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Abstract: Ossification sequence and heterochrony in the limbs of the armadillos Dasypus and
Chaetophractus (Mammalia, Xenarthra, Cingulata). Here we described the ossification sequences of the
limbs of Dasypus and Chaetophractus, analyzed them in a phylogenetic framework in order to identify hetero-
chronic events. We used 58 specimens of D. hybridus, C. vellerosus, and C. villosus, and recorded ossification
centers of the fore and hind limbs. In addition, we performed a phylogenetic mapping using event-pair cracking
to identify sinapomorphic events (movements of ossification events in a sequence along each branch of a phylog-
eny). To perform this analysis, we included several non-xenarthran extant mammal taxa. The Cingulata clade
is characterized by one delayed event (unciform ossification), and three events that moved to earlier positions
(calcaneus, ectocuneiform, and cuboid). In Dasypus, 14 autapomorphic events were recorded, standing out the
earlier ossification of the distal phalanges. In Chaetophractus six autapomorphic events are recorded, and the
distal phalanges also ossified in earlier stages. In the carpal region the largest elements would ossify earlier, while
smaller ones would do so in later stages (e.g., pisiform and magnum in Chaetophractus). The pattern is similar in
the tarsal and phalangeal regions. In Dasypus the fifth manual digit is highly reduced and ossifies rather late in
the ontogeny. Some events in other taxa follow the same pattern (e.g., the fibula of Equus). The autopodium of
mammals could be divided in compartments, and the ossification sequence would correlate with size within each
compartment, starting the ossification in larger elements.

Keywords: ossification centers, skeletogenesis, event-pair cracking, xenarthran mammals.

Resumen: El objetivo de este trabajo es caracterizar las secuencias de osificacion de las extremidades de Dasypus
y Chaetophractus y analizarlas en un marco filogenético, con el fin de identificar eventos heterocrénicos en el
grupo. Se procesaron 58 especimenes de Dasypus hybridus, Chaetophractus vellerosus y C. villosus y se registra-
ron los centros de osificacién de los miembros anteriores y posteriores. Ademas, se realizé un mapeo filogenético
mediante event-pair cracking, para identificar eventos sinapomoérficos (movimientos de los eventos de osificacion
en la secuencia a lo largo de las ramas de una filogenia). Para ello se incluyeron varios taxones de mamiferos
actuales no xenartros. El clado Cingulata se caracteriza por un retardo (osificacién del unciforme) y tres adelan-
tamientos (calcaneo, ectocuneiforme y cuboides). Los eventos autapomoérficos de Dasypus son 14, destacdndose
los adelantamientos de las falanges distales. En Chaetophractus son seis y también las falanges distales se ade-
lantan en la secuencia. En la region carpal los elementos de mayor tamano relativo comenzarian a osificar méas
temprano, mientras que aquellos de menor tamano lo harian en etapas mas tardias (e.g., pisiforme y magno en
Chaetophractus). En la region tarsal y las falanges sucede algo similar. En Dasypus el quinto digito manual esta
muy reducido y osifica tardiamente. Algunos eventos en otros taxones seguirian este mismo patroén (e.g., fibula de
Equus). En el autopodio de los mamiferos podria existir una compartimentalizacion, en la que la trayectoria de
osificacién obedeceria esencialmente al tamano de los elementos cartilaginosos que conforman el compartimiento,
comenzando por los elementos més grandes.

Palabras claves: Centros de osificacion, event-paircracking, miembro anterior, miembro posterior, armadillos.

INTRODUCCION

La diversidad biolégica es comprendida como
el resultado de la historia de la vida sobre la tie-
rra, expresada en los cambios de la forma a tra-
vés del espacio y el tiempo (Crisci et al., 2000).

Las multiples y variadas contribuciones cien-
tificas que el Dr. José Yepes realizé tienen gran
relevancia, principalmente en lo que respecta al
eje espacial en el estudio de la biodiversidad. En
este sentido, Yepes realizé valiosos aportes en las
areas de sistematica y zoogeografia, focalizando-



92 Revista del Museo Argentino de Ciencias Naturales, n. s. 20(1), 2018

se principalmente en los mamiferos sudameri-
canos (véase Garcia, 2018; Farinas Torres el al.,
2018 y referencias alli anotadas). Su interés por
los patrones de distribucién de las especies lo im-
pulsé a fundar en 1941 la Revista Argentina de
Zoogeografia (1941-1944), donde se publicaron
trabajos provenientes de diferentes grupos taxo-
némicos, teniendo como hilo conductor la biogeo-
grafia, la ecologia de comunidades (Diaz & Ojeda,
2006) y la conservacién, un enfoque totalmente
pionero en nuestro pais por ese entonces. Uno
de sus primeros intereses fueron los xenartros,
como lo refleja su tesis doctoral sobre sistema-
tica y distribucién de los “Edentata” argentinos
(Yepes, 1928) y sucesivas publicaciones (Yepes,
1932; 1935; 1944). En la presente contribucién
se pretende abordar el estudio de los xenartros
desde el eje temporal, utilizando las herramien-
tas que surgen del estudio de la heterocronia, es
decir de los cambios evolutivos en la cronologia
del desarrollo ontogenético (Klingenberg, 1998).

La ontogenia de un organismo puede dividir-
se en una serie de estadios discretos, cada uno
caracterizado por el comienzo de un evento de
desarrollo particular, que puede ser la minerali-
zacion de una matriz o una disposicion particular
de células que comenzaran a originar un 6rgano
(Alberch, 1979). La morfogénesis en el miembro
quiridio sigue un patrén general préximo-distal,
condensandose primero las células que formaran
el estilopodio cartilaginoso, luego el zeugopodio
y finalmente el autopodio. Shubin & Alberch
(1986) introdujeron el concepto de eje primario
en el desarrollo del miembro, refiriéndose al pre-
dominio del lado ulnar/fibular durante el proceso
de condensacion celular. A partir de la ulna/fibu-
la, se condensan el ulnar y el fibular, respectiva-
mente, al igual que el intermedio en la mano. El
ulnar/fibular originan al carpal distal 4 y al tar-
sal distal 4, respectivamente, y al mismo tiempo
al carpal distal 3 y al tarsal distal 3, que a su vez
originan al metacarapal 3/metatarsal 3 y al car-
pal distal 2/tarsal distal 2, y asi sucesivamente,
hasta el origen del primer digito. El quinto dedo
se originaria como una condensacién de novo no
relacionada al arco digital. Si bien este modo es
el mas usual en tetrapodos actuales, trabajos
maés recientes han propuesto otras variantes de
morfogénesis del autopodio en algunos grupos
de anfibios (véase Wagner & Chiu, 2001 para un
resumen).

Algunos estudios en vertebrados han demos-
trado que la osteogénesis no recapitula los patro-
nes de la morfogénesis (Rieppel, 1993; Maisano,
2002a, b). En otras palabras, los patrones de

formacion del esqueleto 6seo son independientes
de la formacién de los precursores cartilaginosos
(morfogénesis), por lo tanto, su estudio detallado
es necesario, ya que encierra una fuente poten-
cial de caracteres que pueden ser utilizados en
analisis filogenéticos.

