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RESUMEN

En los tetrapodos, el oido tiene una doble funcion; por un lado es un 6rgano que
recibe las ondas sonoras, las procesa y las transmite al cerebro (funcion auditiva, en la
que participan el oido medio y la coclea del oido interno), y por otro percibe la posicion
del cuerpo en el espacio y mantiene el equilibrio (funcidon en la que participan el
vestibulo y canales semicirculares del oido interno).

La region auditiva estd compuesta por el oido interno, medio y, en algunos
taxones (e.g., mamiferos), el oido externo. Este ultimo estd conformado por el pabellon
o pinna y el conducto auditivo, los que captan las ondas sonoras y las transmiten hacia
el oido medio. En mamiferos, el oido medio esta contenido en una cavidad que contiene
los huesecillos, el martillo, el yunque y el estribo, encargados de trasmitir y amplificar
las vibraciones hacia el oido interno. Este ultimo esta formado por los canales
semicirculares y el vestibulo (aparato vestibular) y la céclea (sistema auditivo); aqui las
vibraciones se transforman en impulsos eléctricos que son transmitidos hacia el sistema
nervioso. Si bien el oido interno cumple un papel muy importante, ya que es donde se
encuentra la inervacion responsable de transmitir los estimulos relacionados con ambas
funciones (N. vestibulocochlearis, VIII), las otras dos regiones en las que se divide el
oido en mamiferos (externo y medio) son igualmente necesarias para una audicion
efectiva.

A pesar de que los tejidos blandos en general, y aquellos relacionados al oido en
particular, no se preservan en los ejemplares fosiles, es posible estudiar estas estructuras
reconstruyéndolas a partir de su correlato 6seo, como recesos y cavidades que estos
ocupaban. El estudio de o6rganos y tejidos blandos como los que se encuentran en el
oido interno (e.g., canales semicirculares), a partir de Tomografias Axiales Computadas
(TACs) permite realizar inferencias paleobiologicas y paleoambientales, posibilitando,
entre otras cosas, evaluar el repertorio locomotor de los taxones, incluso en ausencia de
elementos postcraneales. A modo de ejemplo, y en relacion al oido medio de los
mamiferos, preliminarmente, se ha sospechado que existe una correlacion causal entre
el tamafio de la bulla tympanica y los ambientes habitados por estos. Una bula de mayor
tamafio en relacion al tamafo corporal, brindard una mejor adaptacion a escuchar

sonidos de baja frecuencia; este tipo de sonidos se transmiten mejor en ambientes

Vii
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abiertos y aridos, por lo tanto aquellas especies con esta caracteristica presentaran una
mayor capacidad para sobrevivir en dichos ambientes. Asi mismo, este tipo de
observaciones permiten realizar inferencias acerca de los paleoambientes en los que
habitaban las especies extintas y como los cambios que ocurrieron en esos ambiente
influenciaron a las mismas (e.g., distribucion geografica, modificaciones en los habitos
locomotores, etc.).

En mamiferos, la region auditiva también tiene una funcion muy importante en la
filogenia de los Carnivora, ya que desde el siglo pasado se la utilizado como una

herramienta para tratar de resolver la historia evolutiva de este grupo.

Dentro de los Ursidae, los Tremarctinae son un grupo monofilético que
comprende cuatro géneros: Plionarctos, Arctodus, Arctotherium y por ultimo,
Tremarctos. Se distribuyen exclusivamente en América, desde Alaska hasta el sur de
Chile y su biocrén comprende el lapso temporal Mioceno tardio (Hemphilliense Medio)
hasta la actualidad. El género Plionarctos contiene dos especies: P. edenensis y P.
harroldorum, y el género Arctodus contiene a A. pristinus y A. simus. A ambos se
registran exclusivamente en América del Norte desde el Hemphilliense medio (parte
mas temprana del Mioceno tardio) hasta el Rancholabrense (Pleistoceno tardio a
Holoceno temprano). El género Tremarctos incluye a T. floridanus y T. ornatus; el
primero se registra al norte del Istmo de Panama, desde el Blanquense III (Plioceno
tardio) hasta el Rancholabrense (Pleistoceno tardio), mientras que la segunda es una
especie actual que se registra en América del Sur. Por ultimo el género Arctotherium,
que incluye a A. angustidens, A. bonariense, A. vetustum, A. tarijense y A. wingei, se
registra en América del Sur desde el Ensenadense (Pleistoceno temprano a medio) al

Lujanense (Pleistoceno tardio a Holoceno temprano).

Este trabajo de Tesis Doctoral tuvo por objetivo estudiar en forma comparada la
morfologia de la region auditiva de los Tremarctinae Ursidae, a fin de describir
caracteres de importancia sistematico-filogenética e interpretar la anatomia de esta
region enfrentandola con los distintos hébitos de vida de los taxones actuales. En ese
contexto se estudio la region auditiva y el basicraneo de las especies actuales y extintas
de Tremarctinae, excepto: Plionarctos, ya que no se conocen ni craneos ni regiones

auditivas separadas hasta el momento y A. simus y A. wingei, debido a que no se pudo

viii
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obtener TACs de estas especies. También se describid y estudio la region auditiva y el
basicraneo en otras especies de la familia Ursidae (Ursus arctos, U. maritimus, U.
americanus, U. malayanus, U. spelaeus, U. thibetanus y Ailuropoda melanoleuca) que
fueron utilizadas para realizar comparaciones. Las descripciones se realizaron por
medio de la observacion directa (en el caso del basicraneo) y a través de las TACs (para
estudiar el oido medio e interno). Para evaluar la sefal filogenética presente en el
basicraneo de los Ursidae se realizd un estudio de disparidad morfoldgica mediante
Morfometria Geométrica (MG), cuyo resultado fue analizado en el contexto filogenético
del grupo. Para el estudio de MG se analizaron 11 ejemplares de la subfamilia
Ailuropodinae, 23 de la subfamilia Tremarctinae y 131 de la subfamilia Ursinae. Los
materiales fueron fotografiados en vista ventral, se utilizaron 22 Landmarks (LM) de
tipo 1 y de tipo 2; el analisis se hizo mediante el software MorphoJ 1.05f (Klingenberg,
2011). El andlisis fue completado realizando un filomorfoespacio. Para esto se
construy6 un super arbol, con base en informaciéon molecular (actuales) y morfolégica
(fosiles). Para analizar la relacion entre la forma y el tamafio del oido (medio e interno)
en Ursidae con respecto a los habitos de vida (e.g., agilidad locomotora), se realizaron
distintos estudios. A partir de las reconstrucciones 3D del oido medio e interno,
construidas sobre la base de TACs de 13 especimenes, se tomaron medidas lineales y
volumétricas que se utilizaron para realizar inferencias acerca del ambiente en que
vivian las formas extintas y la capacidad locomotora de los Ursidae. De esta manera, se
contrast6 la relacion entre el volumen de la bulla tympanica y el ambiente, y se calculd
el indice de agilidad, a partir del radio de curvatura de los canales semicirculares del

oido interno, y la desviacion de los canales semicirculares de la ortogonalidad.

