de las estimaciones,
excepto en el caso del cono eliptico, donde se observé la situacién opuesta (aumento del
sesgo desde 16 a 25%; Tabla 4.2). En el caso del muestreo destructivo, aunque la
correccion fue efectiva, la magnitud de la misma fue menor, obteniéndose diferencias de
volumen del 18% con respecto a VRp. La precision de las estimaciones se incrementé en
los métodos no destructivos, pero no result6 alterada en las estimaciones a partir del latex.

Sin embargo, la existencia de diferencias significativas entre los volimenes corregidos y
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VRp (p<0,05 en todos los casos) indica que los valores obtenidos siguen siendo malos
estimadores del volumen real y que, por ende, los FC hallados no fueron adecuados para
lograr una correccidn suficiente.

Teniendo en cuenta los resultados obtenidos mediante la aplicacion de FC, se calcul6

un nuevo factor de correcciéon (FC;) segin la férmula:

VRp
Vcorr(i)

FCz;=1/13%Y%,,FC

donde Vcorr representa el volumen corregido por la aplicacién de FC al subgrupo de 13
estimaciones obtenidas por cada método.

El nuevo factor fue aplicado al grupo de estimaciones originales de tamafio n=13
para obtener nuevos valores de volumen (volumen ajustado), que permitieran evaluar
posibles variaciones en la exactitud y la precision. Luego de su aplicacién, los valores de
CV se mantuvieron, indicando que la precisién de las estimaciones no aument6 (Tabla
4.2). Sin embargo, la notoria reduccién de los sesgos y la falta de diferencias significativas
entre los volimenes ajustados y VRp, indican que la correccion fue adecuada, permitiendo

obtener buenas estimaciones de volumen.
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Tabla 4.2. Resultados obtenidos en Chaetophractus villosus a partir de diferentes métodos de estimacién de volumen. Celdas no sombreadas: valores originales de las

estimaciones; sombreado intermedio: valores resultantes de la aplicacion del factor de correccién FC (obtenido en base a 9 datos); sombreado oscuro: resultados de la

aplicacion de FC; (obtenido en base a 13 datos). Se indican valores promedio de volumen (* desvio estandar; mm3), magnitud de las sobreestimaciones con respecto al

volumen real promedio (sesgos), coeficientes de variacion (CV) y valores de significacion (p) para las diferencias entre el volumen estimado y el real. VE: volumen

elipsoide, VCi: volumen cilindro, VCE: volumen cono eliptico y VPR: volumen prisma rectangular (las letras C y D que aparecen con categoria de subindice indican los

valores obtenidos con cada formula a partir de mediciones con calibre y digitales, respectivamente). VL: volumen obtenido a partir de replecion con latex.

MEDICIONES CON CALIBRE MEDICIONES DIGITALES LATEX
VEc VCic VPRc VCEc VEp VCip VPRp VCEp VL
Vol. Original (n=22) 1320,3+175,1 1980,5 +262,6 2521,6 +334,4 660,2 + 87,6 1371,1+319,4 2056,6 +479,1 2618,5+610,0 685,5 +159,7 815,7 +113,4
Sesgo promedio (%) 132 248 343 16 141 261 360 20 43
Ccv 13,26 13,26 13,26 13,26 23,29 23,29 23,29 23,29 13,90
p <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001
FC 0,49 0,33 0,26 0,99 0,51 0,34 0,27 1,03 0,77
Vol. Corregido (n=13) 710,0 £ 61,6 710,0 £ 61,6 710,0 £ 61,6 710,0 £ 61,6 793,9 +£153,1 793,9 +£153,1 793,9 +£153,1 793,9 +153,1 669,8 £92,1
Sesgo promedio (%) 25 25 25 25 39 39 39 39 18
(8% 8,67 8,67 8,67 8,67 19,29 19,29 19,29 19,29 13,75
p 0,001 0,001 0,001 0,001 0,003 0,0002 0,003 0,003 0,041
FCa 0,40 0,27 0,21 0,80 0,38 0,25 0,20 0,76 0,67
Vol. Ajustado (n=13) 573,4 49,7 573,4 49,7 573,4 + 49,7 573,4 +49,7 584,6 + 112,7 584,6 +112,7 584,6 +112,7 584,6 +112,7 577,9 + 79,4
Sesgo promedio (%) 1 1 1 1 3 3 3 3 1
Cv 8,67 8,67 8,67 8,67 19,29 19,29 19,29 19,29 13,75
14 0,99 0,99 0,99 0,99 0,92 0,92 0,92 0,92 0,95

122



Chaetophractus vellerosus:

El VR fue de 902,1 mm3, mientras que el volumen del receso meato fue de 89,1 mms3.
Esta ultima estructura, por lo tanto, resulté mayor que la de C. villosus en valor absoluto
pero no en tamafio relativo, dado que represent6 solo el 10% del volumen total cubierto
por la bula.

El volumen obtenido a partir del llenado de la cavidad con latex fue de 717,2 mm3, el
cual represent6 por lo tanto una subestimacion del 21% con respecto al VR (resultado no
presentado en Tabla debido a la posesion de un dnico dato). El molde resulté dificil de
extraer; una vez retirado, se observaron dos masas accesorias al bloque principal,
indicando la penetracién del producto en la cavidad mastoidea y en el receso
epitimpanico. Sin embargo, la subestimacion registrada indica que la llegada del mismo a
la profundidad de dichas cavidades fue incompleta.

En ambos métodos no destructivos, las formulas correspondientes al elipsoide y al
cono eliptico subestimaron al volumen real, mientras que el cilindro y el prisma
rectangular produjeron sobreestimaciones (Tabla 4.3). A diferencia de lo observado en C.
villosus, si se tiene en cuenta la magnitud absoluta de los sesgos, la férmula que mejor se
ajustd a la estimacion de volumen en esta especie fue el elipsoide. La precision de las
metodologias de estimacion también difiri6 con respecto a lo observado en la especie
anterior, dado que en este caso las estimaciones mas precisas fueron las obtenidas a partir
de imagenes digitales.

La aplicacién de los FC correspondientes a las estimaciones obtenidas por
metodologia no destructiva, permitié mejorar la precisién, como asi también corregir en
gran medida la falta de exactitud, excepto en el caso del elipsoide, donde se observo la
situacion opuesta (aumento del sesgo; Tabla 4.3).

Teniendo en cuenta los resultados obtenidos mediante la aplicacion de FC, se

calculé un nuevo factor (FCz) siguiendo un procedimiento equivalente al descripto para C.
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villosus. Dado que FC se obtuvo sobre 6 datos y se tested sobre 10, la formula para la

obtencion de FC; fue:

VR

Vcorr(i)

FC:=1/10315 Fc

donde VR representa el unico valor de volumen real disponible, y Vcorr el volumen
corregido por la aplicacién de FC al subgrupo de 10 estimaciones obtenidas por cada
método. De modo analogo a lo observado en C. villosus, la aplicacién de FC; al grupo de
estimaciones originales (n=10) permiti6 un notorio aumento de exactitud

(sobreestimaciones del 1% con respecto a VR), pero no de precision (Tabla 4.3).
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Tabla 4.3. Resultados obtenidos en Chaetophractus vellerosus a partir de diferentes métodos no destructivos de estimacion de volumen. Sombreado de

celdas y siglas como en Tabla 4.2 (FC y FCz: obtenidos en base a 6 y 10 datos, respectivamente). Los signos negativos en los sesgos indican que el error fue

por defecto (subestimacion).

MEDICIONES CON CALIBRE MEDICIONES DIGITALES
VEc VCic VPRc VCEc VEp VCip VPRp VCEp
Vol. Original (n=16) 819,9 £102,4 1229,8 +153,6 15659 £195,6 409,9 + 51,2 768,6 £ 87,9 1152,8+131,8 1467,8 +167,8 384,3+439
Sesgo promedio (%) )9 36 74 (-) 55 ()15 28 63 ()57
Ccv 12,49 12,49 12,49 12,49 11,43 11,43 11,43 11,43
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Zaedyus pichiy:

El VRp, en términos absolutos, fue de menor magnitud con respecto al de las otras
dos especies estudiadas (226,6 + 10,3 mm3), pero el receso meato fue el de mayor tamafio
relativo (37,4 + 5,2 mm3), dado que represent6 el 16% del volumen total cubierto por la
bula. El volumen obtenido a partir del llenado de la cavidad con latex fue de 392,3 mm3, el
cual sobreestimé un 73% al VR.

La precisién de las estimaciones mediante los métodos no destructivos sigui6 la
misma tendencia que en C. villosus, dado que los menores coeficientes de variacion se
obtuvieron a partir de las mediciones con calibre. Por otra parte, la formula del cono
eliptico a partir del calibre permitié obtener una estimacién de gran exactitud, secundada
por la misma férmula a partir de imagenes digitales (Tabla 4.4). En los demas casos, se
observaron sobreestimaciones importantes de volumen con respecto al valor real.

La aplicacion de los FC correspondientes en ambos métodos no destructivos,
ocasiond un fenémeno similar al observado en las otras dos especies, dado que la
exactitud mejor6 en las peores estimaciones, pero empeord en los dos casos del cono
eliptico (Tabla 4.4). Cabe aclarar que, para las estimaciones con esta férmula a partir del
calibre, la aplicacion del FC se realizd unicamente para observar el efecto de una
correccion cuando el sesgo es despreciable (ver Discusion).

De modo analogo a lo realizado en las otras especies, se aplic6 un segundo factor de
correccion (FCyz; misma féormula que en C. vellerosus, pero con un VR promedio de 3
datos). Los valores de volumen ajustado mantuvieron la precisién; sin embargo, la
notoria reduccion de los sesgos indicé que la correccion fue adecuada, obteniéndose

estimaciones de volumen casi idénticas al valor real (Tabla 4.4).
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Tabla 4.4. Resultados obtenidos en Zaedyus pichiy a partir de diferentes métodos no destructivos de estimacidon de volumen. Sombreado de celdas y siglas

como en Tabla 4.2 (FC y FCz: obtenidos en base a 6 y 10 datos, respectivamente).

MEDICIONES CON CALIBRE MEDICIONES DIGITALES
VEc VCic VPRc VCEc VEp VCip VPRp VCEp
Vol. Original (n=16) 465,9 +529 6989 +79,4 889,8 +101,1 233,0+£26,5 504,0 + 72,0 755,9 +108,0 962,5 +137,5 252,0+36,0
Sesgo promedio (%) 106 208 293 3 122 234 325 11
cv 11,36 11,36 11,36 11,36 14,28 14,28 14,28 14,28
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DISCUSION

En el presente capitulo se puso de manifiesto la magnitud de los errores que pueden
cometerse en la estimacion del volumen de bula a partir de diferentes métodos. En la
bibliografia existen algunos reportes sobre la existencia de discrepancias entre distintas
técnicas utilizadas para la estimacidn; por ejemplo, Carpenter et al. (2017) demostraron
en humanos la existencia de diferencias considerables en los volimenes de la cavidad del
oido medio hallados por timpanometria y a partir del tomografiado. Begall et al. (2007)
mencionaron la problematica de la falta de uniformidad de criterios para la realizacién de
estudios en roedores, con la consecuente dificultad para el establecimiento de
comparaciones entre especies. Sin embargo, no se conocen antecedentes que pusieran de
manifiesto la magnitud de los errores que se cometen al utilizar distintas metodologias de
medicién, y menos ain en mas de una especie de mamifero.

La naturaleza de los errores que pueden surgir en las estimaciones obedece a dos
problematicas, presentes tanto en las técnicas destructivas como no destructivas: sesgos
(falta de exactitud por sobre o subestimacion) y falta de precision. Si bien en C. vellerosus 'y
Z. pichiy los resultados no pudieron ser validados estadisticamente, la contundencia de los
mismos indica que ambas fuentes de error suelen estar presentes, alcanzando en algunos
casos magnitudes considerables.

La mayoria de las estimaciones obtenidas produjeron sesgos superiores al 20%. Sin
embargo, cuando se comparan los resultados obtenidos en las distintas especies, no se
observa una tendencia sistematica en relaciéon a un método dado; esto sugiere que dichos
sesgos dependen no solo del método empleado, sino también de la estructura de la
cavidad. Dejando de lado el receso meato, que representa en las tres especies un pequeiio
porcentaje del volumen total cubierto por la bula (10-16%), la estructura de la cavidad del
oido medio difiere ampliamente en los tres taxa, como ya fuera descripto en el capitulo

anterior. En C. villosus y Z. pichiy, que poseen Unicamente una cavidad timpanica principal
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y un receso epitimpanico pequerio, las mejores estimaciones fueron las obtenidas a partir
del cono eliptico; en Z. pichiy, incluso, los volimenes estimados con dicha férmula en base
a medidas tomadas con calibre, fueron practicamente idénticos al volumen real, y la
precision fue aceptable (discutido mas adelante). La observaciéon de la morfologia global
de las cavidades de ambas especies, con un receso epitimpanico marcadamente mas
pequefio que la cavidad timpdanica principal, permite reconocer una cierta similitud con la
forma del cono eliptico, como puede apreciarse en la Fig. 4.4. En C. vellerosus, en cambio,
que posee una bula compleja, con un gran receso epitimpanico y una cavidad mastoidea
accesoria, la formula mas adecuada fue la del elipsoide, tanto para mediciones con calibre
como con imagenes digitales; coincidentemente, y como puede observarse en la figura
aludida, la forma global de las cavidades del oido medio parece ajustarse mas a dicho

cuerpo geométrico.