En este sentido, pocos son los trabajos que in-
cluyen a los Xenarthra. Recientemente, Hautier
et al. (2010) han propuesto un criterio para dis-
tinguir entre vértebras cervicales y toracicas en
mamiferos actuales, de acuerdo a los patrones
de osificacién observados en diferentes taxones,
entre los que se incluyeron a los perezosos ar-
boricolas y a Dasypus, este ultimo pertenecien-
te al clado Dasypodidae (Delsuc et al., 2016). A
partir de ello lograron corroborar que el patrén
de siete vértebras cervicales se conserva en los
mamiferos, a pesar de la divergencia morfolégi-
ca observada entre los perezosos actuales, cuyo
namero de vértebras cervicales varia entre seis
y nueve. Galliari & Carlini (2015) estudiaron
armadillos del género Dasypus (Dasypodidae) y
Chaetophractus (Chlamyphoridae, ver Delsuc et
al., 2016) y propusieron criterios embriolégicos
para determinar la homologia seriada de las vér-
tebras de la regién posterior del sinsacro con vér-
tebras caudales anteriores.

En 2011 Hautier et al. publicaron un trabajo
sobre esqueletogénesis y heterocronia secuencial
en Xenarthra, donde analizaron secuencias de
osificacién de craneo y postcraneo de los tres gru-
pos principales de xenartros actuales: perezosos,
armadillos y osos hormigueros. Entre los arma-
dillos sélo estudiaron a Dasypus, del que anali-
zaron someramente los elementos del autopodio.
Es destacable este género en cuanto sus especies
presentarian una poliembrionia especifica obli-
gada, Ginica entre los mamiferos, ya que cada ca-
mada tiene entre 4 y 12 gemelos monocigéticos
(genéticamente idénticos) (Prodohl et al., 1996).
Este mecanismo de desarrollo no es compartido
con ningin otro xenartro actual; el resto de los
armadillos solo dan a luz entre una y tres crias
(normalmente dos), generalmente de sexos dife-
rentes (e.g., Canevari & Vaccaro, 2007; Redford
& Wetzel, 1985). Finalmente, la madurez de las
crias al momento del nacimiento, también es una
diferencia importante entre Dasypus y, al menos,
Chaetophractus, ya que en el primero los neona-
tos son esencialmente precociales, mientras que
las crias de Chaetophractus son mas altriciales
(Krmpotic et al., 2012). Por ello, incorporar a
estudios de desarrollo especies de armadillos del
clado Chlamyphoridae, como Chaetophractus vi-
llosus y C. vellerosus, es relevante en tanto po-
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seerian el mecanismo de gestacién maés distribui-
do entre los Xenarthra.

El objetivo principal de este trabajo es carac-
terizar las secuencias de osificacién de los prin-
cipales elementos esqueletarios del autopodio de
los armadillos Dasypus y Chaetophractus y ana-
lizarlos en un marco filogenético con el fin de de-
terminar eventos de heterocronia de secuencias
en los cingulados entre los mamiferos.

MATERIALES Y METODOS

Todos los especimenes estudiados se encuen-
tran depositados en la Division Paleontologia
de Vertebrados del Museo de La Plata y en
el Paldontologisches Institut und Museum
(PIMUZlab) de la Universitiat Zurich, Suiza. En
la Tabla 1 se incluyen las asignaciones taxoné-
micas para cada ejemplar, el nimero de identifi-
cacion y las medidas tomadas antes de la prepa-
raciéon. Esto dltimo no pudo realizarse en todos
los casos, debido a que algunos de ellos ya se en-
contraban parcial o totalmente desarticulados,
como ejemplares de colecciones antiguas, o mal
conservados.

Procesamiento de los especimenes

Un total de 58 especimenes fueron procesa-
dos mediante una técnica de aclaramiento enzi-
matico y doble tincién modificada de Wilson et
al. (2010). En esta técnica el aclaramiento enzi-
matico se realiza utilizando Tripsina. En la doble
tincién se utiliza azul alciano para observar es-
tructuras cartilaginosas (tenidas de azul) y rojo
alizarina para ver estructuras éseas (tenidas de
rojo). La determinacion de los puntos (o eventos)
de osificacion se registr6 mediante la manifesta-
cién méas temprana de rojo alizarina en las mues-
tras, observadas bajo lupa Nikon SMZ645.

Construcciéon y descripcion de las
Secuencias de osificacion de Dasypus hy-
bridus y Chaetophractus villosus y C. velle-
rosus.

En una primera instancia se realizé una des-
cripcion lo méas completa posible de las secuen-
cias de osificacion del estilopodio, zeugopodio y
autopodio de Dasypus hybridus como asi también
para Chaetophractus villosus y C. vellerosus, con
el fin de proporcionar un panorama general de
la esqueletogénesis de los miembros en ambos
géneros. Se incluyeron los centros primarios de
osificacién, ademas de elementos raros en otros
grupos, como por ejemplo los huesos palmares y
plantares. Aquellos elementos en los que no se

registrd osificacion en ninguno de los estadios
de la secuencia de embriones y crias, pero si se
encontraron como huesos en adultos, fueron con-
siderados como de osificacién més tardia, y agru-
pados en un estadio final.

Analisis comparativo de las secuencias de
osificacion

Con el fin de identificar cambios en el or-
den de los eventos dentro de las secuencias de
osificaciéon en un marco filogenético, se llevé a
cabo un anélisis comparativo de las secuencias
registradas en ambos géneros de xenartros en
el contexto de los Theria. Este andlisis sigui6 el
método propuesto por Jeffery et al. (2002) deno-
minado event-pair cracking que se resume a con-
tinuacién. Primero, se incorporaron al analisis,
ademas de los taxones de Cingulata (Xenarthra)
Dasypus y Chaetophractus, representantes de los
grupos principales de Theria cuyas secuencias de
osificacion son conocidas. Luego, mediante la uti-
lizacién de la topologia de arboles filogenéticos
previamente establecidos, se realizé un mapeo fi-
logenético utilizando caracteres provenientes de
matrices construidas a partir de la relaciéon entre
cada evento de osificacion y los restantes en la
secuencia de osificaciéon de cada tax6n (eventos
apareados o event-pairing). Seguidamente, se re-
construyeron las secuencias de osificacién de los
nodos ancestrales, lo que permitié la identifica-
cién de eventos sinapomoérficos a lo largo de cada
rama del arbol.

Se utiliz6 este tipo de metodologia, que de-
pende de esquemas filogenéticos preestablecidos,
debido a que la codificacién de las secuencias
en eventos apareados no permite su utilizacion
como datos para generar hipétesis filogenéticas
(Jeffery et al. 2002; Maisano, 2002c, Sanchez-
Villagra, 2002). Métodos previos, como el de
Smith (1996) y Velhagen (1996), en las que sé6lo
se mapean los eventos apareados en la filogenia
de referencia, no pueden determinar si uno, o los
dos, eventos se han movido, ni discernir la direc-
cién del movimiento en la secuencia completa.
De hecho, cuando hay muchos cambios se vuelve
dificultoso distinguir los eventos que se han mo-
vido activamente de aquellos que solo lo han he-
cho en forma aparente debido a que otros even-
tos han cambiado su relacién con ellos (Jeffery et
al., 2002). Para sortear este problema, Jeffery et
al. (2002) desarrollaron el método de event-pair
cracking, basado en el principio de que, a menos
que los cambios sean muy pequenos, los eventos
que se han movido durante la evolucién, cambia-
ran sus relaciones temporales con muchos otros
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Tabla 1. Especimenes utilizados en la construccién de las secuencias de osificacién de Dasypus y

Chaetophractus. Medidas de longitud (Long.) en mm. Cr, craneo, Cp, cuerpo.