Como resultado de los estudios anatdmicos comparativos del basicrdneo y la
region auditiva de los Tremarctinae, del andlisis de la disparidad morfologica presente
en el basicraneo en Ursidae y su relacion con la filogenia, y de las posibles implicancias
de la morfologia del oido interno y medio en estudios paleobioldgicos del grupo, se
concluye que:

La variacion intra- e interespecifica de la region auditiva en ursidos es mayor a la
conocida anteriormente. Dentro de los Tremarctinae, Arctotherium tarijense muestra las
mayores diferencias en relacion a la morfologia de la region auditiva tanto externa como

interna (e.g., bulla tympanica globosa y de mayor volumen, presencia de un foramen en
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processus paraoccipitalis, cresta transversa del processus paraoccipitalis conspicua), con
respecto a las demas especies del género Arctotherium. La region auditiva externa de los
Tremarctinae difiere entre las especies que componen la subfamilia, en su forma general
y en su tamafio relativo. La mayoria de las especies presentan una bulla tympanica
plana, a excepcion de A. tarijense y A. wingei que tienen la bulla globosa. La diferencia
también se observa en la posicion del foramen postglenoideum, en el tamafio de las
estructuras que se encuentran en la region posterior del craneo (processus
paraoccipitalis, processus mastoideus y condylus occipitalis) y la orientacion del meatus
acusticus externus. Se determind la presencia de un septo anterior incompleto en el
cavum tympani en todos los ejemplares de Ursidae estudiados (excepto en U. spelaeus).
El recessus epitympanicus estd presente en los Tremarctinae. A. tarijense presenta el
receso mas pequeiio de todos los Ursidae estudiados. Los canalis semicircularis de los
Ursidae muestran la estructura tipica de los mamiferos. El canalis semicircularis anterior
y el canalis semicircularis posterior tienen la misma altura, un patrén tipico de
vertebrados cuadripedos. Se registrod variacion en relacion a la morfologia de la cochlea
en tremarctinos: A. tarijense presenta tres vueltas y media, A. bonariense presenta tres
vueltas, T. ornatus tiene dos vueltas y media, mientras que A. angustidens, T. floridanus
y A. pristinus presentan dos vueltas. La pars petrosa del os temporale varia entre las
distintas especies de Tremarctinae. Las diferencias se observan en la forma del porus
acusticus externus, el desarrollo de la eminencia arqueada y la presencia o ausencia de
la fossa cerebelaris posterior. La crus commune secundaria presente en el oido interno
de los Ursidae es una estructura novedosa que requiere de comparaciones mas
detalladas, entre los Carnivora, para entender tanto su funcion como su significado
filogenético.

A partir del analisis de disparidad morfolédgica realizado en el basicraneo se concluye
que existe sefial filogenética en esta region en Ursidae. En los Tremarctinae,
especialmente en Arctotherium, el cambio morfoldgico detectado en el basicraneo se
vincula con la expansion lateral de los processus mastoideus, el acortamiento de la
region posterior del craneo, el desplazamiento en sentido postero-lateral del foramen
jugulare y el desplazamiento en sentido postero-medial del foramen lacerum. La mayor
disparidad morfolégica detectada en el basicrdneo de los Ursinae respecto a los

Tremarctine podria vincularse a su amplia distribucién geografica alcanzada a lo largo
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de su historia evolutiva. Esta disparidad quizas pueda ser explicada por la extensa
distribucion geografica de los Ursinae, que a lo largo de su historia evolutiva involucro
América del Norte, Eurasia y norte de Africa, mientras que los Tremarctinae, cuya
distribucion solo ocurrié en América, muestran una mayor homogeneidad morfologica
en la region del basicraneo. Una amplia distribucion geografica favorece la ocurrencia
eventos vicariantes, y por lo tanto la cladogénesis responsable de la diversificacion
morfologica y taxondmica del grupo. El analisis del basicraneo en el filomorfoespacio
corrobora los agrupamientos de las especies en subfamilias, reflejando un patrén

filogenético.

Como resultado de los analisis paleobiologicos se determind que la morfologia de
la region auditiva no estaria reflejando los héabitos de vida en los Tremarctinae ni en los
demas Ursidae y que las diferencias morfologicas asociadas a los habitos de vida de las
especies de Ursidae actuales no pueden ser utilizadas, al menos mediante los métodos
aqui aplicados (e.g., indice de agilidad, desviacion de la ortogonalidad, volumen de la
bulla tympanica), para realizar inferencias paleoecoldgicas en taxones extintos. A pesar
de lo expresado anteriormente se observd que existe una correlacion positiva entre el
tamaiio de los CS y el tamafio corporal en mamiferos, aunque esta relacion presenta una
alometria negativa en todos los estudios realizados. Aunque se observo que no hay
relacion entre los indices, si tenemos en cuenta a los Tremarctinae, estos arrojaron los
mismos resultados para las siguientes especies: 4. angustidens, que presenta la mayor
masa corporal dentro de los ursidos estudiados (743 kg a 1000 kg aproximadamente), es
la especie “menos agil”, presentando el AGIL mas bajo (2,26) y el mayor desvio de la
ortogonalidad (9,22). Por el contrario, A. tarijense (231 kg aproximadamente) resultd
ser la especie mas agil dentro de la subfamilia, con valores altos de AGIL y bajos de
desviacion de la ortogonalidad. No obstante cabe aclarar que Tremarctos ornatus, la
unica especie actual, es la mas pequefia de los Tremarctinae, habita ambientes cerrados,
y a partir del estudio de su oido interno se obtuvieron valores de AGIL y ortogonalidad
intermedios. A partir de los andlisis de regresion realizados entre VOL de la bula versus
tamafio corporal LCO se observa que hay una relacion positiva (y casi isométrica) entre
el volumen del oido medio y el tamafio del craneo. Los ursidos actuales, que presentan
menor volumen de la bulla y menor tamafio corporal (a excepcion de Ursus thibetanus

que tiene una bulla grande para su masa corporal), prefieren ambientes forestados,
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mientras que aquellos que presentan mayor tamafio de la bulla tympanica y mayor
tamafio corporal prefieren ambientes mas abiertos. Teniendo en cuenta el septo anterior
incompleto que presentan los Ursidae en el cavum tympani, se observa que aquellos
tremarctinos que tienen el receso ventral mas desarrollado (A. angustidens, A. tarijense
y A. bonariense que tiene los dos desarrollados por igual) presentan tamafios de bulla
tympanica mayores. Cabe aclarar que ciertos autores postulan que la presencia de septos
y recesos en la bulla tympanica también contribuye al funcionamiento eficaz general de
la cavidad a bajas frecuencias, ya que el sonido resulta en la combinacién de sus dos

volumenes (las dos subcavidades se acoplan acusticamente).
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ABSTRACT

In tetrapods, the auditory region has two functions: on the one hand, it receives,
processes and transmits sound waves to the brain (auditory function, in which the
middle ear and cochlea are involved); on the other hand, this region senses the position
of the body in space and maintains the balance (function in which the vestibule and the
semicircular canals participate).