Chaetophractus villosus Chaetophractus vellerosus Zaedyus pichiy

Figura 4.4. Similitud de los cuerpos geométricos de mejor ajuste a la reconstrucciéon

tridimensional de las cavidades del oido medio en las especies estudiadas.

La estructura de la bula también afecta a las estimaciones por muestreo destructivo.
En las cavidades simples de C. villosus y Z. pichiy, el sesgo (sobreestimacion) se produjo
por fuga y solidificacion del producto en espacios accesorios. Ademas de la desventaja que
implica este método por la destruccion parcial del material, las sobreestimaciones pueden

ser mayores cuando se trabaja con craneos que tienen una cierta antigiiedad, ya que los
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efectos del desgaste pueden generar grietas y roturas dificiles de ver desde el exterior de
los mismos. En especies de bulas complejas, tal como C. vellerosus, si bien el efecto del
deterioro del material también existe, la presencia de tabiques internos parece ser el
efecto prevalente, representando un obstaculo para la llegada del producto a todos los
espacios existentes (subestimacion).

Todos los desvios estandar obtenidos en las estimaciones originales mostraron una
relacion directamente proporcional con los volimenes promedio (Tablas 4.2, 4.3 y 4.4).
En situaciones como la descripta, el desvio no resulta un pardmetro adecuado para evaluar
la precision (Bland & Altman 1996a); se prefiere en cambio utilizar el coeficiente de
variacién (Bland & Altman 1996b), que permite tener una medida de la dispersién de los
datos que no se vea afectada por posibles distorsiones de las medias. Aunque la precision
de un método de medicién debe ser interpretada en relacion al tipo de variable estudiada,
generalmente se considera que el coeficiente de variacion debe ser menor al 15-20% para
que los datos sean aceptables (Gomez & Gomez 1984; Martinez Garza 1988; Pimentel
Gomes 1990; Patel et al. 2001; DANE 2008; Gordon & Camargo 2015). Un coeficiente de
variacion superior al 20% indica que la estimacion es poco precisa, recomendandose en
algunos casos que los datos obtenidos sean utilizados solo con fines descriptivos (DANE
2008).

Si se analizan las precisiones obtenidas a partir de los muestreos no destructivos
(Tablas 4.2, 4.3 y 4.4), se puede observar que los coeficientes de variacion mas elevados
para cada método correspondieron a C. villosus, mientras que en las dos especies restantes
todas las estimaciones se mantuvieron en valores intermedios (inferiores al 15%). Este
fendémeno, directamente relacionado con la dispersién de las medidas originales (Tabla
4.1), es un reflejo de la menor demarcacién de la bula con respecto a las areas
circundantes del craneo que caracteriza a C. villosus (ver Capitulo 3). La menor claridad en
la demarcacion resulté mas critica a la hora de establecer los limites de la bula para la

toma de medidas digitales, a tal punto de traducirse en una precisién incluso inferior a la
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del muestreo destructivo (repleciéon con latex). Un fendmeno similar, aunque menos
marcado, se observo en Z. pichiy, mientras que en C. vellerosus se verifico la situaciéon
opuesta, corroborandose la importancia de la claridad en la demarcacién para la toma de
medidas digitales. De este modo, el trabajo a partir de imagenes presenta la ventaja de
generar bancos de datos perdurables en el tiempo, pero los resultados obtenidos son
sensibles a la nitidez de los limites de las estructuras (en este caso la bula).

Teniendo en cuenta lo descripto en los parrafos anteriores, cabe tener una mirada
critica sobre la extraccion de ciertas conclusiones en relacion al volumen de las cavidades
cubiertas por la bula auditiva. Como qued6é demostrado, los distintos métodos de
estimaciéon pueden conducir a resultados ampliamente variables. Los errores de mayor
magnitud se producen por falta de exactitud (sesgos), pudiendo llegar a diferencias
superiores al 300% con respecto al volumen real. Dichas diferencias pueden verificarse
incluso en especies emparentadas: los tres armadillos utilizados en este estudio
pertenecen a la misma subfamilia, y poseen una morfologia craneana marcadamente
similar (Squarcia 2004; Squarcia et al. 2006, 2007; Popp et al. 2013, 2014; Sidorkewicj &
Casanave 2013). Sin embargo, la atipicidad de C. vellerosus en términos de estructura de la
cavidad del oido medio, ocasiona que los sesgos que surgen de cada método no sean
comparables a los que se observan en C. villosus y Z. pichiy; la falta de sistematizacion en
dichos errores tiene como consecuencia la invalidez de las comparaciones interespecificas.

En la bibliografia existe una considerable variedad de métodos utilizados por
distintos autores para estudios del volumen de bula, sin que se aclare en muchos casos la
razoén de la eleccién. Schleich & Vasallo (2003), por ejemplo, utilizaron la férmula del cono
eliptico a partir de medidas externas, en 24 especies de caviomorfos pertenecientes a siete
familias diferentes. Basandose en ese estudio, Francescoli et al. (2011) aplicaron la misma
férmula en 21 especies de Ctenomys (Ctenomyidae), y Begall & Burda (2006) la utilizaron
en el cururo Spalacopus cyanus (Octodontidae). Lange et al. (2004) emplearon la férmula

de un cilindro para el calculo del volumen de bula en roedores subterraneos de la familia

131



Muridae, Microtus arvalis y Arvicola terrestres; en el mismo estudio, compararon los
valores obtenidos con los correspondientes a otras especies del grupo, teniendo en cuenta
unicamente que las especies comparadas pertenecieran al mismo rango de tallas para
evitar la existencia de efectos alométricos. Lange & Burda (2005) calcularon el volumen de
bula de seis especies de ratas topo africanas (Bathyergidae) como el producto de largo x
ancho x alto (férmula correspondiente al volumen del prisma rectangular). Huang et al.
(2002) utilizaron esa misma férmula para calcular el volumen de la cavidad del oido
medio en 34 especies de félidos. Ademas de las posibles diferencias morfologicas que
puedan existir entre las cavidades de distintos taxa, y de las discrepancias que puedan
derivarse del uso de los distintos métodos, a priori resulta dificil imaginar la semejanza de
forma entre algunos de los cuerpos geométricos considerados para el calculo de volumen
(como el cilindro o el prisma rectangular) y dichas cavidades. Debido a ello, en ciertos
trabajos se intenta aproximar las estimaciones a los valores reales mediante la aplicacion
de un factor de correccién (Huang et al. 2002). En otros casos, se recurre al control de los
valores obtenidos por comparacién con los que resultan de otros métodos de estimacién
en la misma especie (Schleich & Vasallo 2003, Richter et al. 2010). Sin embargo, estas
estrategias no son las mas comunes en los estudios del oido medio, observandose
numerosos trabajos (Langland & Price 1991; Burda et al. 1992; Rosowski 1994; Ravicz &
Rosowski 1997; Mason 2001, 2013; Lange et al. 2004; Begall & Burda 2006; Argyle &
Mason 2008) donde se establecen comparaciones con los resultados obtenidos por otros
autores, sin tomar en consideracién la metodologia usada.

El uso de factores de correccion en procesos de estimaciéon de parametros es una
practica de uso frecuente cuando los valores obtenidos se alejan de los reales. En algunas
ocasiones, los factores son constantes o funciones preestablecidas que deben aplicarse
universalmente para corregir errores sistematicos asociados a un determinado proceso de
medicion; tal es el caso que se presenta, por ejemplo, en la cuantificacion de parametros

mediante ciertos andlisis clinicos (Nauck et al. 2002; Davidson et al. 2008; Shi et al. 2012;
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Saldafia Orejon et al. 2017), la implementacién de determinados métodos de medicién
(Tennant 1975; Sidorkewicj & Fernandez 2000; Shabana et al. 2006), o el uso de
determinados aparatos (Francescon et al. 2014; Gustafsson et al. 2015). En otros casos, los
investigadores deben fijar sus propios factores de correccién mediante la calibracién de
sus datos; en estas situaciones, para obtener resultados de calidad, es de vital importancia
que las constantes o funciones obtenidas sean validadas sobre una muestra independiente
y de tamano representativo. En el presente estudio, la robustez y confiabilidad del primer
factor hallado (FC) para cada método y cada especie, se asegurd teniendo en cuenta dos
condiciones: la muestra utilizada para su validacién fue de mayor tamafio que la que
permitié su obtencion (60% y 40% de los datos, respectivamente), y abarcé un rango
mayor de diferencias entre los volimenes estimados y el real.

Es interesante notar que la aplicacién de los factores correspondientes a las
estimaciones originales permitié aumentar la precision, y mas audn la exactitud, excepto en
los casos donde los errores eran de menor cuantia. Si se considera que una estimacion con
un sesgo < 10% (por exceso o por defecto) y un coeficiente de variacién < 15% es
aceptable, la aplicacion del FC no habria sido necesaria en las combinaciones calibre-
elipsoide de C. vellerosus, ni calibre-cono eliptico de Z. pichiy. La correccién efectuada en
ambos casos, si bien logré una mejora de la precision, provocd un aumento del sesgo en
valor absoluto. Situaciones similares se observaron también en las combinaciones calibre-
cono eliptico y medidas digitales-cono eliptico de C. villosus, medidas digitales-elipsoide de
C. vellerosus, y medidas digitales-cono eliptico de Z. pichiy. Por lo tanto, teniendo en cuenta
esos resultados, podria considerarse que las estimaciones de volumen de bula son de
buena calidad (al menos en exactitud) si los sesgos < 20%, no resultando necesaria (ni
efectiva) la realizacion de correcciones.

Si bien el efecto mas marcado de la aplicacién de FC en las peores estimaciones fue
el notorio incremento de exactitud, los sesgos de los volumenes corregidos superaron el

20% en la mayoria de los casos. En el caso de C. villosus, pudo comprobarse que dichos
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valores fueron significativamente diferentes a los valore reales. La obtencidn del segundo
factor (FCz) corrigié estas desviaciones, aunque mantuvo las precisiones obtenidas en
primera instancia. A pesar de estos resultados, y aunque las diferencias entre este nuevo
factor y FC fueron bajas (por una magnitud inferior a 0,10 en la mayoria de los casos), la
imposibilidad de validar su efectividad en una nueva muestra impide extraer conclusiones
acerca de su efectividad.

El trabajo desarrollado en el presente capitulo establece la necesidad de fijar
criterios uniformes para los métodos de estimacion del volumen de bula, y alerta sobre el
peligro de establecer comparaciones con los resultados obtenidos por otros autores. Esto
ultimo es crucial, especialmente en estudios actuales, donde se recurre generalmente al
tomografiado y reconstruccion tridimensional, comparandose los resultados con los
obtenidos en el pasado mediante otros métodos (por ejemplo: Mason 2016b; Mason et al.
2016). En tales casos, la extraccion de conclusiones debe quedar supeditada al
establecimiento de correcciones, dado que la magnitud de los posibles errores puede ser
considerable segin la especie y el método aplicado. Tales correcciones son posibles
replicando, en los ejemplares bajo estudio, las metodologias utilizadas por los autores de
los trabajos con los que se quiere establecer la comparacidn.