Especie N2 Identificacién Long. Cr. Long. Cp.
Dasypus hybridus PIMUZlab#2008.18 ---
Dasypus hybridus PIMUZlab#2008.82 --- -
Dasypus hybridus PIMUZlab#2008.134 ---
Dasypus hybridus PIMUZlab#2008.135 ---
Dasypus hybridus PIMUZlab#2008.83 - ---
Dasypus hybridus AAC-143 29,0 454
Dasypus hybridus PE-0509 33,3 61,2
Dasypus hybridus PIMUZ1ab#2009.1011 32,7 61,6
Dasypus hybridus PE-1309 ---
Dasypus hybridus JG-0109 37,5 71,6
Dasypus hybridus JG-0209-D2 36,3 75,5
Dasypus hybridus PI-1311-D10 39,6 73,0
Dasypus hybridus PI-1311-D11 38,4 72,0
Dasypus hybridus PI-1311-D13 40,0 71,1
Dasypus hybridus PIMUZlab#2008.138 - ---
Dasypus hybridus LP-001 35,2 65,3
Dasypus hybridus PIMUZlab#2009.1014 33,5 62,9
Dasypus hybridus PIMUZ1ab#2009.1015 33,8 64,4
Dasypus hybridus PIMUZlab#2008.101 ---
Dasypus hybridus JG-0209-D6a 38,9 76,1
Dasypus hybridus JG-0209-D4 39,8 80,7
Dasypus hybridus JG-0209-D5 40,4 84,8
Dasypus hybridus JG-0209-D10 39,9 78,1
Dasypus hybridus PI-1311-D12 40,8 76,0
Dasypus hybridus PE-1009-D3a 40,4 81,7
Dasypus hybridus PE-1009-D13 41,7 84,2
Dasypus hybridus PE-1009-D15 42,6 914
Dasypus hybridus JG-0209-D17 445 96,7
Dasypus hybridus JG-0209-D23 46,4 106,3
Dasypus hybridus JG-0209-D26 46,4 102,7
Dasypus hybridus PE-1009-D19 45,6 99,1
Dasypus hybridus PE-1009-D21 47,2 105,8
Dasypus hybridus PE-1009-D20 47,3 103,3
Dasypus hybridus JG-0209-D24 47,0 108,3
Dasypus hybridus PE-1009-D22 48,1 109,1
Dasypus hybridus JG-0209-D28 49,3 108,0
Dasypus hybridus JG-0209-D30 51,3 119,7
Chaetophractus vellerosus PIMUZlab#2008.137 ---
Chaetophractus vellerosus AAC-146 32,6 69,7
Chaetophractus vellerosus PIMUZlab#2008.136 - ---
Chaetophractus vellerosus PIMUZlab#2009.1012 29,0 57,4
Chaetophractus vellerosus PI-1011-D9 32,6 68,2
Chaetophractus vellerosus PI-1011-D12 38,2 87,2
Chaetophractus vellerosus nn4-D17 41,0 97,8
Chaetophractus vellerosus PI1-0611-D19 46,2 102,8
Chaetophractus vellerosus nn4-D24 46,1 104,5
Chaetophractus villosus AAC-157 10,1 22,6
Chaetophractus villosus AAC-156 17,2 31,2
Chaetophractus villosus PE-0309b 15,6 28,8
Chaetophractus villosus PIMUZlab#2009.1016 19,8 444
Chaetophractus villosus PIMUZ1ab#20091013 20,6 43,7
Chaetophractus villosus AAC-151 29,2 66,6
Chaetophractus villosus AAC-152 40,7 82,0
Chaetophractus villosus PI-1111-D2 36,0 86,6
Chaetophractus villosus PE-1109-1D 43,7 95,2
Chaetophractus villosus 1539-JG --- -
Chaetophractus villosus PE-0910-D8 44,4 99,4
Chaetophractus villosus PE-1409-1Da 41,2 97,1
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eventos. Por lo tanto, los cambios serdn identi-
ficados solamente si son relativamente grandes
y coherentes y si el nimero de sinapomorfias de
eventos apareados es suficiente para establecer
una base de comparaciéon. Este método tiene tres
pasos: primero se calcula el cambio relativo total
(CRT) y el cambio absoluto total (CAT) para un
evento a lo largo de una rama; luego los eventos
son filtrados y se retienen s6lo aquellos que mues-
tran los cambios relativos més grandes; tercero,
los cambios relativos de los eventos seleccionados
del paso anterior son corregidos mediante el des-
carte de cambios que involucran otros eventos
seleccionados en la segunda etapa. Estos pasos
permiten la distincién entre eventos que se mue-
ven activamente y aquellos que lo hacen solo de
forma aparente (denominados hitchhikers). Cada
evento sinapomorfico se obtiene calculando, a
partir del CRT y del CAT, el indice J, que toma
valores de -1 para eventos que se mueven hacia
etapas mas tempranas de la secuencia entre un
nodo y otro, y +1 para eventos que se mueven
hacia etapas mas tardias.

La secuencia utilizada para el género
Chaetophractus se obtuvo a partir de datos de
dos especies, C. villosus y C. vellerosus, ambas
descriptas en la seccién Resultados. En el caso
del género Dasypus, la secuencia se obtuvo a par-
tir de especimenes de D. hybridus y se realizé una
comparacién cualitativa con los datos obtenidos
por Hautier et al. (2010) para otras especies de
Dasypus, con el fin de verificar que la secuencia
sea representativa del género.

Para realizar el anélisis comparativo con el
resto de los Theria, se obtuvieron secuencias de
osificacién provenientes de diversas fuentes bi-
bliograficas cuyos autores y taxones bajo estudio
se detallan en la Tabla 2. La denominacién taxo-
némica de las unidades fue actualizada siguiendo
a Wilson & Reeder (2005). Se agregaron secuen-
cias de dos taxones, Monodelphis (Didelphidae,
Metatheria) y Cryptotis (Soricidae, Eulipotyphla),
que fueron construidas a partir de especimenes
clareados y tenidos con la misma técnica y de-
positados en el Paldontologisches Institut und
Museum de la Universitét Zirich, Suiza. Aunque
la variabilidad intraespecifica registrada en es-
tos taxones es baja, ciertos eventos de osificaciéon
presentan conflictos ya que cambian su posicién
en la secuencia (e.g., la osificaciéon de la patela).
Al momento de realizar el anélisis comparativo,
esta variabilidad representa un problema ya que
cada evento que cambia su posicion genera una
trayectoria potencial de osificaciéon diferente y,
por lo tanto, el nimero de secuencias para una

sola especie se multiplica rapidamente. Para con-
trarrestar este efecto se establecieron secuencias
consenso para cada taxén a partir de un criterio
simple, propuesto en otros trabajos (Velhagen,
1997; Wilson et al., 2010), con el que las posi-
ciones relativas de cada evento son establecidas
segin lo que se observa en la mayoria de los es-
pecimenes de la secuencia.