The auditory region includes the inner, middle, and in some taxa (e.g., mammals),
the external ear. The latter is formed by the pinna and the ear canal; which capture and
transmit sound waves to the middle ear. In mammals, the middle auditory region is
contained in a cavity where the malleus, incus and stapes are present. These bones
transmit and amplify vibrations into the inner ear. The inner ear is formed by the
semicircular canals and the vestibule (vestibular apparatus) and the cochlea (auditory
system). The transformation of vibrations to electrical impulses takes place in this
region to continue into the nervous system. Even though the inner ear plays a very
important role, as it is where the innervation responsible for transmitting stimuli related
to both functions are located, the middle and inner ear are also very important for an
effective audition.

Although soft tissues in general, and those related to the ear in particular, are not
preserved in fossil specimens, it is possible to study this region by 3D reconstructions of
the osseous recesses they occupied. Using CT scans to study organs and soft tissues
(like those that are presents in the inner ear), allows to make paleobiological and
paleoenvironmental inferences, even in the absence of postcranium. As an example, in
relation to the middle ear of mammals it has been suspected that there is a correlation
between the size of the auditory bulla and the environment. A bigger bulla in relation to
the body size provides a better adaptation to hear low frequency sounds; this are better
transmitted in open and dry habitats, therefore the species which present this feature
have a higher capability to survive in this habitats. Likewise, this type of observations
allows to infer where the extinct species lived and how the environmental changes
might have affect them (e.g., geographical distribution, modifications of the locomotors

patterns).
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In mammals, the auditory region also has a very important role in the phylogeny
of Carnivora, as it has been used to try to solve the evolutionary history of the group
since last century.

Within Ursidae, Tremactinae bears are a monophyletic group which comprises 4
genera: Plionarctos, Arctodus, Arctotherium y Tremarctos; distributed exclusively in
America, from Alaska to the south of Chile. Their biochron extends from the upper
Miocene (Middle Hemphilliense) to recent time. Plionactos comprises two species P.
edenensis and P. harroldorum and Arctodus contains A. pristinus and A. simus: both
genera are recorded in North America from the middle Hemphilliense to the
Rancholabrense. Tremarctos includes 7 floridanus and T ornatus. The former is
recorded in the north of Panana Isthmus from the Blanquense to Rancholabrense,
whereas the latter is an extant species recorded in South America. Finally,
Arctotherium, which includes A. angustidens, A. bonariense, A. vetustum, A. tarijense
and A. wingei is recorded in South America from the Ensenadense (early-middle

Pleistocene) to Lujanense (late Pleistocene to early Holocene).

The aim of this thesis was to make a comparative study of the auditory region
morphology of Tremactinae Ursidae in order to describe features with systematic-
phylogenetic importance and to interpret the anatomy of this region in relation to
different lifestyles of living taxa. In this context, the auditory region and basicranium of
extant and extinct Tremactinae were studied except for the genus Plionarctos as no
skulls or auditory regions are known, and 4. simus and A. wingei as the CT scans of the
specimens were unsuccessful. Members of Ursinae subfamliy (Ursus arctos, U.
maritimus, U. americanus, U. malayanus, U. spelaeus, U. thibetanus and Ailuropoda
melanoleuca) were studied to make comparisons. Descriptions were made through
direct observations (for the basicranium) and using CT scans (for the middle and inner
ear). A disparity analysis using geometric morphometrics (GM) was made to test the
presence of phylogenetic signal in the basicranium of Ursidae. The results were
analyzed in the phylogenetic context of the group. For the GM the following taxa were
analyzed: 11 specimens of Ailuropodinae, 23 of Tremactinae and 131 of Ursinae. The
specimens were photographed in ventral view where 22 Landmarks (LM) of type 1 and
2 were used and analysed with the software MorphoJ 1.05f (Klingenberg, 2011). This

analysis was completed performing a phylo-morphospace. For this purpose, a super-tree
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was made using molecular (of extant species) and morphological information (of extinct
species). Different studies were made to analyze the relationship between size and shape
of the Ursidae middle and inner ear with respect to the lifestyles (e.g. locomotor agility).
From 3D reconstructions of the middle and inner ear of 13 specimens, linear and
volumetric measurements were obtained to make inferences about possible
environments where extinct species could have lived and to calculate the locomotor
ability of Ursidae. In this way, the relation between the bulla tympanica and the
environment was contrasted, and the agility index (from the radius of curvature of the

semicircular canals) and the deviation from orthogonality of the canals were calculated.

As a result of the anatomical and comparative studies of the basicranium and the

auditory region of Tremactinae, it is concluded that:

Intra and interspecific variation of the auditory region in ursids is greater than
expected. Within Tremactinae, Arctotherium tarijense shows the major differences in
relation to the external and internal morphology of the auditory region (e.g. globular and
biggest bulla tympanica, presence of a small foramen in the processus paraoccipitalis,
conspicuous transverse ridge of the processus paraoccipitalis) respect to other species of
Arctotherium. The external auditory region of Tremactinae presents some differences
within the subfamily in their general shape and relative size. Most species have a flat
tympanic bulla. Other difference occurs in the position of the postglenoid foramen, in
the size of the structures at the posterior region of the skull (processus paraoccipitalis,
processus mastoideus and condylus occipitalis) and orientation of the meatus acusticus
externus. The presence of an anterior incomplete septum was observed in Ursidae
(except U. spelaeus). The recessus epitympanicus is present in all Ursidae specimens.
The canalis semicircularis shows a typical structure in mammals. The canalis
semicircularis anterior and the canalis semicircularis posterior present a similar height, a
typical pattern of quadruped vertebrates. Also, a variation in the morphology of the
cochlea was recorded. The pars petrosa of the os temporale varies in Tremartinae. The
secondary crus commune in the inner ear is a novelty structure that requires more
detailed comparisons within Carnivora in order to understand its function as its

phylogenetic significance.
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From the analysis of disparity on the basicranium it was concluded that this region
presents phylogenetic signal in Ursidae. Within Tremactinae, a morphological change in
the basicranium was detected, especially in Artotherium. This change is related to a
lateral expansion of the processus mastoideus, the shortening of the posterior region of
the skull, the postero-lateral displacement of the foramen jugulare and the postero-
medial displacement of the foramen lacerum. The major disparity detected in Ursinae
with respect to Tremactinae could be linked to its wide geographical distribution
registered throughout their evolutionary history. Ursinae recorded a huge geographic
distribution (North America, Eurasia and north of Africa) contrasting with the smaller
geographic distribution of Tremactinae (America). The phylo-morphospace (constructed
using the basicranium) corroborates the grouping of species in subfamilies, reflecting a

phylogenic pattern.