La realizacion de tomografias computadas con posterior reconstruccion 3D, es una
técnica que estd siendo utilizada con una frecuencia cada vez mayor en estudios de las
estructuras del oido, debido a la calidad y potencialidad de los resultados que permite
obtener. Sin embargo, requiere equipamiento que no estd disponible en cualquier
laboratorio, no solo en cuanto a los equipos de tomografiado, sino también a los
programas necesarios para la realizacion de las reconstrucciones, los cuales requieren a su
vez sistemas avanzados de hardware. De este modo, implica una inversion econdémica
elevada para su adquisicion, mantenimiento y actualizaciéon. La realizacién de las
reconstrucciones, ademas, supone una importante inversién de tiempo; en general, en

estudios de indole morfoldgica, esto puede minimizarse debido a que la precisién de los
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resultados obtenidos permite trabajar con pocos ejemplares. Sin embargo, si el tamafio de
las estructuras a tomografiar es muy pequefio, debe procederse a su aislamiento para
lograr una buena resolucion, lo que implica romper el craneo. Por otro lado, la técnica es
inviable cuando el estudio a realizar requiere que se trabaje con tamafios muestrales
importantes, por ejemplo en estudios poblacionales. En esas ocasiones, los muestreos
rapidos (por ejemplo, obtencién de medidas a partir de colecciones sistematizadas) y con
costos practicamente nulos son una herramienta muy util, pero deberian realizarse
correcciones con respecto al volumen real, obtenido por tomografiado en una submuestra.
En particular, y para el trabajo con las especies de armadillos utilizados en este estudio,
los factores de correccion hallados podrian servir a tal fin; sin embargo, su validez solo
aplica al rango craneano para el que fueron obtenidos, y no deberian ser utilizados en
juveniles (donde pueden existir efectos alométricos), ni tampoco en adultos con craneos

de mayor o menor longitud al especificado.
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CAPITULD 57

ESTIMACION DE
PARAMETROS
MORFOFUNCIONALES
DEL OO MEDIO DE
ARMADILLOS, Y Si
INTRODUCCION EN
MODELOS TEORICOS DE
FUNCIONAMIENTO



INTRODPUCCION

En Fisica, el sonido es un tipo de vibracién que se propaga en forma de onda a través
de un medio s6lido, liquido o gaseoso (Gelfand 2010). Un concepto relacionado con la
propagacion del sonido es la impedancia, definida como la oposicion al flujo de energia (en
este caso, ondas sonoras) a través de un sistema, y se define generalmente como la
relacion entre fuerza (F) y velocidad (v): Z = F/v (Ohms). De este modo, cuanto mayor sea
la cantidad de fuerza necesaria para lograr una velocidad determinada, mayor es la
impedancia (Z) del sistema.

La audicién en el ambiente terrestre implica que las ondas sonoras deban pasar
desde un medio de baja impedancia (aire en el conducto auditivo externo) a otro de alta
impedancia (perilinfa coclear). El oido medio de los mamiferos terrestres debe resolver
dicha diferencia para asegurar una transferencia eficiente de energia entre ambos medios.
La evolucion ha operado de manera tal que el sistema se ha convertido en un
transformador acustico, habilitandolo para superar parcialmente el desajuste de
impedancias y amplificar la sefial original, de manera que la energia pueda transmitirse
eficientemente al liquido coclear. Sin esta funcién, mas del 99,9% de la energia actstica
que incide sobre la membrana timpanica seria reflejada y no se utilizaria (Dallos 1973;
Willi 2003; Lavender et al. 2011).

Para lograr el ajuste de impedancias y la amplificacidn, el funcionamiento del oido
medio se basa en una combinacién de mecanismos que implican el movimiento acoplado
de la membrana timpanica, los huesecillos y la platina estapedial (Wever & Lawrence
1950, 1954; von Békésy 1960; Peake et al. 1992; Shera & Zweig 1992). Este acoplamiento
se da a través de una serie de procesos mecanicos y acusticos interdependientes, con
salidas que actuan como entrada para las etapas posteriores (Rosowski 1996). Las ondas
sonoras que viajan por el conducto auditivo externo, impactan en la membrana timpanica

con una presién y velocidad determinadas; y son convertidas por la membrana en una
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fuerza efectiva a través del movimiento del manubrio del martillo. Ese movimiento se
transmite al yunque y por ultimo al estribo, que apoya en la ventana oval. En este
mecanismo, martillo y yunque estan articulados formando una unidad (complejo
incudomalear), al tiempo que quedan suspendidos en la cavidad del oido medio por medio
de ligamentos que permiten el movimiento mediolateral del complejo cuando el timpano
vibra. Esta disposicidn crea un punto de pivote central (fulcro) que habilita al movimiento
de rotacion relativo del martillo y del estribo, formando asi un mecanismo de palanca
(Emanuel et al. 2009). La efectividad de todo el proceso, desde la incidencia de las ondas
sonoras en la membrana timpanica, hasta su transmision a la perilinfa coclear, depende
fundamentalmente de dos caracteristicas anatomicas, la relacién de areas y la relacion de
palancas (von Helmholtz 1877; Dallos 1973; Rosowski 1996; Willi 2003; Emanuel et al.
2009). La primera de ellas se define como la proporcion entre el tamafio de la pars tensa y
de la platina estapedial, mientras que la relacion de palancas se refiere a la diferencia de
tamafios entre el manubrio maleolar y el brazo largo del yunque. Dado que los valores de
ambas relaciones son inherentes a cada especie, la capacidad funcional del sistema del
oido medio puede variar considerablemente.

En los ultimos afios se han logrado notorios avances en el campo de la acustica
auditiva, no solo en humanos sino también en otras especies de mamiferos. Sin embargo,
estos estudios se caracterizan por una gran complejidad, dado que incorporan conceptos
de fisica y de ingenieria, y generalmente involucran también la manipulacién de
tecnologias sofisticadas. Una alternativa mas factible de implementacién se basa en la
introduccion de medidas morfoldgicas, correspondientes a las estructuras involucradas en
la transmisién sonora, en modelos tedricos de funcionamiento del oido medio y que
permiten obtener valores predictivos que expliquen las capacidades funcionales del
mismo. Es importante tener en cuenta que estos modelos son simplificaciones de la
realidad, dado que ignoran las limitaciones impuestas a la conduccién del sonido y los

efectos mecanicos y acusticos de las propias estructuras del oido externo y medio (Wever
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& Lawrence 1954; Dallos 1973; Rosowski 1994). Sin embargo, se presentan como una
herramienta promisoria a la hora de complementar los estudios morfoldgicos
tradicionales, especialmente en el rango de las bajas frecuencias, en las que los modos
vibratorios de la membrana timpanica y de los huesecillos son relativamente simples
(Mason 2016a). El objetivo del presente capitulo fue aplicar dos de tales modelos tedricos
a las cinco especies de armadillos en estudio (Chaetophractus villosus, C. vellerosus,
Zaedyus pichiy, Chlamyphorus truncatus y Dasypus hybridus). Uno de ellos, desarrollado
por Dallos (1973), considera al oido medio como un transformador ideal, y se utiliza para
predecir la eficiencia del sistema como transformador de impedancias. El otro,
desarrollado por Hemila et al. (1995), establece una analogia entre el oido medio
mamaliano y un circuito eléctrico, y permite predecir la frecuencia maxima de audicidn. Se

describen a continuacion las bases tedricas de cada uno de ellos.

MODELO DE DALLOS (1973): considera al oido medio como un transformador ideal de
impedancias, permitiendo predecir la eficiencia de transmision sonora teérica (T). Para
cuantificar este parametro se debe tener en cuenta la intensidad acustica, definida como la
cantidad media de energia sonora transportada por una onda a través de una superficie
perpendicular a la direccién de propagacion, por unidad de area y por unidad de tiempo.
De este modo, el valor de T representa la proporciéon entre la intensidad acustica
transmitida al oido interno (I¢) y la intensidad incidente en la membrana timpanica (I,), lo
que estd determinado por la impedancia del sistema del oido medio. Como se defini6
previamente, la impedancia acustica es una medida de la resistencia que impone un medio
a la transmisién de energia sonora; esta relacionada tanto con la densidad como con la
elasticidad del mismo, y es invariable en el tiempo (Webster & Webster 1975; Rosowski
1996).

El modelo calcula la eficiencia de transmision a partir de la siguiente férmula:

138



4Zur (1)

r=tlo Za
o (1+ZZ—’V;T)2

donde Zumr es la impedancia acustica especifica de la membrana timpanica y Zq la del aire
(415 Pa s m1). El modelo asume que el timpano puede analogarse a un pistén rigido, con
una superficie representada por las 2/3 partes del area de la pars tensa; esta magnitud se
denomina area timpdanica efectiva (ATe; mmz?), por ser la fracciéon de membrana
efectivamente vibratoria (Wever & Lawrence 1954; Tonndorf & Khanna 1972; Webster &
Webster 1975). En condiciones normales, la impedancia de los fluidos cocleares del oido
interno (Z;) es considerablemente mayor que la impedancia del oido medio, que solo
contiene aire (Mason 2016a). Dicho parametro debe ser considerado, por lo tanto, en el
modelo; dado que solo existen valores experimentales de Z; para unos pocos mamiferos, se
utiliza habitualmente el valor medido por Zwislocki (1965) en humanos (56 kPa s m;
Webster & Webster 1975; Hunt & Korth 1980; Rado et al. 1989; Mason 2004, 2016a). De

este modo, la impedancia de la membrana timpanica se estima mediante la férmula:

= ()20

donde APE es el area de la platina estapedial (mm?2), PI el brazo de palanca incudal y PM el
brazo de palanca maleolar; estos ultimos representan las distancias perpendiculares (mm)
desde el eje anatomico incudomalear a la apo6fisis lenticular del yunque y al extremo del

manubrio del martillo, respectivamente.

Reemplazando (2) en (1), se obtiene:
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Por lo tanto, de acuerdo al modelo, el rol del oido medio como transformador
acustico que posibilita el ajuste de impedancias entre el aire y el liquido coclear, depende
de dos mecanismos. El mas importante, en cuanto a magnitud, es la amplificaciéon de
presién que ocurre debido a la disparidad de tamafio entre el timpano y la platina
estapedial. Dicha disparidad queda expresada al hacer el cociente AT/APE, donde AT
representa el area total de la pars tensa; este indice es conocido como relaciéon de areas
(RA). Dado que la ecuacion de Dallos considera solo la fraccién efectiva de la membrana
timpanica, ATe/APE se denomina relacidn efectiva de areas (REA). El otro mecanismo
involucrado en la efectividad de la transmision sonora es la amplificaciéon de fuerza como
consecuencia de la accién de palanca compuesta, formada por el complejo incudomalear;
al igual que en el caso de las areas, la diferencia de tamafio entre el mango del martillo y el
brazo largo del yunque es crucial, y queda cuantificada por el cociente PM/PI (relacion de
palancas, RP). Estos mecanismos se explican a continuacién mediante sistemas mecanicos
simples.

Considerando un sistema sin accién de palanca, una fuerza aplicada a una superficie
se define como el producto de la presion por el area. En la Fig. 5.1, por lo tanto, F1 = p1 A;,
y dicha fuerza se transfiere a la segunda superficie, es decir, F, = p2 Az. Si no hay pérdidas
por friccion, tal como asume el modelo de Dallos, F1 = F2 = p1 A1 = p2 A2. Analogando este
sistema con el del oido medio, A; seria equivalente a AT, y A representaria a APE, por lo
que: p1 AT = p2 APE y, en consecuencia, p2 = p1 (AT/APE). Dado que el area de la membrana
timpanica (incluso su parte efectiva, ATe) es considerablemente mas grande que el area

estapedial, resulta un notorio aumento de presion (p2) a nivel de la ventana oval, es decir,
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sobre los liquidos coleares del oido interno (Dallos 1973; Webster & Webster 1975;
Rosowski 1994, 1996; Emanuel et al. 2009).

Si en el sistema se incluyen palancas (Fig. 5.2), la longitud de las mismas (d) debe
ser tenida en cuenta, ademas de las presiones y las areas. Por lo tanto, en el sistema
idealizado de Dallos (sin pérdidas por friccidn), tendriamos: p1 A1 d1 = p2 Az d2, 0, lo que es
lo mismo, F1 di1 = F2 d2. En el oido medio, d; representa a PM y d; a PI, entonces F; PM = F,
Ply, por ende, F; = F1 (PM/PI). Cuanto mayor sea la diferencia entre el brazo de palanca del
martillo y el del yunque, mayor sera la fuerza que se genere desde la membrana timpanica
a la ventana oval (Dallos 1973; Webster & Webster 1975; Rosowski 1994; Emanuel et al.

2009).

Fuerza

=

s
I N @ P

—

o

Figura 5.1. Esquema que representa la transformacién de presiones en un sistema de
pistones rigidos, analogando dos superficies de tamafio significativamente diferentes a la
membrana timpanica (A1) y a la platina estapedial (A2). Referencias: p1: presion aplicada
sobre la membrana timpdanica; p2: presion transmitida al fluido coclear a través de la ventana
oval; Fy: fuerza resultante de p1 As; F2: fuerza aplicada sobre la platina estapedial. Extraido y

adaptado de Emanuel et al. (2009).
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Figura 5.2. A: Sistema mecanico que representa la accion del oido medio como
transformador ideal (extraido y adaptado de Dallos 1973). B: Diagrama esquematico del
sistema de palancas maleolar e incudal; el asterisco indica el punto aproximado por donde
pasaria el eje de rotacién incudomalear (extraido de Emanuel et al. 2009). Referencias:
APE: area de la platina estapedial; AT: area timpanica; d; = PM: brazo de palanca maleolar;
d; = PI: brazo de palanca incudal; Fq: fuerza aplicada sobre la membrana timpanica; Fa:
fuerza aplicada sobre la ventana oval; PSpg: presién transmitida al oido interno a través de la

platina estapedial; PSt: presion del sonido sobre la membrana timpanica.