Un total de 62 elementos se consideraron
para la construcciéon de cada secuencia de even-
tos de osificacion, 31 del miembro anterior y 31
del posterior. Sin embargo, debido a que ciertos
elementos se agruparon en un solo evento de osi-
ficacién (ver mas abajo), el nimero de eventos
total se redujo a 30, 15 del miembro anterior y 15
del posterior (Tabla 3). En el caso de los huesos
largos (estilopodio y zeugopodio, metapodios y
falanges) sélo se consideraron los centros de osi-
ficacién originados en las diafisis.

En el miembro anterior se registro el comien-
zo de la osificaciéon del htimero, radio, ulna, es-
cafoides, lunar, piramidal, pisiforme, trapecio,
trapezoide, magno y unciforme, todos ellos como
elementos separados. Sin embargo, en el caso de
los metacarpales y falanges, los elementos fueron
agrupados de acuerdo a un criterio de homologia
seriada, estableciéndose cuatro conjuntos: uno
donde se agruparon todos los metacarpales, otro
agrupando las falanges proximales, otro las fa-
langes medias y un cuarto grupo reuniendo las
falanges distales. El comienzo de la osificacion
de cualquiera de sus elementos integrantes se
consider6 como el comienzo de la osificacién del
grupo. En el miembro posterior los elementos
seleccionados fueron: fémur, tibia, fibula, patela,
astragalo, calcaneo, navicular, cuboides, ento-
cuneiforme, mesocuneiforme y ectocuneiforme.
Para los metatarsales y falanges se siguieron los
mismos criterios que los aplicados en el miembro
anterior.

A partir de los taxones de la Tabla 3, se reali-
z6 un esquema filogenético que combina las topo-
logias de diversas fuentes bibliograficas (Fig. 1).
Se priorizaron las filogenias més recientes y las
realizadas a partir de gran nimero de taxones.
Asi, se encontraron representados casi todos los
grandes clados de Eutheria, excepto Afrotheria,
grupo del que no existen publicaciones respecto
a la osificacion de los elementos considerados
en este trabajo. Las relaciones entre los taxones
pertenecientes al clado Rodentia fueron toma-
das de Steppan et al. (2004) y Blanga-Kanfi et al.
(2009). El resto los mamiferos fueron ubicados
segun las relaciones propuestas en el superarbol
de mamiferos actuales publicado por Bininda-
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Tabla 2. Recursos bibliograficos y técnicas empleadas en la deteccion de los centros de osificacion
en los taxones seleccionados de la literatura. Referencias: N, corresponde al niimero de ejemplares
utilizados en la realizacién de la secuencia; N/D, sin datos.

Tax6n N Recurso Técnica
Monodelphis domestica 9 Este estudio Alcian-Alizarina
Didelphis albiventris 62 De Oliveira et al. 1998 Alcian-Alizarina
Didelphis marsupialis 234 Nesslinger, 1956 Alizarina
Dasypus hybridus 37 Este estudio Alcian-Alizarina
Chaetophractus sp. 21 Este estudio Alcian-Alizarina
Cryptotis sp. 46 Este estudio Alcian-Alizarina
Rhabdomys pumilio 62 Wilson et al. 2010 Alcian-Alizarina
Cavia porcellus N/D Curgy ,1965 Alizarina
Mesocricetus auratus N/D Curgy ,1965 Alizarina

Mus musculus N/D Curgy, 1965, Patton y Kauffman, 1995 Alizarina; Alcian-Alizarina

Rattus norvegicus N/D Curgy, 1965
Macaca mulatta N/D Curgy, 1965
Pan troglodytes N/D Curgy, 1965
Homo sapiens N/D Curgy, 1965
Canis lupus N/D Curgy, 1965
Felis catus N/D Curgy, 1965
Sus scrofa N/D Curgy, 1965
Bos taurus N/D Curgy, 1965
Equus caballus N/D Curgy, 1965
Equus asinus N/D Curgy, 1965

Alizarina

Radiografia
Radiografia
Radiografia

Alizarina, Radiografia
Radiografia

Alizarina

Radiografia
Radiografia
Radiografia

Emonds et al. (2007). El clado Laurasiatheria
esta representado por los taxones Felis catus y
Canis lupus (Carnivora), Equus caballus, E.
asinus (Perissodactyla), Sus scrofa y Bos taurus
(Cetartiodactyla), y Cryptotis (Eulipotyphla). El
clado Euarchontoglires estd representado por
tres taxones de Primates (Macaca mulatta, Pan
troglodytes y Homo sapiens) y cuatro taxones de
Rodentia (Cavia porcellus, Mesocricetus auratus,
Rattus norvegicus, Rhabdomys pumilio y Mus
mausculus). Los Cingulata (Xenarthra) incluyen,
como aporte original de este estudio, a Dasypus
y Chaetophractus. Los Metatheria quedan repre-
sentados por Monodelphis domestica, Didelphis
albiventris y D. marsupialis. Los mapeos se rea-
lizaron con MacClade 4 (Maddison & Maddison,
2005) y fueron optimizados mediante ACCTRAN,
de acuerdo a Jeffery et al. (2002).

RESULTADOS

Secuencia de osificacion en Dasypus hybri-
dus

En la Fig. 2A se esquematiza la secuencia de
osificacién de los 26 elementos seleccionados de
lamano y los 27 elementos del pie, ademas del es-
tilopodio y zeugopodio. Los especimenes han sido
agrupados en estadios que se definieron segun el

grado de avance en el namero de centros de osi-
ficacién primarios registrados para los elementos
seleccionados, los estadios con menor cantidad de
osificaciones son los primeros y aquellos con el
mayor nimero se ubican ultimos. Sin embargo,
también se tuvieron en cuenta los centros de osi-
ficacién secundarios, originados en las epifisis de
los huesos largos, y los sesamoideos desarrolla-
dos en la superficie palmar.

En casi todas las especies de Dasypus, ex-
cepto D. kappleri, el quinto metacarpal con su
dedo se encuentra reducido en mayor o menor
grado (Schulthess, 1919; Costa & Vizcaino, 2010;
Galliari, 2014); en el caso de D. hybridus esta re-
duccién esta representada por la aparicién de dos
elementos muy rudimentarios (Fig. 3).