As a result of the paleobiological analysis, it was found that the morphology of
the auditory region would not reflect the lifestyle in Tremactinae nor in other Ursidae.
Also, paleoecological inferences were not achieved using the morphological differences
observed in the auditory region of Ursidae, at least by the methods applied here (e.g.,
agility index, deviations from ortogonality and bulla volume). Notwithstanding the
foregoing, a positive correlation between the size of the canalis semicircularis and the
body size was observed. Although there was no relation within these indexes, they
present similar results for the following species of Tremarctinae: 4. angustidens has the
higher body mass within studied ursids (743 kg to 1000kg aprox), is the less agile
specie showing a low value of AGIL (2.26) and the higher value of deviation from
ortogonality (9.22). Contrary, A. tarijense (231 kg approx.) is the most agile specie
within the tremarctines showing a high value of AGIL and a small value of ortogonality.
It is important to mention that Tremarctos ornatus, the only extant specie, presents
intermediate values of AGIL and ortogonality. From the correlation of the bulla volume
with the LCO (condilo-orbital length) a positive relation (almost isometric) between the
middle ear cavity and skull size was observed. Extant ursids, presents a smaller volume
of the bulla and small body size (with the exception of Ursus thibetanus which has a
bigger bulla for its body size), prefer forested environments while those which present
bigger bulla size and body mass prefer open environments. Given the anterior

incomplete septum in the anterior region of the cavum tympani of Ursidae, it was noted
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that those tremarctins which has the ventral recess more developed (4. angustidens, A.
tarijense and A. bonariense has both recesses conspicuous) present higher bullas
volume. It is important to mention that some authors postulate that the presence of
septum and recessus in the bulla tympanica allow an efficient function of the cavity at
low frequencies, as the sound is the combination of two volumes (two subcavities are

coupled acoustically).
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I. INTRODUCCION:

I.1 Clasificacion y distribucion espacio-temporal de los Ursidae

Los Ursidae Gray 1825 (Carnivora Bowdich 1821) son un grupo monofilético que
comprende tres clados: Ursinae Fischer 1814, Ailuropodinae Grevé 1892 y Tremactinae
Merriam & Stock 1925. La familia se ha registrado en América, Asia, Africa e India,
desde el Paledgeno tardio (ca.36 Ma Krause et al., 2008) a la actualidad. Kurtén (1966)
considera que existe otra subfamilia dentro de los Ursidae, la subfamilia Agriotherinae,
que contiene, entre otros, al género basal de la familia, Ursavus Schlosser 1899 (Kurtén,
1966). Este género se registra durante el Mioceno temprano y hasta el Plioceno medio.
Estudios moleculares recientes agrupan a los Ursidae en tres subfamilias, no en cuatro
como fue sugerido por Kurtén (1966); los géneros mas antiguos (e.g., Ursavus,
Agriotherium, Indarctos) corresponden a la subfamilia Ursinae (e.g., Yu et al., 2004;

Krause et al., 2008).

I.1.1 Subfamilia Ursinae

Dentro de esta subfamilia se reconocen tres géneros actuales, distribuidos en
Eurasia, América del Norte y en las montafias Atlas del norte de Africa (Fig. I.1). Los
Ursinae contienen a las siguientes especies actuales: Ursus americanus Pallas 1780, U.
arctos Linnaeus 1758, U. maritimus Phipps 1774, U. tibethanus Cuvier 1823, Melursus
ursinus Shaw 1791, Helarctos malayanus Raffles 1821, ademds de numerosos

representantes fosiles.

Es interesante notar que a pesar de existir registros de Ursus (Ursinae: Ursidae) en
el sur de América del Norte desde el Plioceno temprano (Blanquense I), no se ha
registrado la presencia de especies fosiles o actuales de Ursus, u otro taxén de Ursinae,

en América Central ni en América del Sur (Soibelzon, 2002).
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1.1.2 Subfamilia Ailuropodinae

La subfamilia Ailuropodinae incluye una sola especie Ailuropoda melanoleuca
David 1869 distribuida en sierras de Minshan, Qinling, Qionglai, Liangshan,
Daxiangling y Xiaoxiangling de China (Fig. 1.2). La posicion sistematica de este género
fue ampliamente debatida ya que ha sido clasificado dentro de los Ursidae, dentro de los
Procyonidae y, algunas veces también en una familia aparte, Ailuropodidae (O’Brien,

1985; Krause et al., 2008, Juarez Casillas & Varas, 2011).

El registro mas antiguo de Ailuropoda melanoleuca corresponde al Plioceno tardio

de China y el sudeste asiatico (Jin et al., 2007)

I.1.3 Subfamilia Tremarctinae

Los Tremarctinae son un grupo monofilético (Kurtén, 1966; O Brien et al., 1991;
Wayne et al., 1991; Trajano & Ferrarezzi, 1994; Perea & Ubilla, 1998; Soibelzon, 2002;
Krause et al, 2008) que comprende cuatro géneros: Plionarctos Frick 1926; Arctodus
Leidy 1854 (Kurtén, 1967); Arctotherium Burmeister 1879 (Soibelzon, 2004); y por
ultimo, Tremarctos Gervais 1855 (Kurtén, 1966). Los Tremarctinae se distribuyen
exclusivamente en América, desde Alaska hasta el sur de Chile (Soibelzon et al. 2005),
su biocron comprende el lapso temporal Mioceno tardio (Hemphilliense Medio) hasta la

actualidad (Fig. 1.3).

En América del Norte se registran desde el Hemphilliense medio (parte mas
temprana del Mioceno tardio) hasta el Rancholabrense (Pleistoceno tardio a Holoceno
temprano). Hasta el momento los registros en América Central son sumamente escasos
(véase Soibelzon et al. 2008). En América del Sur los registros fosiles mas antiguos
corresponden al Ensenadense (Pleistoceno temprano a medio) y los mas modernos al

Lujanense (Pleistoceno tardio a Holoceno temprano) (Fig. 1.4).

Plionarctos fue hallado en sedimentos asignados al Hemphilliense medio
(Mioceno tardio 7.05 Ma; véase Tedford & Martin, 2001) constituyendo asi el registro

mas antiguo para la subfamilia. Plionarctos edenensis Frick 1926 se registra en el
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Hemphilliense tardio (Mioceno tardio) y P. harroldorum Tedford & Martin 2001 en el
Blanquense temprano (Plioceno temprano) (Fig. 1.4). El género Plionarctos no ha sido
registrado con posterioridad al Plioceno temprano. Plionarctos es una forma poco

conocida y considerada ancestral a los otros géneros del Pleistoceno por Kurtén (1966).