Dada la gran importancia que poseen las diferencias de tamafio entre las areas

timpanica-estapedial y entre los brazos de palanca maleolar-incudal, el rol del oido medio

en el mecanismo de ajuste de impedancias se evalda normalmente mediante el indice de

transformacion de presiones (IT). Este indice, que se calcula como el producto entre REA 'y

RP (Wever & Lawrence 1954; Webster & Webster 1975; Hemila et al. 1995), representa el

aumento maximo de presion sobre la platina estapedial respecto de la membrana

timpanica, y permite comparar la eficiencia del sistema en distintas especies mamalianas

(Mason 2001; Lange et al. 2004; Lange & Burda 2005).

MODELO DE HEMILA et al. (1995): este modelo permite predecir las frecuencias

maximas de audicion tedricas (fmsx) en diferentes especies de mamiferos. Para ello, el
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oido medio se representa como un analogo a un circuito eléctrico de cinco componentes
(Fig. 5.3), los cuales determinan la cantidad de energia que pasa a través del circuito.

Tres de los cinco componentes representan la compliancia (C) de los constituyentes
elasticos del oido medio. Dicho pardmetro se define como la docilidad o elasticidad del
sistema, haciendo referencia a la facilidad de transmisidn del sonido a través del oido (lo
opuesto a impedancia). Como se observa en la Fig. 5.3, estos tres componentes son la
amortiguacién neumadtica impuesta por la cavidad timpdanica (Co), la compliancia, en
paralelo a ella, de la membrana timpanica (Cp) y la compliancia en serie de ligamentos y
musculos, los cuales mantienen a los huesecillos en su lugar (Cs). De los dos parametros
restantes, ] representa el momento de inercia osicular (inercia rotacional del complejo
incudomalear), el cual lleva implicita la inductancia L (medida de la oposicién a un cambio,
y que depende de la masa de martillo y yunque). Y, por ultimo, R es la resistencia

dominante al paso del sonido, impuesta por la impedancia acustica del oido interno.

Figura 5.3. Modelo mecanico simplificado del oido medio (A), con el circuito eléctrico
analogo (B); modificado de Hemila et al. (1995). Co: compliancia de la cavidad timpanica;
Cp: compliancia de la membrana timpanica; Cs: compliancia de los ligamentos y musculos
asociados a los huesecillos; J: inercia incudomalear, determinada por el componente de

masa osicular (L); R: resistencia acustica del oido interno.

Una vez desarrollado el modelo original, los mismos autores lo simplificaron,

analogandolo a un circuito de tres componentes (R, L y Cp; Fig. 5.4), y lo sometieron a
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prueba en varias especies de roedores mediante escalado con los parametros reales de
cada especie. Los resultados obtenidos segtin el modelo simplificado fueron comparados
con los valores obtenidos mediante la ecuacién original, observandose un error menor al
5%. Por lo tanto, puede considerarse que R, L y C, son los elementos dominantes del

sistema, pudiendo calcularse fns, (kHz) segtn la siguiente formula:

P ( 1) 4R 025
max—\2m/) \0,0041 Z L2 C2

donde Zs es la impedancia acustica de la onda sonora que incide en el timpano, y se calcula

como la impedancia actstica del aire (Z, = 400 Pa s m-1)é dividida por el area timpanica
efectiva (Zs = Z./ATe). Los demdas pardmetros involucrados en la ecuacién pueden
obtenerse, para cada especie de mamifero, a partir del escalado con los valores del
humano (indicados en las férmulas que siguen a continuacién mediante el subindice h),

segun procedimiento utilizado por Hemila et al. (1995):

e R=(ATw/AT) 60 MPa s m3, con AT, = 68,3 mm?;
e L =]/(PM2Z ATe?), con ] = Jn (M AT)/(Mx ATyx), donde M es la masa del complejo
incudomalear de la especie en estudio (mg), Mr= 62 mg y Jn= 226 mg mm?;

e Cp=(AT/ATy) 151,8x10-6 m3 MPa-.

6 Se toma el valor utilizado por Hemila et al. (1995), el cual difiere ligeramente del considerado por
Dallos (1973) para el desarrollo de su modelo (415 Pa s m-1).
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Figura 5.4. Esquema del oido mamaliano generalizado, detallando
los tres componentes dominantes (Cp, L y R) a nivel del oido medio,
en cuanto a las frecuencias maximas de audicién de cada especie
(extraido y modificado de Tucker 2017). CAE: conducto auditivo
externo; Cp: compliancia acudstica de la membrana timpanica; E:
estribo; L: masa acustica del complejo incudomalear; M: martillo; MT:
membrana timpanica; R: resistencia acustica del oido interno; Y:

yunque.
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MATERIALES Y METODOS

Los parametros morfofuncionales necesarios para el calculo de las ecuaciones de los
modelos seleccionados, se obtuvieron segin el procedimiento que se detalla a
continuacion:

e Areas timpanica (AT: area de la pars tensa, mm?2) y estapedial (APE, mm?): se
obtuvieron a partir de las microtomografias computadas y reconstrucciones 3D, segiin
metodologia descripta en el Capitulo 3.

e Brazos de palanca maleolar (PM, mm) e incudal (PI, mm): distancias
perpendiculares desde el eje anatomico incudomalear al extremo del manubrio del
martillo y a la apdfisis lenticular del yunque, respectivamente. El "eje anatémico", definido
por Lavender et al. (2011) como la linea imaginaria que une el proceso anterior del
martillo con el proceso corto del yunque, se ha utilizado como una estimacién de la
posicion donde podria ubicarse el eje de rotacién osicular. En los armadillos, debido a que
el proceso anterior del martillo es muy largo y forma una extensa superficie articular con
el craneo, el eje anatémico se defini6 desde la parte mas delgada y proximal de este
proceso, donde se une a la lamina transversa, hasta el proceso corto del yunque (linea
blanca de la Fig. 5.5 A). El punto de unién del proceso anterior con la ldmina transversa
seria el sitio de flexibilidad mas probable sobre el cual rotarian los huesecillos.

Las coordenadas espaciales (X, y, z) de los dos extremos del eje anatémico (puntos P
y Q; Fig. 5.5 B) se obtuvieron mediante Stradwin 5.4, utilizando las reconstrucciones 3D
de los complejos incudomaleares (Capitulo 3). Dichas coordenadas se emplearon para
calcular la ecuacion de la recta r que une ambos puntos, la cual coincide con la posicion del
eje anatémico (eje de rotacion). De la misma manera se obtuvieron las coordenadas del
extremo del mango del martillo (punto R; Fig. 5.5 B), necesarias para el calculo del brazo

de palanca maleolar (PM). Para la obtencién de este parametro se consideraron dos
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vectores: w con origen en P y fin en R, y v, con el mismo origen que w, pero extendiéndose

alo largo del eje anatdmico, en direccién a Q. La proyeccidn ortogonal de w en v fue:

(w,v)

vl

lw|cosa =

donde (w,v) es el producto escalar entre los vectores, |[w| y |v| son los médulos de los
vectores w y v respectivamente, y o es el angulo entre ellos. La distancia perpendicular

desde el eje de rotacion hasta el punto R, la cual representa a PM, fue calculada como:

(w,v) v
vl ol ’

El mismo procedimiento se utiliz6 para obtener el brazo de palanca incudal (PI:
distancia perpendicular desde el eje anatémico hasta el centro de la faceta articular
incudoestapedial), mediante los parametros indicados en la Fig. 5.5 B (vector w’, angulo
B) y un vector v’ con origen en Q y sentido contrario a v. Cabe aclarar que, para C. villosus,
PM y PI solo pudieron obtenerse en dos ejemplares (UNSCVIMA87 y UNSCVIHA83), dado
que en UNSCVIMA91 y UNSCVIHAS89 el martillo y el yunque estaban desarticulados. Todos

los calculos se realizaron utilizando una plantilla en Excel.
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Figura 5.5. A: Complejo incudomalear derecho de Zaedyus pichiy (UNSZPMA1) en vista medial,
mostrando el eje anatémico alrededor del cual rotarian los huesecillos. B: Reconstruccion
tridimensional del complejo de otro ejemplar de la misma especie (UNSZPHAS55), con los elementos
matematicos utilizados para el calculo de los brazos de palanca maleolar e incudal. Puntos P y Q:
extremos del eje de rotacion sobre la recta r. R: extremo del mango del martillo. S: centro de la
faceta articular incudoestapedial. PI y PM: brazos de palanca incudal y maleolar, respectivamente.
v, wy w’: vectores (el vector v’, no representado en la figura, tiene origen en Q y sentido contrario a

v). ay B: dngulos entre los vectores v-wy v-w’, respectivamente.

A partir de los parametros mencionados, se calcularon las relaciones de areas
(RA=AT/APE; REA=ATe/APE), de palancas (RP=PM/PI) y el indice de transformacién
(IT=REA*RP). Si bien estas relaciones, por ser proporciones, son independientes del
tamafno absoluto del animal, la extraccion de conclusiones acerca del tamafio de las
estructuras involucradas en su célculo requiere del analisis de las dimensiones relativas
de cada una de ellas. Como ya se expuso en el Capitulo 3, las areas timpanica y estapedial
se compararon entre especies mediante regresiones lineales de cada variable versus la
longitud total del craneo (LTC), previa transformacion logaritmica (logio) de los datos.
Idéntico procedimiento se utiliz6 para los brazos de palanca maleolar e incudal. Las
desviaciones del coeficiente b (pendiente) con respecto a la unidad (valor tedrico de

isometria en mediciones lineales), se examinaron mediante pruebas t usando Excel
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(p<0,05). Dado que estos analisis se basaron en un tamafio muestral pequefio y con claros
desbalances entre especies, los resultados obtenidos solo se consideraron con caracter
orientativo, utilizandoselos para identificar tendencias a la posesion de estructuras
claramente atipicas en tamafio.

e Masa del complejo incudomalear (M, mg): la obtencién de la masa combinada de
martillo y yunque, necesaria para la aplicaciéon de la ecuacién de Hemila et al. (1995),
implica la apertura de la bula timpdanica y extraccién de ambos huesecillos. Un modo
alternativo de obtener este parametro sin destruir el material, es a través del producto
entre el volumen y la densidad de ambos elementos. Como se describio en el Capitulo 3,
los volimenes de yunque y martillo se obtuvieron para cada especie a partir de las
microtomografias computadas. Si bien sus densidades no pudieron determinarse, en las
imagenes digitales se constatd que se encuentran formados por hueso compacto.
Nummela (1995) obtuvo densidades comprendidas entre 2,0 y 2,3 g ml-! para huesecillos
de focas, elefantes y seres humanos, valores que coinciden con las densidades reportadas
previamente por Spector (1956) para hueso compacto mamaliano. Giraud-Sauveur (1969)
observo hueso compacto con densidades de 2,12-2,35 g ml-! para los huesecillos de una
serie de mamiferos terrestres que no utilizan la informacién actstica de ecos, activos o
pasivos, para su orientacién. Mason et al. (2006) reportaron rangos de densidad de 2,05-
2,44 g ml! para el martillo y de 2,03-2,24 g ml-! para el yunque de topos dorados africanos.
Dado que no se conocen reportes de la densidad de los huesecillos del oido medio en
armadillos, se realizaron mediciones en una serie de complejos incudomaleares sueltos de
Chaetophractus villosus (n=10), C. vellerosus (n=9) y Zaedyus pichiy (n=9), existentes en la
coleccion. Mediante una balanza O’Haus (0,0001 g) se obtuvieron las masas de los
complejos, y el volumen de los mismos se determind por medio del procedimiento de
volumen de agua desplazada en una microjeringa graduada. Las densidades halladas (en
mg mm3, equivalente a g ml-t) fueron 2,25 + 0,31 (C. villosus), 2,00 * 0,09 (C. vellerosus) y

2,11 = 0,78 (Z. pichiy). Debido a la similitud de estos valores con los reportados para otras
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especies por todos los autores mencionados previamente, se decidié utilizar una densidad
promedio de los tres valores hallados (2,12 mg mm-3) para las cinco especies de armadillos
en estudio. El producto de este valor por los volimenes de los huesecillos, permiti6

obtener las masas requeridas para la aplicacién de la ecuaciéon de Hemila et al. (1995).
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RESULTADOS

MODELO DE DALLOS (1973):

Los valores teodricos de T fueron muy elevados y similares en las cinco especies, a
pesar de las marcadas diferencias interespecificas observadas en los parametros
morfofuncionales involucrados en el calculo de la ecuacion (Tabla 5.1). Cabe destacar que,
en el caso de C. villosus, todos los calculos se realizaron con dos ejemplares debido a que
solo pudieron obtenerse dos datos de palancas maleolar e incudal.