En los especimenes que representan el es-
tadio méas temprano registrado (Estadio 1) las
diafisis correspondientes al htimero, el radio y
la ulna ya han comenzado a osificarse. Entre los
elementos de la mano se registra osificacion en
las diafisis de los metacarpales (Mc) Il y III y las
falanges distales (Fd) de los dedos I a IV. En el
miembro posterior el fémur, la tibia y la fibula
ya se colorean con alizarina a lo largo de la dia-
fisis, y las Fd estan completamente osificadas.
En el siguiente estadio (Estadio 2) se registra el
comienzo de la osificacién de la regién tarsal, a
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Fig. 1. Filogenia de referencia donde se mapearon los caracteres utilizando el modelo de parsimonia de estados
ancestrales de MacClade (Maddison & Maddison, 2005) con optimizacion ACCTRAN.

través del calcaneo, y de la regién del metatarso,
a través de los metatarsales (Mt) II, Il y IV. A
ello le sigue (Estadio 3) el comienzo de la osifi-
cacion de la region de falanges medias (Fm) de
la mano, osificando la Fm II. Luego (Estadio 4)
se suman las osificaciones del Mc IV, las falanges
proximales (Fp) IL Il y IVy las Fm IIl y IV de la
mano; mientras que en el pie continua la osifica-
cion del tarso, suméandose el astragalo y osifica-
ciones correspondientes al Mt V, Fp y Fm II, Il y
IV. En un estadio més avanzado (Estadio 5), del
miembro anterior sélo se adiciona la osificacion
de la diafisis del Mc I. En el miembro posterior
osifican el Mt I, la Fp I y las Fp y Fm del dedo V,
completdandose asfi las osificaciones primarias en
los dedos del pie. Posteriormente (Estadio 6), se
suma la osificacion de la Fp I de la mano, seguida
de la osificacion del primer elemento del carpo,
el lunar. E1 Mc V, muy reducido, es el elemento
que osifica a continuacién. Luego el escafoides,
piramidal, trapecio, magno y unciforme osifican
en la mano, mientras que el ectocuneiforme y el
cuboides lo hacen en el pie. Le siguen el trape-
zoide en la mano y el navicular y entocuneiforme
en el pie. El pequeno elemento que completa la
serie en los dedos de la mano, la Fp V, osifica a

continuacion. El pisiforme es el tltimo carpal en
osificar, y es seguido por la osificacién que corres-
ponde al hueso palmar y la patela. El Gltimo tar-
sal en osificar es el mesocuneiforme, el elemento
mas pequeno del tarso. Finalmente, se registra la
aparicién de un centro de osificaciéon que corres-
ponde al hueso plantar.

Como puede verse en la figura, algunos ele-
mentos mostraron cierta variabilidad, especial-
mente las osificaciones realizadas en el seno de
los tendones (e.g., la patela y el hueso palmar), y
aquellos elementos correspondientes a los dedos
mas externos, tanto de la mano (Mc I), como del
pie MtV, Fp V).

Secuenciade osificacion en Chaetophractus
vellerosus

En la Fig. 2B se esquematiza la secuencia
de osificacion de 63 elementos seleccionados,
28 correspondientes al autopodio anterior y 28
elementos al posterior, ademés del estilopodio
y zeugopodio de ambos miembros. Los criterios
utilizados para definir los estadios fueron los
mismos que para D. hybridus. También se regis-
traron centros de osificacién secundarios y se-
samoideos. Es importante destacar que entre los
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Tabla 3. Secuencia de osificacién de los elementos seleccionado en todos los taxones de mami-
feros analizados. Los nimeros indican la posicion del evento en la secuencia de cada taxén.
Referencias: *se ven dos centros que luego formaran un escafolunar; **se ve un solo centro en el
escafolunar; ?=no se sabe si osifica 0 no se cuenta con informacién de la osificacién del elemento.

g
g g

Taxon ) . § '920 E § é

2 S 8 & & g 8 & 5 3

e § 5 2 & & & 3 3 g 3

Elemento (Codificacién) 3 = 15} Q ] S 5 = = &}
Hamero (A) 1 1 1 1 1 1 1 1 1
Radio (B) 1 1 1 1 1 1 2 1
Ulna (C) 1 1 1 3 2 1 1 1 2 1
Escafoides (D) 14 15 9 15 9 10 12% 14%* T 12
Lunar (E) 8 11 9 18 9 10 12 14%  7¥ 14
Piramidal (F) 17 19 9 13 11 10 13 14 7 13
Pisiforme (G) 7 9 13 22 9 9 13 14 7 11
Trapecio (H) 11 13 14 ? 15 14 19 16 10 17
Trapezoide (I) 13 16 11 21 12 10 20 14 11 18
Magno (J) 12 12 11 17 13 10 17 14 10 14
Unciforme (K) 10 10 9 14 11 10 14 14 8 12
Metacarpales (L) 2 2 4 6 1 1 3 4 3 3
Falanges proximales anteriores (M) 3 5 3 8 3 2 5 5 4 7
Falanges medias anteriores (N) 3 5 6 9 6 3 8 9 4 8
Falanges distales anteriores (O) 2 2 2 6 1 1 4 7 3 3
Fémur (P) 1 1 1 1 1 1 2 2 2 2
Tibia (Q) 1 1 1 2 1 1 2 3 2 2
Fibula (R) 1 1 1 5 7 14 2 3 2 2
Patela (S) 18 22 13 19 12 11 22 19 13 19
Astragalo (T) 5 8 7 11 8 5 11 11 6 10
Calcaneo (U) 4 7 5 10 5 4 9 8 5 9
Navicular (V) 9 14 10 17 11 7 15 18 11 16
Entocuneiforme (W) 16 21 11 22 14 13 18 13 9 16
Mesocuneiforme (X) 15 20 12 20 14 12 21 17 11 18
Ectocuneiforme (Y) 12 18 11 12 10 8 18 15 8 16
Cuboides (Z) 6 17 8 16 9 6 16 15 7 15
Metatarsales (a) 2 3 4 7 1 1 3 6 4 5
Falanges proximales posteriores (b) 3 6 3 8 4 2 7 10 5 6
Falanges medias posteriores (¢) 3 6 6 9 5 3 10 12 5 9
Falanges distales posteriores (d) 2 4 2 7 1 1 6 7 3 4
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Tabla 3. Continuacién. Secuencia de osificacién de los elementos seleccionado en todos los taxones de

mamiferos analizados.