El biocrén de Tremarctos comprende el lapso temporal Blanquense III (Plioceno
tardio) hasta la actualidad. Tremarctos floridanus Gidley 1928 se registra desde el
Blanquense III (Plioceno tardio) hasta el Rancholabrense (Pleistoceno tardio) al norte
del Istmo de Panamd, mientras que 7. ornatus Cuvier 1825, el unico tremarctino
viviente, aparece en el registro fosil de América del Sur a partir del Holoceno (véase
mas adelante; Stucchi et al, 2009) y continua viviendo actualmente en este

subcontinente (Fig. 1.4).

Arctodus se registra en América del Norte entre el Blanquense IV (Plioceno
tardio) y el Rancholabrense en América del Norte. El biocrén de Arctodus pristinus
Leidy 1854 comprende el Blanquense IV (Plioceno tardio) y el Irvingtoniense
(Pleistoceno temprano a medio) y el de Arctodus simus Cope 1879 el Irvingtoniense y el

Rancholabrense (véase Kurtén, 1967) (Fig. 1.4).

El género Arctotherium se registra solo en el Pleistoceno de América del Sur.
Arctotherium angustidens (Gervais & Ameghino 1880) se registra en el Ensenadense
(Pleistoceno temprano); A. vetustum Ameghino 1885 en el Bonaerense (Pleistoceno
medio); 4. bonariense Gervais 1848-1852 y A. tarijense Ameghino 1902 en el
Bonaerense y el Lujanense (Pleistoceno tardio) y A. wingei Ameghino 1902 se registra

solamente en el Lujanense (Fig. 1.4).

Distribucion geografica de la subfamilia Tremarctinae en América del Sur

El registro de Arctotherium tarijense en la Cueva de los Chingues (Chile)
(Prevosti et al., 2003; Soibelzon et al., 2005) constituye el registro mas austral de un

Ursidae en el mundo (Fig. 1.3).



CAPITULO I M. E. Arnaudo

La mayor abundancia y diversidad de representantes del género Arctotherium se
encuentra en Argentina, aunque también hay registros para Venezuela, Bolivia, Brasil,
Uruguay y Chile. En Venezuela se han hallado restos asignados a la especie 4. wingei
(Soibelzon & Rincon, 2007); los registros de Bolivia corresponden a las especies A.
angustidens, A. tarijense y A. wingei; en Brasil se registra A. wingei. Los registros de
Bolivia y Brasil carecen de un adecuado marco estratigrafico, lo que hace imposible
realizar una asignacion temporal precisa. En Uruguay se registra A. tarijense; en el sur
de Chile existen dos registros muy fragmentarios de Arctotherium: uno corresponde a la
especie A. tarijense y el otro a Arctotherium sp. (Soibelzon et al., 2005). Por ultimo, en
la Argentina se registran todas las especies del género a excepcion de A. wingei. El
mejor registro de craneos que presentan la region basicraneana bien conservada

proviene de la provincia de Buenos Aires y corresponde a la especie A. angustidens.

Historia biogeografica de los Tremarctinae en América del Sur

La hipotesis actualmente mas consensuada que explica la historia biogeografica de
los Ursidae en América del Sur, propone un modelo dispersalista en donde los osos
arribaron al continente sudamericano a través del Istmo de Panama, durante el evento
biogeografico conocido como Gran Intercambio Bidtico Americano (GIBA; Marshall et
al. 1982). América del Sur se mantuvo aislada de los otros continentes durante la mayor
parte del Cenozoico y el aislamiento finalizo luego del establecimiento del Istmo de
Panama hace unos 2,8 Ma (O’Dea et al., 2016), el cual produjo un evento de
intercambio faunistico entre América del Norte y América del Sur (véase Cione et al.,
2015 y literatura ahi citada) (Fig. 1.5). Si bien este intercambio se dio en numerosas
fases durante unos nueve millones de afos, los mayores episodios de dispersion de
mamiferos desde América del Norte habrian ocurrido desde el Marplatense (Plioceno
tardio) al Lujanense (Pleistoceno tardio a Holoceno temprano) (Cione et al., 2015). Los
Carnivora (Eutheria: Mammalia) arribaron a América del Sur en este evento con
excepcion de los Procyonidae que se registran en América del Sur desde el

Huayqueriense (Mioceno tardio).
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Junto a los Ursidae Tremarctinae ingresaron otros carnivoros como los Canidae,
Felidae, Mustelidae y Mephitidae. Luego de su arribo, los tremarctinos se extendieron
por América del Sur, diversificdndose y dando origen a las 5 especies del género

Arctotherium (Soibelzon, 2004; véase item 1.1.3).

Tremarctos ornatus, el Gnico tremarctino superviviente, habita actualmente en las
cordilleras del oeste de América del Sur. La presencia de esta especie en Sudamérica es
un tema que genera controversias, ya que no existen registros en América del Norte y
aparece tardiamente en el registro fosil de América del Sur. El registro més antiguo para
Tremarctos ornatus, hasta el momento, corresponde a un ejemplar sub fosil (datado en

5980 + 50 afios C14 AP) de Pert (Stucchi et al. 2009).

Segun Soibelzon & Prevosti (2012) la presencia de esta especie en los Andes seria
consecuencia de un segundo evento de inmigracion posterior al ingreso de
Arctotherium. Otra posible explicacion a la ausencia de 7. ornatus en el registro fosil
podria estar ligada al tipo de ambientes poco favorables para la fosilizacion que habita

la especie.

1.2 Paleobiologia de los Tremarctinae: hipdtesis previas

Existen numerosos estudios relacionados con los habitos de vida de las distintas
especies extintas de tremarctinos, principalmente vinculados a inferencias acerca de sus

habitos alimenticios e implicancias paleoambientales.

Dentro de los Tremarctinae, el oso de anteojos (7remarctos ornatus) es un
omnivoro hipocarnivoro (véase Peyton, 1980) ya que el 75% de su dieta se encuentra
constituido por vegetales (e.g., 22 especies de Bromeliacea, 11 especies de Cactacea y
frutos de 31 especies de arboles) pero no descarta el consumo de carne fresca o carrofa
segin la oportunidad. Entre los items de origen animal consumidos por 7. ornatus se
encuentran venados del género Mazama, pequefios roedores, coledpteros, hormigas, etc.

(Soibelzon et al., 2014 y fuentes citadas en ese trabajo). Son frecuentes los reportes de
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habitantes de las zonas donde se distribuye 7. ornatus referentes a la matanza y
consumo de ganado por parte de este oso (Soibelzon et al., 2014 y fuentes citadas en ese

trabajo).