Para RA, y consecuentemente REA, los valores mdas bajos correspondieron a C.
truncatus y D. hybridus, y los mas altos a C. villosus, lo que revela la gran diferencia de
tamafio que existe en esta Ultima especie entre la membrana timpanica y la platina
estapedial. En el caso de C. vellerous y Z. pichiy, que a pesar de tener tamafios craneanos
similares poseen marcadas diferencias en el area de la pars tensa y de la platina estapedial
(Tabla 3.1; Fig. 3.9), las diferencias de tamafio entre ambas estructuras fueron de
magnitud similar, observandose valores de RA y REA que difirieron en unas pocas
unidades entre ambas especies.

Los resultados obtenidos en RP también pusieron de manifiesto diferencias entre
especies (Tabla 5.1). Como se observa en la Fig. 5.6, ninguno de los dos parametros
involucrados en el calculo de esta proporciéon (PM, PI) mostré indicios de una relacion
alométrica con respecto al tamafio craneano. En C. vellerosus, sin embargo, aunque PI se
ubicé muy cerca de la linea de regresion, la existencia de un brazo de palanca maleolar
atipicamente largo en términos relativos, dio cuenta del valor de RP mas elevado de entre
todas las especies estudiadas. En D. hybridus, ambos brazos de palanca fueron
anormalmente pequefios, y el valor de RP fue el mas bajo de todos los evaluados. Estas
observaciones, junto con los resultados presentados en el capitulo anterior (véase Fig.
3.9), confirman la existencia de atipicidad en las estructuras del oido medio de ambas

especies.
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La combinacidn de las distintas situaciones enunciadas precedentemente, se tradujo
en un IT marcadamente variable (Tabla 5.1). Los menores valores correspondieron a C.
truncatus, con magnitudes de amplificacion del sonido desde la membrana timpanica hacia
la ventana oval que apenas superaron el 30%. Si bien los tres eufractinos se caracterizaron
por valores mas elevados, los mayores porcentajes de amplificaciéon se obtuvieron en el
género Chaetophractus. En C. villosus, el IT alcanzé casi el 78%, lo que podria deberse
fundamentalmente a la gran diferencia entre las areas timpdanica y estapedial. En C
vellerosus, con una amplificacién de presién de casi el 61%, la mayor contribucién parece

estar dada, en cambio, por el elevado valor de RP.
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Figura 5.6. Relaciones entre los brazos de palanca maleolar e incudal (y) y la longitud total del
craneo (x) en armadillos, en base a datos transformados logaritmicamente (logio). Los individuos
pertenecientes a una misma especie estan agrupados con circulos. La linea punteada representa la
recta de regresion calculada. Se indican el intercepto (a), pendiente (b), valor de probabilidad
obtenido en el andlisis de regresion (pregr), coeficiente de determinacion correspondiente a dicho
analisis (R?), error estandar de b (ES;) y valor de probabilidad obtenido al evaluar la posible

desviacién de b del valor tedrico de crecimiento isométrico (paiom)-
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Tabla 5.1. Parametros morfofuncionales y eficiencias de transmisién teérica (Dallos 1973), correspondientes al oido medio de las cinco
especies de armadillos en estudio (promedio + desvio estandar; n: tamafio muestral). Referencias: APE: area de la platina estapedial; AT:
area de la membrana timpanica; ATe: area timpanica efectiva; IT: indice de transformacién; PI: brazo de palanca incudal; PM: brazo de
palanca maleolar; RA: relacion de areas; REA: relacion efectiva de areas; RP: relacion de palancas; T: eficiencia de transmision. Los valores
de AT y APE de Chaetophractus villosus son ligeramente diferentes a los presentados en el Capitulo 3, dado que solo se detallan los

correspondientes a los ejemplares a partir de los cuales pudo calcularse la ecuacién de Dallos (detalles en el texto).

Especie AT ATe APE RA REA PM PI RP IT T
(mm?) (mm?2) (mm?) (mm) (mm)
Chlamyphorus truncatus 11,32 7,55 0,52 21,79 14,53 2,62 1,20 2,19 31,82 0,90
(n=2) +0,40 +0,26 +0,01 +1,35 +0,90 +0,07 +0,01 +0,05 +1,31 +0,01
Chaetophractus villosus 59,38 39,58 1,17 50,84 33,90 5,37 2,33 2,31 77,96 0,98
(n=2) +4,11 + 2,74 + 0,04 +5,36 + 3,57 +0,48 +0,24 +0,03 +7,28 +0,01
Chaetophractus vellerosus 4433 29,53 1,37 32,36 21,57 5,19 1,84 2,82 60,85 0,99
(n=1)
Zaedyus pichiy 29,92 19,95 0,85 35,75 23,85 3,77 1,80 2,09 49,63 0,99 +
0,01
(n=3) +0,82 +0,55 +0,13 +4,44 +2,16 +0,29 +0,04 +0,19 +3,32
Dasypus hybridus 10,17 6,78 0,34 29,91 19,94 2,25 1,12 2,01 40,08 0,94
(n=1)
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MODELO DE HEMILA et al. (1995):
Las frecuencias maximas de audicidn tedricas (fmsx) obtenidas a partir del modelo
fueron marcadamente variables en las cinco especies (Tabla 5.2), con un rango de valores

individuales comprendido entre 28,95 kHz (C. villosus) y 89,69 kHz (C. truncatus).

Los parametros especificos que permitieron calcular los valores de fnsx segin la
ecuacién simplificada (masa incudomalear, area de la pars tensa, area timpanica efectiva y
palanca maleolar) se resumen en la Tabla 5.2. Como puede observarse, el valor tedrico de
frecuencias maximas de audicién, previsto por este modelo, guarda una relacion
inversamente proporcional con cada una de las variables mencionadas en todas las
especies, excepto en D. hybridus. En este taxdn, solo la masa combinada de martillo y
yunque reflejo la tendencia observada para los restantes armadillos, posiblemente debido
a la fuerte influencia de este parametro en el momento de inercia osicular. Por otra parte,
la atipicidad de morfologia y tamafio de las estructuras del oido medio en esta especie
(Capitulo 3), puede estar involucrando la intervenciéon de otros efectos, ausentes en

especies con oido medio de morfotipo libremente mdvil o transicional.

154



Tabla 5.2. Frecuencias maximas de audicion tedrica y pardmetros especificos utilizados para su
calculo mediante la ecuacién de Hemila et al. (1995). Referencias: AT: drea timpanica, pars tensa;
ATe: area timpanica efectiva; fmdx: frecuencia maxima de audicién; M: masa incudomalear; PM:
palanca maleolar. Las especies estan ordenadas segun valores crecientes de masa, areas y palanca
maleolar; para D. hybridus, solo el valor de masa pudo ubicarse en el lugar correspondiente segin el
ordenamiento utilizado, dado que para los otros tres parametros (destacados en sombreado) los
valores fueron los mas bajos registrados. Para las variables tomadas de la Tabla 5.1 (AT, ATe, PM)
solo se presentan los valores promedio; para M y fmax Se detalla ademads el desvio estandar en las

especies con mas de un ejemplar.

Especie M AT ATe PM fmax
(mg) (mm?) (mm?) (mm) (kHz)
Chlamyphorus truncatus 1,51 11,32 7,55 2,62 87,48
(n=2) (£0,09) (£3,12)
Dasypus hybridus 3,24 10,17 6,78 2,25 51,43
(n=1)
Zaedyus pichiy 9,43 29,92 19,95 3,77 38,54
(n=3) (£0,87) (x2,95)
Chaetophractus vellerosus 16,75 44,33 29,53 5,19 36,11
(n=1)
Chaetophractus villosus 21,69 59.38 39,58 5,37 30,51
(n=2) (£1,16) (x2,20)
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DISCUSION

El sistema del oido medio puede interpretarse en términos de palancas hidraulicas y
rotacionales que ajustan las impedancias acusticas del aire y el liquido coclear,
optimizando el acoplamiento de la energia sonora entre estos dos medios. Esta
concepcion, desarrollada por primera vez por von Helmholtz (1868), se basé en
publicaciones anteriores de von Seebeck (1841) y Ohm (1843), y senté las bases para la
comprension de los mecanismos operantes a nivel del oido medio mamaliano. Afios mas
tarde, el mismo autor sefial6 que la diferencia de area entre la membrana timpdanica y la
platina estapedial permite que el oido medio actiie como una palanca neumadtica (von
Helmholtz 1877). En dichas palancas, las velocidades de volumen? y las presiones que
actdan sobre una gran superficie de entrada son convertidas en velocidades de volumen
mas pequefias y presiones mas grandes a nivel de una segunda superficie (o superficie de
salida), de menor tamafio. Por lo tanto, la concentracion de energia que ocurre en el oido
medio esta dada no solo por el incremento de la presiéon que recibe inicialmente la
membrana timpdnica, sino también por la reduccion de la velocidad de las vibraciones; y
dicho proceso depende de la relacion de tamafio entre la pars tensa y la platina estapedial,
y de la diferencia en las longitudes de los brazos de palanca de martillo y yunque (von
Helmholtz 1877; Wever & Lawrence 1954; Zwislocki 1965, 1975; Tonndorf & Khanna
1970; Dallos 1973; Rosowski 1994, 1996).

La platina estapedial suele ser considerablemente mas pequefia que el area de la
membrana timpdanica en todos los grupos tetrdpodos (Saunders et al. 2000; Mason et al.
2003, 2009; Mason 2007; Van Dijk et al. 2011), por lo que el aumento de presion es un
fenémeno que se verifica independientemente de la cantidad de elementos transmisores

que existan en el oido medio (Hemild et al. 1995). Sin embargo, en los grupos no

7 La velocidad de volumen (m3 s'1) es una medida de la velocidad de un medio acustico integrado
sobre un area. En el caso de una onda plana uniforme que se propaga a través de un tubo, dicho
pardmetro puede calcularse como el producto entre la velocidad promedio de las particulas de
fluido (m s1) y el area de la seccion transversal del tubo (m2) (Rosowski 1994).
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mamalianos, la acciéon de palancas combinadas estd ausente, dado que solo existe una
columella auris, homdloga al estribo de los mamiferos; si bien esta estructura esta
subdividida en muchos casos en dos porciones, la columella propiamente dicha, interna, y
la extracolumella externa (Goodrich 1958; Pirlot 1976; Romer & Parsons 1981), estas se
ubican en linea recta, actuando como un anico elemento transmisor.

En el caso de los mamiferos existen variaciones interespecificas, muchas veces
marcadas, tanto en RA como en RP. Los grupos mas estudiados corresponden a mamiferos
de habitos hipogeos. Mason (2001), en un estudio detallado de mas de 50 especies
mamalianas pertenecientes a drdenes diversos, encontré que las de habitos fosoriales
tienden a tener valores de RA mas bajos que las no fosoriales (promedios: 17,11 y 28,27,
respectivamente, considerando el area timpanica total), como resultado de la posesién de
platinas estapediales relativamente grandes. La RP también sigue la misma tendencia
(1,72 y 2,24 para fosoriales y no fosoriales, respectivamente), aunque los brazos de
palanca maleolar e incudal considerados de forma individual no difieren
significativamente en longitud entre los mamiferos de ambos tipos (Mason 2001). Entre
los casos extremos, pueden citarse a los pequefios topos dorados africanos (Afrosoricida:
Chrysochloridae; Tabla 5.3), completamente adaptados a la vida en tdneles subterraneos y
poseedores de platinas estapediales inusualmente grandes (Mason 2001, 2004). Estos
animales se caracterizan por presentar, ademas, huesecillos del oido medio masivos o
hipertrofiados que funcionan como “sismometros”, es decir, permiten un tipo de conduccién
sismica: las vibraciones de la tierra ocasionan una vibracién de la cabeza, resultando un
movimiento relativo en el cual el liquido del oido interno se mueve contra los huesecillos, que
permanecen en su lugar debido a su elevada inercia (Mason 2001, 2003). Debido a este
mecanismo, la capacidad del oido medio para transmitir las ondas sonoras que viajan por el
aire se deteriora, y la diferencia entre las areas timpanica y estapedial pasa a tener menor

importancia (Mason 2004).
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Los valores promedio de RA y RP hallados en este estudio mostraron fuerte
variabilidad interespecifica. En el caso de C. truncatus, Unica especie completamente
adaptada a la vida bajo tierra de entre las cinco estudiadas, ambos parametros (RA: 21,79;
RP: 2,19) fueron intermedios entre los valores promedio informados por Mason para
mamiferos fosoriales y no fosoriales. En el resto de los armadillos, RA estuvo por encima
del valor promedio correspondiente a especies no fosoriales, verificandose en C. villosus el
valor mas elevado. Aunque la relacion de areas de Chlamyphorus fue la mas baja obtenida,
su relacion de palancas fue superada solamente por las de ambas especies de
Chaetophractus; cabe destacar, ademas, que las RP de C. villosus y de C. vellerosus fueron
las Uinicas que superaron el valor promedio informado por Mason (2001) para mamiferos
no fosoriales.