: £ 5 § £ %% 3%

e S s 5§ X & § 8 5 3 3

Elemento (Codificacién) = < sl [ &) ] O = Q Q
Htmero (A) 1 1 3 1 1 1 2 1 1 1
Radio (B) 1 1 1 1 1 1 2 1 1 1
Ulna (C) 1 1 2 1 1 1 2 1 1 1
Escafoides (D) 7 9 23 12* 11%* 6 8 4 6 9
Lunar (E) 13 8 20 12* 11* 5 8 5 8 ?
Piramidal (F) 7 6 18 10 9 6 8 4 6 8
Pisiforme (G) 9 10 25 13 11 7 7 6 ? 17
Trapecio (H) 13 7 24 15 11 6 9 8 7 11
Trapezoide (I) 12 14 24 15 11 7 9 7 7 11
Magno (J) 7 4 16 14 11 6 9 4 8 17
Unciforme (K) 7 2 16 10 10 6 8 3 6 10
Metacarpales (L) 2 1 7 2 4 1 3 1 2 2
Falanges proximales anteriores (M) 2 1 8 4 7 4 4 1 4 3
Falanges medias anteriores (N) 3 1 9 7 7 3 4 1 4 4
Falanges distales anteriores (O) 4 1 7 5 2 1 1 1 3 1
Fémur (P) 1 1 4 1 1 1 2 1 3 1
Tibia (Q) 1 1 4 1 1 1 1 1 3 1
Fibula (R) 1 1 5 1 1 1 1 1 3 1
Patela (S) 14 13 19 17 12 8 9 11 9 18
Astragalo (T) 6 2 13 9 7 4 6 5 7 12
Calcaneo (U) 5 1 12 8 7 2 4 2 6 7
Navicular (V) 10 12 22 16 13 7 8 10 8 15
Entocuneiforme (W) 11 5 17 10 11 7 9 10 8 16
Mesocuneiforme (X) 10 11 21 15 14 9 9 10 8 14
Ectocuneiforme (Y) 8 3 15 14 9 6 8 10 8 13
Cuboides (Z) 8 3 14 11 11 6 8 9 8 13
Metatarsales (a) 3 1 6 3 5 2 3 1 4 3
Falanges proximales posteriores (b) 3 1 11 8 6 4 4 1 5 6
Falanges medias posteriores (¢) 4 1 13 8 8 4 5 1 5 6
Falanges distales posteriores (d) 4 1 10 6 3 1 1 1 4 5
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Fig. 2. Secuencia de osificacion de elementos seleccionados de los miembros anterior y posterior de a) D. hy-
bridus, b) Chaetophractus vellerosus, y ¢) Chaetophractus villosus. Los colores correspondientes a las falan-
ges indican si se ubican en el autopodio anterior (verde) o posterior (anaranjado). El relleno gris en los cua-
drantesindica la presencia del centro de osificacion en el estadio correspondiente. N=Numero de especime-
nes del estadio. Abreviaturas en los encabezados de las columnas:A, astrigalo;C, calcdneo; Cb, cuboides;
CP, cartilago palmar; CPI, cartilago plantar; Ec, ectocuneiforme; En, entocuneiforme; F, fémur; Fb, fibula;
Fd, falange distal; Fm, falange media; Fp, falange proximal; H, htmero; Lu, lunar; Me, metacarpal, Me,
mesocuneiforme; Mg, Magno; Mt, metatarsal; Nv, navicular; Pi, pisiforme; Pr, piramidal; PreHx, pre-
hallux; Pt, patela; R, radio; Se, escafoides; T, tibia; Td, trapezoide; Tz, trapecio; U, ulna; Un, unciforme.

elementos correspondientes a los dedos, la reso-
lucién de la secuencia es muy baja, sin embargo
su inclusién ayuda a contextualizar la secuencia
de otros elementos, como los correspondientes a
las regiones carpal y tarsal.

En el estadio mas temprano (Estadio 1) se re-
gistran las siguientes osificaciones: en el miem-
bro anterior, ya se encuentran osificados el ha-
mero, radio, ulna, los cinco metacarpales, y las
falanges de los cinco dedos. En el miembro poste-
rior, estan osificados el fémur, la tibia, la fibula,
la patela, los cinco metatarsales, las falanges de
los cinco dedos y los elementos mas grandes del
tarso, el astragalo y el calcaneo. A continuacién
(Estadio 2), osifica el primer elemento del carpo,
el pisiforme. Posteriormente, osifican en el miem-
bro anterior el escafoides, el lunar, el piramidal y

el unciforme, mientras que en el miembro pos-
terior, lo hacen el navicular, el cuboides y el ec-
tocuneiforme (Estadio 3). Luego (Estadio 4), se
registran tres centros de osificacién en la region
carpal, uno de ellos correspondiente al magno,
mientras que los otros dos se encuentran dentro
del cartilago correspondiente al trapecio-trape-
zoide. En el tarso aparecen nuevas osificaciones
correspondientes al entocuneiforme y mesocunei-
forme. A continuacién, se registra la osificacion
del prehallux (Estadio 5). Finalmente (Estadio
6, representado por los adultos), osifican los cen-
tros correspondientes a los huesos palmar y plan-
tar, y la patela. No se observaron elementos que
sean de posicién variable dentro de la secuencia.



Galliari: Osificacion de las extremidades de Dasypus y Chaetophractus

101

Osif. Mclll

Fig. 3. Vista dorsolateral de la mano izquierda de un feto temprano de D. hybirdus (Estadio 1). Abreviaturas: Fd,
falange distal; Fm, falange media; Fp, falange proximal; Mc, metacarpal; Osif., osificacién. Los nimeros roma-

nos representan los dedos correspondientes.

Secuenciade osificacion en Chaetophractus
villosus

Se incluyeron también los 63 elementos en la
secuencia (Fig. 2C), siete elementos registrados
en estilopodios y zeugopodios, 28 elementos en el
autopodio anterior y 28 en el posterior. Los crite-
rios seguidos para delimitar los estadios fueron
los mismos que para D. hybridus. A diferencia
de lo que sucede en C. vellerosus, la secuencia de
C. villosus tiene una resolucién mejor en cuanto
a los elementos constituyentes de los dedos, sin
embargo, no es asi para los elementos que com-
ponen las regiones del carpo y tarso.

Los especimenes del primer estadio presen-
taban solamente las diafisis de los fémures osi-
ficadas (Estadio 1). Seguidamente aparecen osi-
ficadas las cinco Fd de la mano, y en el pie, se
registran osificaciones en la tibia, fibula y todas
las Fd (Estadio 2). Posteriormente (Estadio 3), se
adicionan las osificaciones de las diafisis del hu-
mero, radio y ulna. Luego osifican los Mc I y III,
y los tres Mt centrales (Estadio 4). En un estadio
maés tardio (Estadio 5) osifican los Mc Iy IV y el
resto de las falanges de las manos. En el miem-
bro posterior comienza a osificar la region tarsal
por medio del calcaneo; ademaés osifican el Mt I
y las Fp Iy II. Luego aparecen osificaciones del
miembro posterior que completan las falanges de

los dedos (Estadio 6). Mas tarde aparecen osifi-
cados el Mc V, el astragalo y el Mt V (Estadio 7),
seguidos del primer carpal en osificar, el pisifor-
me (Estadio 8). Osifica después el navicular en el
pie (Estadio 9). En el ultimo estadio (Estadio 10,
representado por los adultos) aparecen osificados
el resto de los elementos, a saber: en el miembro
anterior, el escafoides, lunar, piramidal, trapecio-
trapezoide, magno, unciforme y hueso palmar;
en el miembro posterior, el entocuneiforme, el
mesocuneiforme, el ectocuneiforme, el cuboides,
el hueso plantar, el prehallux y la patela. No se
puede determinar si el elemento correspondiente
al trapecio-trapezoide se origina a partir de uno o
dos centros de osificacion, debido a que el estadio
final (Estadio 10) esta representado por adultos
y subadultos donde no se pueden diferenciar los
dos centros por separado.

Mapeo Filogenético

En la Fig. 4 se presentan los eventos sinapo-
morficos de heterocronia a lo largo de la filoge-
nia de Mammalia. En Metatheria los eventos si-
napomorficos son tres: dos de ellos son retrasos
(osificacion del astragalo y ectocuneiforme) y un
adelantamiento (trapezoide). Eutheria se carac-
teriza por seis eventos sinapomoérficos, el retraso
de la osificacién del lunar, trapezoide y magno,y
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Fig. 4. Eventos sinapomoérficos en la filogenia de referencia de Mammalia. Referencias: las le-

tras corresponden a eventos que estdn codificados en la Tabla 3. Las puntas de flecha negras (apun-
tan hacia arriba) indican que el evento se movié hacia etapas mas tempranas (adelantamientos) de
la secuencia, mientras que las puntas de flecha blancas (apuntan hacia abajo) indican que el even-
to se movi6 hacia etapas mas tardias (retardos). Los nombres de los nodos son proporcionados en la Fig. 1.

el adelantamiento de la osificaciéon del navicular,
ectocuneiforme y las falanges proximales poste-
riores.