En cuanto a la dieta de Arctodus, Cope (1896) sugiere que Arctodus pristinus
probablemente hubiera encontrado una fuente suplementaria de alimento en los
perezosos del género Megalonix. Kurtén (1967) considera que Arctodus pristinus era
una forma mas bien omnivora y que Arctodus simus era predominantemente carnivoro,
y el predador mas poderoso del Pleistoceno de América del Norte. Sus conclusiones se
basaron primariamente en la longitud de los miembros y el aspecto “felino” del craneo
cuando lo compara con el de Ursus. Emslie & Czaplewski (1985) consideran que esa
especie era muy herbivora basandose en caracteristicas craneanas, de los miembros y en
el tamafio corporal. Adicionalmente, encuentran soporte a sus consideraciones, cuando
realizan comparaciones morfologicas y funcionales con el oso de anteojos. También
expresan “Nosotros preferimos creer que Arctodus simus fue primariamente herbivoro
como 7. ornatus, pero también un predador y carrofiero oportunista con capacidades de
romper hueso.” Finalmente sostienen que los registros simpatricos de especies de Ursus
y Arctodus sugieren que estos taxones presentaban diferentes estrategias de
alimentacion. Gillette & Madsen (1992) sostienen que la presencia de Arctodus simus
en el sitio “Hot Springs Mamoth” de South Dakota, indica la alimentacion oportunista
de las carcasas de mamuts, y a ¢l le atribuyen las marcas en los huesos y la
desarticulacion de los esqueletos. Bocherens et al. (1995) analizan el contenido de ch y
N'* del colageno obtenido en huesos largos y concluyen que Arctodus simus era

carnivoro, no pudiendo asegurar si era un predador activo o un carrofero.

Sobre la dieta de Arctotherium se ha dicho que podia ser principalmente frugivora
(Burmeister, 1866; Gervais, 1873), omnivora (Ameghino, 1916) como la de la mayoria de
los Ursidae, y omnivora con un importante componente de origen vegetal (Berman, 1994).
Estudios recientes basados morfogeometria del craneo y la mandibula de las especies de
Arctotherium (véase Figueirido & Soibelzon, 2009), la morfologia dentaria, la
musculatura masticatoria, las paleopatologias dentarias e is6topos estables de C"° y N"°
de A. angustidens (véase Soibelzon et al., 2014) permitieron determinar a grandes

rasgos los habitos alimenticios de las especies fosiles sudamericanas. Los resultados
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obtenidos tanto por Figueirido & Soibelzon (2009) como por Soibelzon et al. (2014)
apoyan la hipotesis que si bien A. angustidens era una especie mayormente omnivora
(como la gran mayoria de los Ursidae) tenia una gran propension al consumo de carne y
hueso, probablemente no solo proveniente de la predacién sino también de carcasas
disputadas a otros grandes carnivoros como Smilodon. Por otra parte, Figueirido &
Soibelzon (2009) observaron una tendencia que mostré una disminucion en el consumo
de items de origen animal en las especies registradas desde el Pleistoceno medio, que en
orden decreciente de consumo de carne se ordenan de la siguiente forma: 4. bonariense,
A. vetustum y A. tarijense y finalmente A. wingei, la especie mas moderna, con una
dieta semejante a la Tremarctos ornatus en la que los items de origen vegetal son

predominantes

El aumento en la proporcion de items de origen vegetal en la dieta de las especies
de Arctotherium a través del tiempo estd asociada a una disminucion en el tamafio
corporal (véase Soibelzon & Tartarini, 2009). Soibelzon & Schubert (2011)
hipotetizaron que la diversificacion del gremio de los carnivoros durante el Pleistoceno
en América del Sur provoco que los tremarctinos debieran ajustar su tamafio corporal y

modificar su dieta para sobrevivir en un ecosistema cada vez mas competitivo.

Existen estimaciones previas de la masa de algunos tremarctinos fosiles. La masa
de Arctodus simus fue estimada por en Kurtén (1967) en 590 a 630 kg para los
individuos de mayor tamafio; en 700 a 800 kg para los machos, con individuos de hasta
o algo mas de 1000 kg por Christiansen (1999). Por otra parte Farifia (1996; 1998)
estimé la masa de Arctotherium sp. en 500 kg y 308 kg respectivamente. Soibelzon &
Tartarini (2009) estimaron la masa de las especies de Arctotherium utilizando
ecuaciones de regresion de la literatura, las cuales estaban basadas en medidas del
craneo, del primer molar inferior, del fémur, la tibia y el hiimero. La masa estimada para
algunas especies de Arctotherium se encuentra dentro del rango de valores conocidos
para los Ursidae de gran tamano (e.g., Ursus maritimus y U. spelaeus). Coincidiendo
con otros autores, Soibelzon & Tartarini (2009) determinaron que el mejor estimador de
la masa para los Ursidae proviene de las ecuaciones obtenidas a partir de huesos de los
miembros, ya que su estructura se ve afectada por el stress derivado de soportar el peso

del cuerpo (Legendre & Roth, 1988), mientras que las ecuaciones obtenidas a partir de
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medidas craneanas y dentarias estarian subestimando la masa de Arctotherium. Los
rangos de masa obtenidos por Soibelzon & Tartarini (2009) fueron los siguientes: A.
angustidens de 412 a 1200 kg, siendo ésta la especie de mayor tamaino; 4. bonariense
de 171 a 500 kg (tamafio mediano a grande); 4. tarijense de 135 a 400 kg; A. vetustum
de 102 a 300 kg (tamafio pequeio a mediano); y por ultimo A. wingei de 51 a 150 kg (la

especie mas pequeiia) (véase Capitulo IV)

Un hallazgo muy importante relacionado a la paleobiologia de los tremarctinos
fosiles fue el que dieron a conocer Soibelzon et al. (2009). Se trata del primer registro
de una hembra de 4. angustidens con dos posibles crias en una cueva cerca de Mar del
Plata, Buenos Aires, que permitid ampliar el conocimiento que se tenia acerca del
comportamiento de la especie. Segun Soibelzon et al. (2009), A. angustidens podria
haber utilizado las cuevas para hibernar (el clima marcadamente estacional del
Ensenadense podria haber favorecido la ocurrencia de este proceso); otras hipdtesis
sostienen que posiblemente estos osos frecuentaban las cuevas buscando presas o restos
de animales muertos, o bien las utilizaban como madriguera (Soibelzon et al., 2009).
Por otro lado, Soibelzon et al. (2009) sehalaron que seria interesante explorar las
consecuencias biologicas y reacciones etoldgicas que pudo haber desatado la
introduccion de carnivoros de gran tamafio en la megafauna endémica pampeana, no

solo como un poderoso predador sino como un competidor por el uso de cuevas.

1.3 Relaciones filogenéticas y sistematica de los Tremarctinae sudamericanos

La historia taxonémica de las especies de Tremarctinae registradas en América del
Sur data desde fines del siglo XIX-mediados del siglo XX a la actualidad y se encuentra
sintetizada en el Apéndice A (Tomo II). En este trabajo de tesis doctoral se sigue el

arreglo sistematico propuesto por el tltimo revisor Soibelzon (2004).

En relacion a la historia evolutiva de los Ursidae en general, es importante remarcar

que ninguna de las hipotesis filogenéticas que involucran a los Tremarctinae han
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incluido caracteres de la region auditiva, sino que se han basado en caracteres craneo-

dentarios o moleculares.