La relacion de areas es considerada como el factor mas importante en el rol del oido
medio como transformador ideal (Wever & Lawrence 1954; Zwislocki 1965, 1975). Esto
quedé reflejado en los resultados obtenidos en el indice de transformacion, donde el
elevado valor de RA de C. villosus se tradujo en incrementos de presion de casi el 78%,
frente a incrementos de entre 32% (C. truncatus) y 61% (C. vellerosus) alcanzados por las
demas especies. Lange et al. (2004) consideran que el IT es elevado cuando es mayor que
70, pero calculan la relacion de areas utilizando el area total de la pars tensa. Esta
concepcion es erronea, dado que existe suficiente evidencia experimental que indica que
solo las 2/3 partes de la membrana vibran efectivamente con la llegada de las ondas
sonoras, ocasionando el movimiento del martillo (Wever & Lawrence 1954; Tonndorf &
Khanna 1972; Webster & Webster 1975). Si en el presente estudio se hubiesen utilizado
los valores de RA (y no REA) para el célculo de IT, en el caso de C. villosus se habria
obtenido un incremento de presion promedio del 117%.

Los valores de RA, REA, RP e IT obtenidos en el presente estudio se compararon con
los reportados en la literatura para otros xenartros, para los cuales los datos son escasos e

incompletos, y también con los disponibles para especies de otros grupos de mamiferos
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(Tabla 5.3). A partir de dicha comparacidn, se pueden destacar algunos puntos. En primer
lugar, las relaciones de areas de C. truncatus y Tolypeutes matacus, dos especies de
armadillos de habitos marcadamente diferentes (Nowak 1991; Vizcaino et al 1999;
Vizcaino & Milne 2002; Milne et al. 2009) pero filogenéticamente emparentadas (Moller-
Krull et al. 2007; Delsuc et al. 2012), son sorprendentemente similares. Sin embargo,
también se observa similitud con los valores del oso hormiguero gigante, Myrmecophaga
tridactyla, perteneciente al Orden Pilosa. Segundo, la relaciéon de areas de C. villosus fue
mas elevada que la de todas las especies detalladas en la Tabla 5.3, que cubren un amplio
rango de modos de vida. Tercero, los valores de IT observados en esta especie son
comparables a los de Chinchilla lanigera, una especie que, como se detall6 en el Capitulo 3,
esta fuertemente adaptada a la audiciéon de bajas frecuencias; sin embargo, como se
observa en la tabla, y contrariamente a lo obtenido en el presente estudio, en la chinchilla
parece tener gran relevancia la diferencia de tamafios entre los brazos de palanca maleolar
e incudal. Por ultimo, todos los parametros morfofuncionales considerados tienen una
variacion significativa, incluso para especies pertenecientes a un mismo orden y con
habitos de vida similares. Por lo tanto, la magnitud de RA y RP podria ser el resultado de
interacciones complejas de caracteres que han sido heredados filogenéticamente y de la
adaptacién a la vida en un habitat determinado, pero esta hipdtesis requiere un estudio
mas profundo.

A pesar de las variaciones observadas en IT en las cinco especies bajo estudio, la
eficiencia de transmision, calculada a partir del modelo de Dallos (1973), se movié dentro
de rangos estrechos (= 0,90). Como se mencionara anteriormente, la comparaciéon con
otros xenartros es dificil debido a la escasez de estudios que involucren la medicién de
parametros morfoldgicos del oido medio. A partir de la recopilacion realizada por Mason
(2001), se pudo aplicar la ecuacién para un representante de cada grupo, el armadillo T.
matacus, el oso hormiguero M. tridactyla, y el perezoso Bradypus trydactylus, y los

resultados se presentan en la Tabla 5.3. Llamativamente, el valor mas bajo y alejado con
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respecto a los obtenidos en el presente estudio, correspondi6 a T. matacus, mientras que
en los otros dos taxa se observaron eficiencias de transmisién tedricas similares a las de
nuestras especies.

Al igual que lo observado en RA, RP e IT, las eficiencias de transmisién tampoco
reflejan un patrén claro entre los mamiferos. El interés que suscita la audicién en los
grupos fosoriales, ha propiciado algunos estudios al respecto. Valores reportados por
Mason (2004) para siete especies de topos dorados (Afrosoricida: Chrysochloridae),
variaron ampliamente, entre 0,003 y 0,89 (Tabla 5.3). Un fenémeno similar, aunque con
rango de variaciéon mas acotado, parece verificarse entre los topos y musaranas fosoriales
(Soricomorpha: Talpidae), pero no entre los integrantes fosoriales del orden Rodentia,
donde generalmente se observan valores de T superiores a 0,70 (Tabla 5.3). Este
comportamiento erratico puede tener relacién con el hecho de que el modelo de Dallos
esta basado en supuestos que no necesariamente se aplican a todas las especies, y que son
simplificaciones de lo que opera en la realidad. En primer lugar, asume que no hay
pérdidas por friccién en el oido medio, ni presencia de muasculos y ligamentos. En segundo
lugar, la membrana timpdanica es considerada como un pistén rigido, es decir que no se
tiene en cuenta su elasticidad. Estd ampliamente demostrado que la membrana vibra
diferencialmente segun la frecuencia, y que dicha vibracion no es homogénea, dado que la
region unida al martillo tiende a vibrar menos que el resto de la membrana (von
Helmholtz 1877; Khanna & Tonndorf 1972; Funnel et al. 1987, Rosowski 1994). En tercer
lugar, la frecuencia también determina la capacidad vibratoria de la cadena osicular. Y, por
ultimo, la tension de la membrana timpanica afecta a la sensibilidad auditiva, dado que la
mayoria de la energia sonora serd absorbida por la membrana si ésta se encuentra en un
estado “flaccido”, pero sera reflejada si la misma esta demasiado tensa (Emanuel et al.
2009). Es necesario enfatizar, por lo tanto, que los resultados obtenidos mediante el
modelo aplicado no representan valores reales, sino que son indicadores de las

capacidades potenciales y relativas del oido medio de una especie, cuando se los compara
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con las predicciones obtenidas en otras especies. Dicho de otro modo, los resultados del
modelo indican cudles serian las capacidades de transmision del oido medio de las
distintas especies, si se consideraran Uinicamente sus caracteristicas morfoldgicas. En este
contexto, los valores obtenidos parecen sugerir que el oido medio de los xenartros seria
relativamente eficiente en cuanto a transmisiéon sonora, dado que supera, en general, el
valor promedio de T (0,81) reportado por Hunt & Korth (1980) para 42 taxa mamalianos
de habitos diversos. Sin embargo, las caracteristicas morfoldgicas del oido medio por si
solas no determinan la eficiencia de audicién; por el contrario, la funcién de transferencia
de energia esta influenciada por todas las etapas de la via auditiva (Mason 2001).

El segundo modelo teérico utilizado, desarrollado por Hemila et al. (1995), predijo
frecuencias maximas de audicion marcadamente variables entre especies. Los resultados
obtenidos sugieren que el oido medio de los armadillos estudiados podria transmitir
frecuencias por encima del limite inferior del ultrasonido (20 kHz), ya que en todos los
casos se obtuvieron resultados superiores a los 29 kHz. Dichos valores, sin embargo, son
marcadamente inferiores a los reportados en la bibliografia para especies adaptadas a la
audiciéon de altas frecuencias, tales como murciélagos (Chiroptera) y musarafas del
género Sorex (Soricomorpha: Soricidae), en los que se han registrado frecuencias audibles
por encima de los 100 kHz (Tabla 5.4). El valor de fns mas alto fue el de C. truncatus
(87,48 + 3,12 kHz). Este resultado fue llamativo, dado que, por tratarse de una especie
adaptada a los habitos hipogeos, lo esperado hubiera sido obtener frecuencias de audicién
mas bajas que en las restantes especies; sin embargo, concuerda con otros aspectos
contradictorios observados para la especie (y detallados en el Capitulo 3), y que permiten
asegurar que el oido medio del pichiciego no se ajusta al paradigma fosorial. Si se compara
a esta especie con representantes de la Fam. Chrysocloridae, las diferencias en las
caracteristicas morfofuncionales del oido medio de ambos grupos resultan evidentes, dado
que en la mayoria de los topos dorados existen, como ya fuera mencionado, huesecillos

marcadamente hipertrofiados. Como ejemplos pueden mencionarse a Eremitalpa granti, el
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mas pequefio de los crisocléridos, con menos de 30 g de masa corporal y martillos de hasta
70 mg, y a Chrysospalax villosus, de 110 g de masa corporal promedio y martillos de
aproximadamente 150 mg (Mason 2001; Mason et al. 2006). En estos huesecillos,
denominados cominmente masivos, el elevado componente de masa osicular implica un
marcado incremento en la inercia rotatoria del complejo incudomalear; dado que fmsx Se
reduce a medida que aumenta la inercia osicular, el oido medio resultaria el factor
limitante de las frecuencias audibles (Mason 2004), resultando valores de fmsx tedricos
sustancialmente bajos (Tabla 5.4). Sin embargo, dentro de los crisocléridos también
existen géneros como Amblysomus y Neamblysomus, con huesecillos de tamafio normal y
morfologia similar a la de los Euphractinae estudiados; en estos géneros, las fmsx predichas
son bastante mas elevadas, llegando en A. hottentotus a los 58,1 kHz. En la misma tabla
puede observarse también que, para algunos roedores fosoriales, los valores de
frecuencias maximas tedricas alcanzan una magnitud considerable, con 100 kHz en la rata
topo desnuda, Heterocephalus glaber.

En la literatura existen reportes de frecuencias maximas de audicién obtenidas por
métodos experimentales (fexp) para unas pocas especies mamalianas. Si se comparan estos
valores con las fmsx estimadas a partir de la ecuacion de Hemila et al. (1995), se observa
que los valores teéricos son mas elevados que los reales (Tabla 5.4). Al igual que en el
caso de Dallos, este modelo teérico tampoco contempla la existencia de otros efectos, y se
basa en ciertas presunciones que representan una sobresimplificaciéon de la realidad: 1-
considera que martillo y yunque conforman una unidad, sin la existencia de movimiento
relativo entre ellos; 2-asume que este complejo se mueve como un pistdn rigido; y 3- en el
calculo de la inercia rotatoria del complejo incudomalear (J), asume que la rotaciéon ocurre
exclusivamente alrededor del eje anatémico. Como ya se explico, ] se calcula mediante una
ecuacién de escalado, tomando en cuenta el eje anatémico como aquel por donde pasa el
eje de rotacion; sin embargo, hay especies en las que el centro de masa esta alejado del eje

anatomico, por ejemplo en aquellas que presentan oidos microtipo, con apéfisis orbicular
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prominente (Nummela 1997), por lo que el eje de rotacién no corresponderia al eje
anatomico y el calculo de ] no seria preciso (Lavender et al. 2011). Para los eufractinos
estudiados, al igual que en C. truncatus, el eje de rotacion coincidiria con el eje anatémico.
Pero en el caso de D. hybridus, que a pesar de no poseer apofisis orbicular presenta un oido
medio de tipo ancestral, ambos ejes podrian no coincidir; sin embargo, para corroborarlo
serfa necesario calcular el centro de masa y el momento de inercia osicular por otros
métodos, o bien comparar los valores obtenidos a partir del modelo con mediciones
experimentales. Por lo tanto, si bien las simplificaciones propuestas por el modelo son
aceptadas en forma general, no seria correcto generalizar acerca de su validez para todas
las especies, principalmente en aquellas que presentan morfologias osiculares atipicas
(Wilson & Bruns 1983; Decraemer & Khanna 1994; Willi et al. 2002). Es importante tener
en cuenta también que las predicciones del modelo aplicado se basan solo en
componentes del oido medio. Si bien tradicionalmente se sostenia que la cadena osicular
serfa la determinante del limite maximo de audicién (Mgller 1963, Dallos 1973; Hemila et
al. 1995, 2001; Nummela 1997), o que la relaciéon de areas seria la que determina la
frecuencia de audicion (Relkin & Saunders 1980), estudios mas recientes demuestran que
el oido medio no seria el tinico responsable en dicho fendmeno (Mason 2001; Overstreet &
Ruggero 2002; Ruggero & Temchin 2002; Lavender et al. 2011; Kanders et al. 2017), a
pesar de que, como ya se expusiera, en mamiferos con huesecillos masivos el oido medio
seria el principal determinante de las frecuencias audibles.

De todo lo expuesto, es claro que los dos modelos teéricos aplicados en este capitulo
al analisis morfofuncional de las potencialidades auditivas de los armadillos, y que eran
utilizados extensivamente hace unos afios para explicar la funcién del oido medio
mamaliano, estan sujetos a criticas significativas basadas en sus simplificaciones
excesivas, y sus predicciones a menudo no son compatibles con mediciones

experimentales (ver Mason 2016a). Por otra parte, tampoco puede generalizarse acerca de
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la relaciéon entre la magnitud de los pardmetros teéricos obtenidos y la adaptacién de una
especie a un modo de vida en particular.