Los eventos sinapomorficos de Cingulata
(Xenarthra) incluyen la osificacion tardia del un-
ciforme, mientras que los eventos que se mueven
a etapas mas tempranas son las osificaciones de
tres elementos del pie: el calcaneo, el ectocunei-
forme y el cuboides. Dasypus es el taxén con ma-
yor cantidad de eventos autapomorficos. De los 14
eventos totales, seis corresponden a osificaciones
que se mueven hacia etapas mas tardias (pirami-
dal, pisiforme, unciforme, ectocuneiforme, cuboi-
des y las falanges proximales posteriores) y ocho
a osificaciones tempranas (lunar, trapecio, mag-

no, metacarpales, falanges proximales anteriores,
falanges distales anteriores, calcdneo y falanges
distales posteriores). En Chaetophractus hay seis
eventos autapomoérficos, uno que se retrasa (la
osificacién del magno) y cinco que se adelantan
en la secuencia (el pisiforme, las falanges distales
anteriores, el navicular, el mesocuneiforme y las
falanges distales posteriores).

En el ancestro de los Boreoeutheria se pro-
ducen seis eventos sinapomorficos, el adelanta-
miento de los metacarpales, del entocuneiforme,
del cuboides y de las falanges proximales poste-
riores y los retrasos en la osificacién del magno y
las falanges distales posteriores.

Hacia el ancestro de los Euarchontoglires
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se producen dos eventos sinapomorficos, ambos
adelantamientos (escafoides y mesocuneiforme).
Entre los Primates hay dos retrasos en la secuen-
cia del ancestro (el pisiforme y las falanges dista-
les posteriores) y tres adelantamientos (magno,
falanges medias anteriores y mesocuneiforme).
El ancestro de Rodentia presenta dos eventos si-
napomorficos, un retraso (ectocuneiforme) y un
adelantamiento (pisiforme) en la secuencia.

En el ancestro de los Laurasiatheria se encon-
traron dos eventos sinapomérficos, el movimien-
to hacia etapas tardias del escafoides, y hacia eta-
pas mas tempranas de la secuencia, el ectocunei-
forme. En Eulipotyphla, representado solamente
por Cryptotis, se registraron nueve movimientos
sinapomorficos, cinco retrasos (escafoides, pisi-
forme, falanges proximales anteriores, navicular
y cuboides) y cuatro adelantamientos (trapecio,
trapezoide, astragalo, entocuneiforme).

El ancestro de Scrotifera retine ocho eventos
sinapomorficos, el retraso de las osificaciones
del escafoides, piramidal, unciforme, y del ento-
cuneiforme, y el adelantamiento de las osifica-
ciones del pisiforme, trapezoide, navicular y del
cuboides. El ancestro de Euungulata presenta
cinco cambios, tres retrasos (trapecio y uncifor-
me, fibula), y dos adelantamientos (patela y navi-
cular). En los Perissodactyla, representados por
Equus caballus y E. asinus, hay tres cambios, la
osificacion de la fibula se retrasa en la secuencia
y las osificaciones de los metatarsales y las falan-
ges distales posteriores se adelantan. El ancestro
de Cetartiodactyla retine tnicamente el retraso
del piramidal, y los adelantamientos del pisifor-
me y del navicular.

La secuencia ancestral de Carnivora presenta
siete cambios, cuatro movimientos hacia etapas
tardias (escafoides, piramidal, ectocuneiforme y
las falanges proximales posteriores), y dos hacia
etapas mas tempranas (lunar, trapecio y mesocu-
neiforme).

DISCUSION

Trabajos previos referidos a esqueletogé-
nesis y heterocronia de secuencias del craneo y
postcraneo en mamiferos, proponen patrones
de osificacion bastante conservados a lo largo
de la filogenia (Sanchez-Villagra et al., 2008;
Hautier et al., 2011). Sin embargo, algunos cam-
bios se ven reflejados en eventos cladogenéticos
de gran importancia, como por ejemplo los de
la dicotomia entre marsupiales y placentarios
(Sanchez-Villagra, 2002; Smith, 1997). Tanto en
Chaetophractus como en Dasypus la heterocronia
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de secuencias ha jugado un papel en el desarro-
llo del esqueleto. En ambas especies se registra
la osificaciéon temprana de las falanges distales
de manos y pies. De acuerdo con esto, Hautier et
al. (2011) caracterizan a Xenarthra, entre otros
sucesos, por el comienzo temprano de la osifica-
cién de las falanges manuales; sin embargo, bajo
este caracter agrupan todos los elementos de
los dedos. En el mismo trabajo, reportan la osi-
ficacion temprana de las falanges distales, pero
solo a partir del analisis con Parsimov (Jeffery et
al., 2005), el método mas conservador de los dos
que utilizan. En el presente estudio, en el que
los agrupamientos han sido diferentes, también
se encuentra en Dasypus y Chaetophractus un
adelantamiento en la osificacion de las falanges
distales de la mano, que coincide con la infor-
macién presentada por Hautier e al. (2011) con
Parsimov. Sin embargo, debido probablemente
a que en el método utilizado aqui los nodos an-
cestrales se reconstruyen mediante el mapeo de
caracteres que no son independientes entre si,
como son los eventos apareados de una secuen-
cia de eventos, el adelantamiento de las falanges
distales en ambos géneros se obtuvo como auta-
pomorfias para cada tax6n y no como eventos si-
napomérficos del clado Cingulata.

Entre los carpales, el primero en osificar en
Chaetophractus es el pisiforme, el elemento de
mayor tamano de la regién, mientras que el dl-
timo es el magno, el méas pequeno. En Dasypus
sucede algo similar en el carpo, siendo el lunar
el de mayor tamano y el primero en osificar, y
el pisiforme, de tamano relativo mucho menor
que en Chaetophractus, el tltimo en hacerlo.
Nuevamente, en la regién tarsal de ambos taxo-
nes los elementos de mayor tamano, el astragalo
y el calcaneo, son los primeros en osificar. Entre
los dltimos se ubican el mesocuneiforme y el
entocuneiforme, los de menor tamano relativo
también en ambos taxones. Aunque la resolucién
correspondiente a la secuencia de osificacién en
los metapodios y falanges es relativamente baja
tanto en Dasypus como en Chaetophractus, gene-
ralmente se repite la misma situacion, siendo los
elementos de mayor tamano en cada regién (me-
tapodios, falanges proximales, falanges medias y
falanges distales) los primeros en osificar, y los
maés reducidos los dltimos en hacerlo. Por egjem-
plo, en Chaetophractus, las falanges proximales
del pie osifican en el orden Fpl al mismo tiempo
que Fpll y antes que FplIll, FpIV y FpV (estas
tres Gltimas osifican al mismo tiempo), siendo las
falanges proximales de los dedos uno y dos méas
largas que las otras tres. Esto apoya la hipétesis
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propuesta por Huxley (1932), y mencionada en
otros trabajos (e.g., Sdnchez-Villagra et al., 2008;
Wilson et al., 2010), que sostiene que el inicio de
la formacién de un 6rgano esté en relacién con
su tamano en el estado adulto. Segtin Alberch et
al. (1979), a medida que la aparicién de un ele-
mento es retrasada en la ontogenia, la probabi-
lidad de que pueda desaparecer en la ontogenia
de los descendientes aumenta. Asi, por ejemplo,
en Dasypus los elementos correspondientes al
quinto dedo, muy reducido, se retrasan de forma
tal que comienzan a osificar inclusive luego del
comienzo de la osificacién de los carpales (Fig.
2A). Por fuera de los Xenarthra, Equus es un
ejemplo interesante que apoya esta hipétesis, ya
que las osificaciones de los grupos correspondien-
tes a los dedos y metapodios estan representadas
esencialmente por el comienzo de la osificacion
de los elementos que conforman el tercer dedo,
que adquiere un desarrollo notable. Los eventos
sinapomorficos recabados para ambos perisodac-
tilos del género Equus (Fig. 4), estan asociados a
adelantamientos temporales de los elementos co-
rrespondientes a los metacarpales, metatarsales
y falanges distales posteriores vinculados a la li-
nea central de la mano y el pie. Entre los elemen-
tos que se retrasan en la secuencia se encuentra
la fibula, muy reducida en el adulto.