Trajano & Ferrarezzi (1994) reconocen como valido sélo el género Arctotherium
para las especies de tremarctinos suramericanos con los subgéneros Arctotherium
(Arctotherium) y A. (Pararctotherium) para las formas de tamafio grande y pequeio
respectivamente. En el andlisis filogenético consideran a los tremarctinos Tremarctos,
Arctodus, Arctotherium (Arctotherium) (=Arctotherium angustidens), Arctotherium
(Pararctotherium)  pamparum  (=Arctotherium  tarijense) 'y  Arctotherium
(Pararctotherium) brasiliense (=Arctotherium wingei) y como grupo externo a los
Tremarctinae, a todos los Ursinae y a Ailuropoda, aunque no grafican a este tltimo en el
cladograma resultante. En relacion a 4. wingei, estos autores expresan: “We were

99 <6

unable to find any secure apomorphy for this species.” ““...apomorphies exhibited by this
taxon are shared with A. pamparum. The only possible autapomorphy of A. brasiliense
is small size, if one considers that the large size of 4. pamparum and A. bonariense is a
primitive character for the Arctotherium clade.” (Trajano & Ferrarezzi, 1994:559). En la
discusion de su propuesta filogenética los autores expresan que “The monophyly of the
subfamily Tremarctinae is corroborated, but the same cannot be stated for all its
components. We were unable to discover any unequivocal synapomorphy uniting the
two species of Tremarctos, and the monophyly of this genus is questionable.” “The
monophyly of the genus Arctodus (sensu lato, including Arctotherium and
Pararctotherium) is poorly corroborated by the present data.” “The North American
species of this genus are grouped together only by general similarity, and new data are
needed to evaluate their phylogenetic relationships with the South American taxa.
However, all South American fossil species can be regarded as a monophyletic group
defined by unique dental features. Within this assemblage are the species currently
grouped under Arctotherium and Pararctotherium, two well defined monophyletic
groups.” (Trajano & Ferrarezzi, 1994:560). “The genus Arctodus is restricted to the
North American species (Arctodus pristinus y Arctodus simus, sensu Kurtén, 1967) and
is left as a metataxon. The taxon Arctotherium is here considered a distinct genus and is
expanded to include all South American extinct bears, with Pararctotherium as
subgenus. Arctotherium (Pararctotherium) brasiliense y A. (P.) pamparum share a

number of unique features indicative of a sister group relationship, but the position of A4.
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(P.) enectum is not known, due to the paucity of the data. The identities of the three
species of this group are mainly supported by differences in size, although 4. (P.)
pamparum has a distinct autapomorphy.” “Except for what is implicit in the different
classifications formely proposed, little has been discussed about phylogenetic
relationships of the tremaerctine bears. Much of the controversy on the generic
classifications of previous authors is due to incongruences generated by indiscriminate
use of both synapomorphies and symplesiomorphies in the definition of genera, as well
as in inferences of phylogenetic relationships. Although we agree with Kraglievich
(1926) that North and South American extinct tremarctines belong to different genera,
the suggestion that 4. brasiliense may represent an intermediate form (Kraglievich,

1926; Kurtén, 1967) is refuted by our results.” (Trajano & Ferrarezzi, 1994:560).

El trabajo de Trajano & Ferrarezzi (1994) muestra graves deficiencias
metodoldgicas ya que enuncian mal la mayoria de los caracteres, no los codifican, no
presentan la matriz de datos y aparentemente no utilizan ningun algoritmo de

simplicidad para realizar el andlisis (Fig 1.6).

Perea & Ubilla (1998) proponen que Arctotherium es sindnimo de Arctodus y
reconocen la validez del género Pararctotherium. Aunque no lo explicitan claramente,
se puede deducir que para construir su hipdtesis utilizan 8 taxones de tremarctinos
(Tremarctos, Arctodus =Arctodus pristinus + Arctodus simus + Arctotherium
angustidens y Pararctotherium =Arctotherium vetustum + A. wingei + A. tarijense + A.
bonariense). Y como grupo externo a todos los Ursinae, aunque no aclaran si incluyen
solo a las especies fosiles o a las actuales también. Como resultado estos autores
proponen que “Arctodus have representatives in both North and South America and the
best known taxa included in this genus is Arctodus simus for the former and A.
bonariensis (=A. latidens) for the latter, probably derivatives from Plionarctos-
Tremarctos group. Pararctotherium represent the most derivative genus closely related
with Arctodus and comprehend medium and little size tremarctines as P. pamparum y
P. brasiliensis. In this view, Arctodus is not defined by any synapomorphy. This genus
is characterized only by simplesiomorphic state of characters. We consider that the
strongest chararcters that support the monophyly of Pararctotherium are bulla inflated

and alisphenoid canal opening separated from foramen rotundum. This phylogenetic
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hypothesis correlates with the fossil record because Pararctotherium, is only registered
in the upper Pleistocene-Holocene, and Arctodus in all the Pleistocene.” (Perea &

Ubilla, 1998:5) (Fig. 1.7).

Soibelzon (2002) realizé un andlisis cladistico a partir de una matriz morfologica
de 43 caracteres craneo dentarios y postcraneanos, y considerando todas las especies de
Tremarctos, Arctotherium y Arctodus, excepto para Plionarctos que fue analizado a
nivel genérico; Ursus americanus constituy6 el outgroup. Como resultado obtuvo dos
cladogramas igualmente parsimoniosos (L= 100; CI= 58; RI= 65 en NONA; Fit= 280.5;
Rescaled Fit= 59% en Peewe), los que se diferenciaron tnicamente en la posicion de
Plionarctos. Soibelzon (2002) concluye que los Tremarctinae son un grupo
monofilético definido por nueve caracteres sinapomorficos. El género Tremarctos
resultdé ser monofilético como asi también Arctodus, que formdé un clado con
Arctotherium. El grupo formado por las especies de Arctotherium resultd también
monofilético y fue el clado mejor soportado”. Arctotherium vetustum es la especie basal
de este clado, taxon hermano del grupo conformado por A. wingei y el clado formado
por A. angustidens y A. tarijense + A. bonariense (clado con un valor de “Bremer
support” relativo de 39%). Arctotherium angustidens resultdo ser taxén hermano del
clado formado por A. tarijense y A. bonariense (este ultimo subclado con un valor de

“Bremer support” relativo de 39%) (Fig. L.8).

Krause et al. (2008) realizan un analisis filogenético de los Ursidae basado en
caracteres moleculares y por primera vez incluyen un Tremarctinae fosil (Arctodus
simus). Uno de los resultados obtenidos es que Tremarctos ornatus y Arctodus simus
conformaron un grupo natural (subfamilia Tremarctinae), ademas a base del uso de
relojes moleculares establecieron que la divergencia entre estos taxones habria sucedido

hace unos 5.66 Ma (Fig. 1.9).