Para aquellos modelos que consideran al sistema como un "transformador ideal" (ej:
Dallos 1973), cabe enfatizar que la funcién del oido medio se ve afectada en gran medida
por la flexibilidad y la capacidad vibratoria dependiente de la frecuencia, pardmetros que
caracterizan a la membrana timpanica y a la cadena osicular de cada especie. Por lo tanto,
aunque las grandes diferencias en RA y RP entre los distintos mamiferos probablemente
aun puedan decirnos algo sobre la naturaleza de su audicién, las conclusiones que puedan
sacarse son de dudosa validez funcional. Los resultados obtenidos solo sirven como
aproximacion para entender un poco mas sobre la morfologia y fisiologia del oido medio
con fines comparativos, pero de ninguna manera determinan las propiedades del sistema
en las distintas especies.

Por otra parte, diferentes investigaciones sostienen que, junto con la evolucién de
los tres huesecillos del oido medio y de la membrana timpanica, se habrian dado cambios
en el oido interno que permitieron el “andlisis” de un rango mas grande de frecuencias, y
elevaron el limite permitido (Puria & Steel 2010). Entre ellos se pueden mencionar el
alargamiento de la lagena de los amniotas basales para formar la coclea exclusivamente
mamaliana, con el consecuente aumento de longitud de la membrana basilar y
proliferacion de los receptores auditivos que conforman el 6rgano de Corti (Manley 1971,
2018; Dallos 1984; Hemila et al. 2006). Este cambio habria permitido regionalizar la
localizacién y andlisis de sonidos de alta frecuencia (Manley 2009; Puria & Steel 2010). Es
decir, el oido medio transmitiria los sonidos a la coclea, organizada tonotépicamente (von
Békésy 1956; Dallos 1984), por lo que los diferentes estimulos serian mapeados a
distintas distancias del 6rgano de Corti (Ruggero & Temchin 2002). Y paralelamente a
estos cambios, se habria desarrollado también el oido externo, y el cerebro habria
aumentado en tamafio y complejidad. Por lo tanto, considerando que el oido medio no es

el inico componente de la via auditiva involucrado en la determinacién del limite maximo
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de audicién, y mientras no se conozcan para cada taxén en particular los mecanismos
fisiologicos operantes, las predicciones obtenidas con el modelo de Hemila et al. (1995), al
igual que en el caso de Dallos (1973), deben ser tomadas con precaucién y simplemente
utilizarse para conocer las capacidades potenciales de dicho aparato en las distintas
especies. La aplicacién de la ecuacion vista provee una herramienta tutil como primera
aproximacion al conocimiento de los rangos de audicién en distintos mamiferos, pero de
ningiin modo los resultados obtenidos pueden ser tomados como valores absolutos. Es
importante el desarrollo de modelos que involucren el sistema auditivo completo (oido
externo, medio e interno; De Paolis et al. 2017), tales como los que se vienen
desarrollando para humanos desde hace algunos afios con la finalidad de evaluar pérdidas
de audicion, hallar posibles tratamientos y mejorar la performance de los dispositivos
implantables, entre otros. Para su desarrollo ha sido fundamental el avance tecnoldgico
logrado en las técnicas de microtomografia computada, como asi también los andlisis de
elementos finitos de oido medio y externo, utilizados para el estudio de la funcién auditiva
en condiciones normales y patoldgicas (Feng & Gan 2004; Gan et al. 2004, 2005, 2009). A
estos estudios se le suman simulacién de patrones de vibracién de la membrana basilar
(Kim et al. 2011), y modelos 3D de la coclea que toman en consideracion las propiedades
viscosas de los distintos componentes de los tejidos blandos (Zhang & Gan 2011), lo que
redunda en un estudio mucho mas detallado y abarcativo, que permite entender el

funcionamiento de toda la via auditiva (De Paolis et al. 2017).
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Tabla 5.3. Pardmetros morfofuncionales del oido medio de diferentes especies de mamiferos (*: taxa estrictamente fosoriales). Los valores indicados
con sombreado fueron tomados de la bibliografia (claro: Mason 2001; oscuro: Mason 2004; negro: Freudenthal & Martin-Sudrez 2013). Sin sombreado:

valores calculados en el presente trabajo a partir de los datos de Mason (2001, 2004). Abreviaturas: ver Tabla 5.1. Sistematica de Rodentia segin D‘Elia

etal (2019).

Masa AT ATe APE PM PI RA REA RP IT T
corporal (g) (mm?) (mm?) (mm?) (mm) (mm)
Xenarthra
Dasypodidae
Dasypus novemcinctus 4500 - - 0,61 - 1,38 - - - -
Tolypeutes matacus 1300 12,00 8,00 0,55 - - 21,81 14,55 1,60 23,26 0,68
Cabassous unicinctus 3800 25,30 16,86 - - - - - - - -
Myrmecophagidae
Myrmecophaga tridactyla 21800 58,10 38,73 2,68 - - 21,67 14,45 3,10 31,30 1
Bradypodidae
Bradypus tridactylus 4800 33,20 22,13 2,06 - - 16,11 10,74 2,50 26,85 0,89
Megalonychidae
Choloepus didactylus 4700 42,50 28,33 - - - - - - - -
Soricomorpha
Soricidae
Sorex araneus 8 2,01 1,34 0,05 0,89 0,69 40,20 26,80 1,29 34,57 0,73
Talpidae
Neurotrichus gibbsii (*) 11 3,38 2,25 0,08 1,12 0,64 40,23 28,16 1,75 46,93 0,94
Condpylura cristata (*) 44 6,31 4,21 0,30 1,59 0,88 20,75 14,02 1,81 25,04 0,75
Talpa europaea (*) 86 10,57 7,05 0,49 1,72 1,29 21,61 14,38 1,33 19,16 0,54
Parascalops breweri (*) 51 3,78 2,52 0,21 1,30 0,76 18,44 12,00 1,71 20,52 0,66
Scapanus orarius (¥) 63 7,06 4,71 0,53 1,60 1,12 13,20 8,88 1,43 12,70 0,41
Scalopus aquaticus (*) 90 10,29 6,86 0,82 2,00 1,44 12,59 8,36 1,39 11,62 0,38
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Tabla 5.3. Continuacién

Masa AT ATe APE PM PI RA REA RP IT T
corporal (g) (mm?) (mm?) (mm?) (mm) (mm)
Afrosoricida
Chrysochloridae
Chrysochloris asiatica (*) 49 6,83 4,55 1,32 2,13 1,10 517 3,45 1,94 6,69 0,32
Chlorotalpa sclateri (*) 50 6,16 4,11 0,75 1,53 0,50 8,18 5,47 3,06 16,74 0,84
Chlorotalpa duthieae (*) 7,20 4,80 0,58 1,65 058 | 12,41 827 2,84 2349 | 089
Eremitalpa granti (*) 26 5,21 3,47 0,78 1,75 1,08 6,69 4,45 1,62 7,23 029
Amblysomus hottentotus (*)! 68 10,24 6,83 0,71 2,08 1,01 14,34 9,61 2,06 19,69 0,71
Neamblysomus gunningi (*)* 11,19 7,46 0,69 2,06 1,10 16,22 1081 1,87 2024 | 0,69
Chryospalax villosus (*) 110 6,10 4,07 1,57 0,17 0,83 3,88 2,59 - - 0,003
Rodentia
Chinchillidae
Chinchilla lanigera 490 61,48 40,98 1,90 5,13 1,40 32,35 21,57 3,66 78,93 0,87
Muridae
Rattus norvegicus (lab.) 290 7,83 5,22 0,36 2,13 0,88 21,99 14,50 2,42 35,48 0,95
Mus musculus (lab.) 28 3,65 2,43 0,15 1,38 0,57 24,17 16,22 2,42 38,99 0,97
Meriones unguiculatus 67 14,50 9,67 0,63 3,29 0,99 23,01 15,35 3,32 50,95 0,99
Spalacidae
Nannospalax ehrenbergi (*) 180 10,20 6,80 0,64 2,36 1,15 15,96 10,63 2,05 21,81 0,75
Geomyidae
Geomys bursarius (*) 190 9,40 6,27 0,55 2,27 1,05 17,09 11,39 2,16 24,61 0,81
Pappogeomys castanops (*) 250 12,59 8,38 0,64 3,12 1,25 19,67 13,09 2,50 32,73 0,95
Thomomys bottae (*) 110 8,98 5,99 0,45 1,80 1,01 20,04 13,30 1,78 23,78 0,73
Heterocephalidae
Heterocephalus glaber (*) 52 5,46 3,64 0,23 1,48 0,78 23,84 15,83 1,90 30,19 0,83

1 Mason (2004) ubica a hottentotus y gunningi como dos especies del género Amblysomus. Sin embargo, el amplio hueco filogenético entre ellas y la
afinidad de gunningi con Neamblysomus julianae respalda su ubicacién dentro del género Neamblysomus (Skinner & Chimimba 2005).
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Tabla 5.4.

Frecuencias maximas de audicion teoricas (fmsx) y reales (fexp) reportadas en la

literatura. Fuentes: (1) Heffner & Heffner (1990), (2) Heffner & Heffner (1992), (3) Heffner &
Heffner (1993), (4) Hemila et al. (1995), (5) Heffner et al. (2001), (6) Mason (2004), (7) Lavender et

al. (2011). Sistematica actualizada segin D’Elia et al. (2019) para Rodentia, Skinner & Chimimba

(2005) para Neoamblysomus gunningi, y Wilson & Reeder (2005) para Soricomorpha y

Afrosoricida. Se indican con asterisco las especies estrictamente fosoriales.

Orden Familia Género fmax Sexp
(kHz) (kHz)
Chiroptera Noctilionidae Noctilio leporinus 1224 108,04
Vespertilionidae Myotis myotis 1504
Mpyotis lucifugus 114,04
Soricomorpha Soricidae Sorex araneus 1284
Talpidae Neurotrichus gibbsii (*) 99,4
Condylura cristata (*) 75,2
Talpa europea (*) 794
Parascalops breweri (*) 76,7
Scapanus orarius (*) 60,6
Scalopus aquaticus (*) 21,9
Afrosoricida Chrysochloridae Chrysochloris asiatica (*) 13,76
Chlorotalpa sclateri (*) 24,86
Chlorotalpa duthiae (*) 25,56
Eremitalpa granti (*) 5,96
Amblysomus hottentotus (*) 58,16
Neamblysomus gunningi (*) 39,46
Chrysospalax villous (*) 0,046
Rodentia Chinchillidae Chinchilla lanigera 117,1
Muridae Rattus novergicus (lab.) 98,84 78,04
Mus musculus (lab.) 1674 85,04
Meriones unguiculatus 97,44 57,04
Cricetidae Mesocricetus auratus 1117 46,55
Spalacidae Nannospalax ehrenbergi (*) 716 5,92
Geomyidae Geomys bursarius (*) 636 8,71
Thomomys bottae (*) 71.8
Heterocephalidae  Heterocephalus glaber (*) 1006 12,83
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CONSIPERACIONES FINALES Y
CONCLUSIONES

El oido medio mamaliano definitivo surge a partir de una secuencia de pasos
evolutivos que ocurrieron en el clado Synapsida, de modo tal que los huesos de la
articulacion mandibular se redujeron y se interpusieron entre la membrana timpanica y el
estribo, adquiriendo una nueva funcionalidad como huesecillos transmisores. A lo largo de
este proceso, que duré unos 150 Ma, el complejo mandibula-oido medio fue sufriendo
cambios paulatinos que derivaron en el morfotipo que conocemos actualmente; esta
morfologia, alejada de la que caracterizo a los primeros sinapsidos, no resulta equiparable
a la de ningtn otro grupo de vertebrados: i- mandibula constituida dnicamente por el
dentario, y articulada al craneo de modo novedoso; ii- oido medio cuyo ingreso esta
franqueado por un timpano postmandibular, anclado en un hueso derivado de la
mandibula, con dos nuevos elementos vibratorios que se sumaron al estribo preexistente.
La separacion y suspension de los elementos del oido medio dentro del craneo, que
ocurren también durante el desarrollo ontogenético de los mamiferos actuales, fueron dos
fendmenos cruciales para la formacién de una estructura con la capacidad de transmitir
sonidos de manera altamente eficiente (Allin & Hopson 1992; Luo 2007). El hecho de que
el oido medio definitivo (OMD) haya aparecido mas de una vez a lo largo de la evolucion,
implica que su desprendimiento de la mandibula ocurrié repetidamente, y por lo tanto
puede interpretarse como una homoplasia dentro de los Crown Mammals (Luo 2011).

Junto con la evolucién de los tres huesecillos transmisores, han ocurrido cambios en
la membrana timpanica y en la forma y tamafio de las cavidades; y paralelamente a ellos,
se han dado transformaciones no solo en el oido externo e interno, sino también a nivel
cerebral. Por lo tanto, si bien la posesion de una cadena de transmision conformada por

tres elementos sucesivos es una sinapomorfia compartida por todos los mamiferos
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actuales, la morfologia del sistema en su totalidad varia considerablemente, incluso entre
grupos y especies relacionadas.