Algunos trabajos afirman que el tamano re-
lativo de los elementos, si bien en muchos casos
es un buen predictor del orden en que osifican
los elementos, no siempre concuerda (Maisano,
2002a). Sin embargo, ningtn estudio (incluyendo
el presente) ha realizado un andlisis cuantitativo
que correlacione estas dos variables, debido pro-
bablemente a la dificultad que presenta la esti-
macioén de los tamanos relativos en un feto. A su
vez, si se pretenden estimar los tamanos relati-
vos en los fetos a partir de los adultos debe consi-
derarse el crecimiento secundario que sufren los
huesos largos (como los metapodios y falanges) y
la presencia de osificaciones apofiseales indepen-
dientes de los centros de osificacion primarios.
Las tultimas corresponden a osificaciones que
se forman en la superficie del cartilago o hueso
en relacién a una insercién muscular o de tejido
conectivo; estas osificaciones se terminan fusio-
nando con el resto del hueso y en el esqueleto
adulto son indistinguibles (Maisano, 2002a).

Una hipétesis alternativa subraya la impor-
tancia de la funcién de los elementos que osifican:
aquellos implicados en una funcién crucial ten-
deran a osificar antes en la secuencia (Strauss,
1992; Mabee et al., 2000). En peces, por ejemplo,
los huesos del craneo asociados a la alimentacién
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y la respiracién osifican tempranamente (Mook,
1977). Asi, el retardo en la osificacion del quinto
dedo de Dasypus, podria estar relacionado a su
menor importancia funcional respecto a los otros,
ya que este dedo no es visible externamente en el
adulto (Wetzel & Mondolfi, 1979) y por lo tanto
es muy improbable que tenga una participacién
significativa para el desplazamiento en superfi-
cie y/o actividades de excavacion. El retardo de
la osificacién del pisiforme seria compatible con
la misma situacién en cuanto sobre €l se inserta,
entre otros, el abductor digiti minimi, en rela-
cién directa con el movimiento del quinto dedo.
De la misma manera, en Equus, el eje de sostén
corporal pasa por el tercer dedo (condicién me-
saxénica) y todos los elementos que lo conforman
osifican en etapas relativamente tempranas.
Varios trabajos de esqueletogénesis en rep-
tiles proponen una compartimentalizacion del
esqueleto durante su osificaciéon (Rieppel, 1992,
1993). En cada compartimento la secuencia si-
gue una trayectoria que no se modifica, aunque
cierta variabilidad es reportada, mientras que los
cambios se identifican entre los compartimentos.
Asi, para el estudio de la osificacion de Lacerta
vivipara, Rieppel (1992) ha dividido, a gran esca-
la, el esqueleto en una serie de compartimentos:
el craneo, las vértebras, las cinturas escapular y
pélvica, el miembro anterior y el posterior, ex-
cepto los carpales y tarsales que formarian com-
partimentos individuales. En los miembros de
Alligator misisipiensis, Rieppel (1993) identifi-
ca el carpo y el tarso como dos compartimentos
que siguen trayectorias de desarrollo diferentes.
El carpo comienza a osificar antes que el tarso,
sin embargo, el tarso termina de osificar antes,
lo que significaria que en el tarso hay una ma-
yor tasa de osificacién (Rieppel, 1993). En el
autopodio de los mamiferos podria existir una
compartimentalizacién, donde la trayectoria de
osificacion obedeceria esencialmente al tamafio
de los elementos cartilaginosos que conforman el
compartimiento, comenzando por los elementos
mas grandes. En la region del acropodio, habria
cuatro compartimientos, los elementos que con-
forman los metapodios, los que conforman las
falanges proximales, las medias, y las distales.
En el mesopodio, sin embargo, no se ha logrado
inferir, a partir de las secuencias de osificacion,
si existen uno o mas compartimentos, probable-
mente debido a que esta es una regién compleja
en términos de evolucién y desarrollo. En este
sentido, es importante destacar que el autopodio
de tetrapodos no se originé a partir de la trans-
formacion de elementos esqueletales distales de
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aletas, sino que consiste en una serie nueva de
elementos con solo unos pocos homoélogos en las
aletas de los ancestros de los tetrapodos, entre
ellos el ulnar (piramidal) y el intermedio (lunar)
(Wagner & Chiu, 2001). De esta manera, el me-
sopodio estaria conformado por una combinacién
de elementos homologables a los segmentos dis-
tales de las aletas de los ancestros de tetrapodos
mas otros neomorficos.

Segiin Maisano (2002a, 2002b), los modelos
morfogenéticos no pueden ser utilizados para re-
chazar hipétesis de homologias entre elementos
osificados cuando las secuencias de osificacion di-
fieren de las predicciones realizadas por aquellos
modelos. Esto se basa en la independencia que
existe entre los patrones morfogenéticos y los
de osificaciéon (Maisano, 2002a, 2002b; Rieppel,
1992, 1993). Asi, en Chaetophractus, el trapecio-
trapezoide estd compuesto por un solo elemento
cartilaginoso y, sin embargo, dos centros de osi-
ficacién se forman en su interior, indicando que
la supuesta (y correcta) homologia de este ele-
mento con el trapecio y el trapezoide no sélo se
basa en la posicion de ellos respecto del elemento
Unico, sino en la cantidad de centros de osifica-
cion que los forman. Estadios més tempranos de
Chaetophractus podrian confirmar si existe o no
una fusion de elementos cartilaginosos o precar-
tilaginosos.

Por lo expuesto, este trabajo representa la pri-
mera contribuciéon donde se dan a conocer las se-
cuencias de osificaciéon de los autopodios, con un
alto grado de resolucioén, de tres especies de arma-
dillos, Dasypus hybridus, Chaetophractus villo-
susy C. vellerosus, pertenecientes a los dos gran-
des clados de Cingulata actuales, Dasypodidae y
Chlamyphoridae. Ademas, dichas secuencias se
analizan, también por primera vez, en un marco
filogenético que incluye mamiferos de casi todos
los clados actuales en el contexto Theria, y que
permite identificar eventos de heterocronia que
caracterizan los diferentes grupos.
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