Histéricamente, los zo6logos han encarado el estudio del oido medio tratando de
responder a un gran interrogante: la posibilidad de establecer inferencias relacionadas
con la agudeza auditiva y con el rango de audiciéon de los animales a partir de las
caracteristicas morfolégicas de sus componentes. En los ultimos afios, se han logrado
avances significativos en este sentido, y gracias a estudios en el campo de la fisiologia
experimental, se ha podido discernir el funcionamiento del oido medio, no solo en
humanos sino también en un gran nimero de especies modelo. A partir de estos estudios,
se ha puesto en evidencia que, lo que puede ser en apariencia una pequefia variante
morfolodgica, conlleva en ocasiones cambios profundos en la via auditiva; y que muchas de
las extrapolaciones del pasado, en las que se establecia una relacién directa entre
estructura y funcién, representan una sobresimplificacién de las condiciones operantes en
la realidad. En consecuencia, la extraccién de conclusiones sobre el funcionamiento del
sistema a partir de estudios morfolégicos debe ser tomada con precaucioén, y deberia ser
utilizada a modo de informacién disparadora para seguir ahondando en las
potencialidades fisiologicas del sistema en cuestion.

Los resultados de la presente Tesis permiten establecer las siguientes conclusiones:

o Todos los armadillos estudiados poseen al estado adulto un patrén de oido medio
definitivo (OMD) bien consolidado, sin caracteristicas que representen
reminiscencias del oido medio parcial (OMP) que caracteriza a estadios
embrionarios.

o Dasypus hybridus, presenta un oido medio con caracteristicas primitivas para los
Cingulata, y probablemente plesiomorficas para los terios en su conjunto. Entre ellas
pueden mencionarse el tamafio relativo atipicamente pequefio para la mayoria de

los componentes del sistema, ectotimpdnico en forma de anillo abierto, bula
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incompleta, complejo incudomalear de morfologia ancestral (sensu Fleischer 1978)
y posesién de una estructura membranosa relativamente grande y dorsal a la pars
tensa. Esta estructura membranosa podria ser una pars flaccida, y probablemente
represente una reminiscencia del timpano supramandibular de los terapsidos.

El resto de los armadillos estudiados presenta complejos incudomaleares de
morfologia intermedia entre transicional y libremente movil, caracterizandose
ademas por un ectotimpanico cerrado, bula auditiva completa, volumen de la
cavidad del oido medio relativamente grande, y reduccién (C. truncatus, C. villosus) o
ausencia (C. vellerosus, Z. pichiy) de la pars flaccida.

Los huesecillos de C. truncatus, si bien poseen una morfologia similar a la de los
eufractinos, son los de constitucion mas débil, y la articulacién entre yunque y
martillo es mas aplanada.

La especie con morfologia osicular mas proxima al tipo libremente movil es C.
vellerosus, debido a una cabeza maleolar mas prominente, lamina transversa mas
reducida y dngulo mas abierto entre el manubrio y el eje anatémico incudomalear.

Si bien las caracteristicas osiculares observadas en todos los Chlamyphoridae
sugieren una cierta adaptacién a la transmisién de bajas frecuencias, las de C.
vellerosus se asocian a una mayor docilidad del sistema, lo que indica que seria la
especie con mayor adaptacién en este sentido.

Todas las especies tienen martillos con procesos anteriores largos, conectados con el
ectotimpanico pero sin mediar sinostosis, excepto en el extremo distal del proceso
de C. truncatus, C. vellerosus y Z. pichiy. La ausencia de fusién entre ambos elementos
en D. hybridus es una condicién atipica dentro de la morfologia ancestral que
caracteriza a esta especie.

El estribo posee forma bicrurada, tipica de los euterios actuales. Aunque se
constataron variaciones interespecificas en la robustez de los crura y en el tamafio

del foramen intercrural, una de las diferencias mas notorias correspondi6é a la
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orientacion estapedial (vertical en D. hybridus, horizontal en los demas taxa), con el
cambio concomitante en la direccién de la ventana oval.

La ventana oval es marcadamente mas pequefia en D. hybridus que en las restantes
especies; teniendo en cuenta que el oido medio de Dasypus tiene caracteristicas
ancestrales en su conjunto, y que Tolypeutes (de afinidad filogenética con
Chlamyphorinae: Delsuc et al. 2012; Gibb et al. 2016) posee una ventana oval
pequefia (Billet et al. 2015), se puede hipotetizar que la evolucién hacia un tamafio
aumentado de ventana oval podria haber ocurrido de manera convergente en
Chlamyphorinae y Euphractinae.

El yunque carece de apofisis lenticular pedicelada en todos los casos. La funcién
atribuida al pedicelo de dicha apéfisis en otros mamiferos, podria ser desempefiada
en estas especies por el delgado cuello del estribo, que esta formado esencialmente
de hueso laminar y es probable que sea bastante flexible en fresco.

El musculo tensor del timpano alcanza buen desarrollo en eufractinos y mas atin en
D. hybridus. En el caso de C. truncatus, su presencia no pudo ser confirmada, pero se
observaron trazas de un tejido conectivo que ocupa la misma posicidon y que podria
representar vestigios del tensor.

Todos los armadillos poseen un musculo estapedial notorio. En ambas especies de
Chaetophractus y en D. hybridus se identificé ademas un elemento de Paaw entre el
vientre muscular y el tendon; en el Ultimo caso, el desarrollo que alcanza dicho
elemento es comparable al de la platina estapedial.

En C. truncatus, la configuraciéon aplanada de la articulaciéon incudomalear y la
reducciéon o ausencia de uno de los musculos del oido medio, constituyen rasgos
morfologicos encontrados cominmente en especies subterraneas. Sin embargo, el
musculo que sufre reduccion en esta especie es el tensor del timpano, a diferencia de
lo que ocurre con mamiferos adaptados a la vida bajo tierra, en los cuales es el

musculo estapedial el que degenera. Esta caracteristica del pichiciego, sumada a la
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existencia de una pequefia pars flaccida (inusual en especies subterraneas), la
ausencia de apofisis lenticular y la apariencia delgada y fragil de los huesecillos,
podrian ser indicativos de una degeneracidn del oido mas que de una adaptacion al
ambiente hipogeo.

La existencia de una arteria estapedial no pudo confirmarse en ninguna de las
especies estudiadas. Este aspecto requiere mayor estudio en oidos intactos de C.
truncatus, en el cual no se descarta la presencia del vaso debido a su pequefio
tamafio corporal; sin embargo, si este fuera el caso, la arteria no estaria incluida
dentro de un conducto éseo, como si ocurre en muchas especies subterraneas.
Chaetophractus vellerosus posee la cavidad del oido medio de mayor tamafio, debido
a la expansion dorsal del receso epitimpanico, a la presencia de una cavidad
mastoidea accesoria (ausente en las demads especies), y al mayor desarrollo de la
cavidad timpanica propiamente dicha. En el receso epitimpanico se desarrollan
tabiques de distinto tamafio desde las paredes hacia el lumen de la cavidad, y que
posiblemente cumplan un rol estructural. Dada la asociacion de esta especie con
habitats xéricos, se puede incorporar a la lista de mamiferos de regiones aridas con
cavidades de oido medio marcadamente hipertrofiadas; esta caracteristica, sumada
a la morfologia osicular, conferiria una ventaja para la audiciéon de bajas frecuencias.
Dentro del grupo C. villosus - Z. pichiy - C. truncatus, aunque la correlacion entre el
volumen de la cavidad del oido medio y la aridez del habitat es poco clara, sus
cavidades relativamente grandes sugieren cierto grado de adaptaciéon a la audiciéon
de bajas frecuencias, en relacidn al estado ancestral encontrado en Dasypus.

Las diferentes metodologias existentes para la estimacién del volumen de la cavidad
del oido medio pueden acarrear errores considerables, y no reflejar el valor real.
Estos errores se deben a sesgos (falta de exactitud por sobre o subestimacién) y a
falta de precision, y dependen no solo del método de medicién empleado, sino

también de la estructura de la cavidad cubierta por la bula. En consecuencia, es
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necesario fijar criterios uniformes para los métodos de estimacién, que permitan
realizar comparaciones con los valores obtenidos por otros autores. Si esto no fuera
posible, o si los datos con los que se quiere comparar provienen de publicaciones
antiguas, la extraccion de conclusiones debe quedar supeditada a la realizacion de
correcciones, y a la validacién de las mismas en una muestra independiente.

Las relaciones anatéomicas de areas (RA, REA) y de palancas (RP) fueron
marcadamente variables entre las especies, lo que se reflejé en una gran variabilidad
en los valores del indice de transformacion (IT).

La menor diferencia de tamafio entre las areas timpdanica y estapedial se registr6 en
C. truncatus, con una RA intermedia entre los valores promedio informados en la
literatura para mamiferos fosoriales y no fosoriales. En los restantes armadillos,
dicho parametro super6 el promedio correspondiente a especies fosoriales, con
valores excepcionalmente altos en C. villosus debido a la posesiéon de una membrana
timpanica llamativamente grande.

Para RP, el valor promedio correspondiente a los taxa fosoriales fue superado
Unicamente por ambas especies de Chaetophractus, resultando C. vellerosus el
armadillo con mayor diferencia entre los brazos de palanca maleolar e incudal.

La gran variabilidad registrada entre los eufractinos para RA y RP, sugiere que la
magnitud de ambas relaciones anatémicas podria ser el resultado de interacciones
complejas de caracteres que han sido heredados filogenéticamente, y de la
adaptacion a la vida en un habitat determinado.

Los minimos valores de IT correspondieron a C. truncatus y los maximos a C. villosus,
confirmando que el rol del oido medio como transformador actstico depende
fundamentalmente de la diferencia de tamafio entre el drea de la membrana
timpanica y de la platina estapedial.

La eficiencia de transmision teorica, calculada a partir del modelo de Dallos (1973),

se moviéo dentro de rangos estrechos (= 0,90) en todas las especies. Esta
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homogeneidad de valores resulta aparentemente contradictoria con la gran
variabilidad observada en IT; esto pone en evidencia las simplificaciones que se
cometen cuando se intentan explicar las capacidades funcionales del oido medio en
base a medidas morfolégicas, que no consideran la elasticidad ni el grado de tension
de la membrana timpanica, como tampoco la vibracién diferencial de la misma o de
los huesecillos en respuesta a distintas frecuencias.

o La aplicacion del modelo de Hemild et al. (1995) arroj6 valores de frecuencias
maximas de audicion tedricas superiores a los 29 kHz, sugiriendo que el oido medio
de las especies estudiadas podria transmitir frecuencias por encima del limite
inferior del ultrasonido (20 kHz). El mayor valor correspondié a C. truncatus,
contrariamente a lo esperado, debido a que se trata de una especie adaptada a los
habitos hipogeos. Sin embargo, los resultados obtenidos deben ser tomados con
precaucién dado que, al igual que en el caso de Dallos, este modelo tampoco
contempla la existencia de otros efectos, y se basa en ciertas presunciones que

representan una sobresimplificacién de la realidad.

De todo lo antedicho, puede concluirse que las diferencias morfolégicas existentes
en el oido medio de Dasypodidae y Chlamyphoridae reflejan la evolucién independiente
que habria ocurrido en ambas familias luego de su escision durante el Neégeno. En el
primer caso, la retencién de una morfologia ancestral mostraria un paralelismo con la
retencidn de otros caracteres plesiomorficos, como la apariciéon de un quinto dedo en la
mano de algunas especies de Dasypus (Feijo et al. 2018). Los Chlamyphoridae, por otra
parte, poseen oidos medios con caracteristicas derivadas, y que sugieren una cierta
adaptacién a la audiciéon de bajas frecuencias, especialmente en C. vellerosus. En C.
truncatus, las caracteristicas morfofuncionales observadas indican que el sistema no se
ajusta al paradigma fosorial, y los rasgos que comparte con otras especies de habitos

hipogeos representarian en realidad un estado degenerativo. Por ultimo, si bien la
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obtencion de parametros funcionales a partir de modelos teéricos puede dar una idea de
las capacidades funcionales del oido medio en estos armadillos, los resultados deben ser
interpretados como una aproximacion y la extraccion de conclusiones debe ser cuidadosa.

La presente Tesis representa el primer estudio morfofuncional del oido medio
dentro del grupo Cingulata, y los resultados obtenidos conforman un punto de partida
valioso que debe ser complementado con estudios del oido externo e interno, como asi
también de los componentes nerviosos relacionados. Dichos estudios deberan considerar
no solo los aspectos morfolégicos, sino también los mecanismos fisiolégicos y la
posibilidad de obtener medidas experimentales, de modo de lograr un panorama integral

que permita dilucidar el funcionamiento de las capacidades auditivas en estos animales.
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