Finalmente, Mitchell et al. (2016) llevan adelante otro andlisis filogenético basado
en caracteres moleculares e incluyen por primera vez genoma mitocondrial de un
ejemplar de Arctotherium sp. y lo analizan junto a secuencias previas de Arctodus simus
y T. ornatus. El resultado mas sorprende de Mitchell y colaboradores fue que

Tremarctos ornatus y Arctotherium conformaron un clado que resultd ser grupo

11



CAPITULO I M. E. Arnaudo

hermano de Arctodus simus, esto contradice todas las hipdtesis previas que plantean la

monofilia de Arctotherium y Arctodus (Fig. 1.10).

1.4 La region auditiva de los mamiferos: su utilidad taxon6mica

En mamiferos, diversas estructuras y sistemas de estructuras anatomicas han sido
y son utilizadas en la construccion de hipotesis sistematicas. La morfologia del oido
interno es informativa en estudios filogenéticos a distintos niveles taxondémicos (Ekdale,
2016), por ejemplo las vueltas de la cochlea permiten separar a los mamiferos
placentarios y marsupiales de los monotremas y de taxones ain mas basales; mientras
que la crus commune secundaria también brinda informacion filogenética (Meng & Fox,

1995; Schmelzle et al. 2007; Ekdale & Rowe, 2011; Ekdale, 2016).

Turner (1848) propuso la utilizacion de los elementos del basicraneo,
especialmente la bulla tympanica y el area que la rodea, para clasificar los taxones. El
basicraneo y la region auditiva son regiones extremadamente complejas, donde varios
sistemas como el nervioso, vascular, muscular (de cabeza y cuello) y los 6rganos de los
sentidos (relacionados principalmente con la audicion y el balance), dejan su correlato

0seo (Wozencraft, 1989).

Posteriormente Flower (1869) retom¢ estos estudios y clasificé a los Carnivora a
base de un caracter de la region auditiva (la presencia o ausencia del septum bullae) y
foramenes de la base del craneo en tres grandes grupos: Arctoidea (Mustelidae,
Procyonidae y Ursidae), Aeluroidea (Viverridae, Hyaenidae y Felidae) y Cynoidea
(Canidae) que segun Hough (1948) carecen de significado filogenético pero que para
ese momento eran las divisiones mas convenientes aplicables cuando se consideraba
solo a los carnivoros vivientes. Hough (1948) también sobre caracteres de la region
auditiva y del basicrdneo propone los siguientes grupos: Arctoidea (Mustelidae,
Procyonidae y Ursidae); Aeluroidea (Viverridae y Hyaenidae) y Cyno-feloidea (Canidae
y Felidae).

12



CAPITULO I M. E. Arnaudo

Actualmente, las propuestas filogenéticas derivadas de la morfologia vy
corroboradas por la evidencia molecular, soportan la monofilia del orden Carnivora y lo
dividen en dos grupos: Caniformia y Feliformia (Eisenberg 1989; Wyss & Flynn 1993;
Flynn & Nedbal, 1998; Wozencraft 1989, 2005). Asi, dentro de los Feliformia se incluye
a las familias Felidae, Viverridae, Eupleridae, Nandiniidae, Herpestidae, Hyaenidae;
mientras que dentro de los Caniformia se incluye a Canidae, Ursidae, Otariidae,
Odobenidae, Phocidae, Mustelidae, Mephitidae, Procyonidae y Ailuridae (Eisenberg
1989; Wyss & Flynn 1993; Flynn & Nedbal, 1998; Wozencraft 1989, 2005).

Varios autores han estudiado la region auditiva de distintos grupos de mamiferos
actuales y fosiles con posterioridad a Flower (1869) (e.g., Van Kampfen, 1905; Pocock
1921, 1922 y 1929; Van der Klaauw, 1931; Thenius, 1949; Hough, 1952; Ginsburg,
1966; Beaumont, 1968; Hunt, 1974; Fleischer, 1978; Webb y Taylor, 1980; Wible, 1990;
Solntseva, 2006; Macrini et al., 2010).

Particularmente la region auditiva de los Ursidae de la subfamilia Ursinae ha sido
objeto de estudio de autores como Van der Klauw (1931), Segall (1943), Hough (1948),
Davis (1964) y Torres (1984, 1987, 1988). Pero esta region es poco conocida y no ha

sido descripta en detalle para los Tremarctinae.

Considerando que las hipdtesis filogenéticas en las que se incluyen a los
Tremarctinae han sido construidas a base de caracteres craneo-mandibulares y dentarios
(e.g., Trajano & Ferrarezzi, 1994; Ubilla & Perea, 1999; Soibelzon, 2002) que no
incluyeron caracteres de la regiéon auditiva ni foramenes del basicrdneo o caracteres
moleculares (e.g., Krause et al., 2008 y Mitchell et al., 2016), la incorporacion de otra
fuente de caracteres como aquellos de la region auditiva brindaria la posibilidad de

contrastar estas hipotesis (Arnaudo & Rodriguez, 2010).
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1.5 La region auditiva de los mamiferos: su utilidad para la realizacion de

inferencias paleobioldgicas

La reconstruccion de organos y tejidos blandos (e.g., canalis semicircularis) a
partir de Tomografias Axiales Computadas (TACs) de estructuras dseas y recesos (e.g.,
laberinto dseo) preservados en fosiles, incluso en la ausencia de elementos
postcraneales, permite realizar inferencias paleobiologicas y paleoambientales,
otorgando la posibilidad de inferir el repertorio locomotor de los taxones (Spoor, 2003).
Tal es el caso de los 6rganos de los sentidos de los vertebrados, como el oido, a partir de
los cuales se pueden realizar estudios que correlacionen la anatomia con la funcion en
formas actuales. Esta informaciéon puede luego utilizarse para realizar inferencias
paleobiologicas y paleoambientales en especies extintas (Huang et al., 2002; Gishlick,

2008).

Por ejemplo, se ha sospechado que existe una correlacion causal entre el largo de
la bulla tympanica y los ambientes habitados por ciertos mamiferos (Moore, 1981). En
este sentido, se observd que la capacidad de audicion de frecuencias bajas, que las
especies que habitan ambientes abiertos y aridos, poseen una mayor capacidad de
audicion de frecuencias bajas, que son las que se trasmiten mejor en este tipo de
ambientes. Estas observaciones permiten realizar inferencias acerca de los ambientes
que pudieron haber habitado las especies extintas y, como los cambios que ocurrieron en
ellos las influenciaron (e.g., cambios en la distribucion geografica, modificaciones en

los habitos locomotores, etc).

De lo antedicho se desprende la necesidad de realizar un estudio detallado y
comparativo de la anatomia de la region auditiva de especies fosiles como los
Tremarctinae. Por un lado, como fuente de caracteres cuyo potencial valor pueda ser
puesto a prueba en sistematica en el marco de un analisis filogenético, y por otro a fin
de poner a prueba hipotesis relacionadas con los habitos de vida de formas extintas, o

eventualmente proponer nuevas hipotesis.
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1.6 Introduccion a los materiales y métodos utilizados en el trabajo de tesis

En este trabajo de Tesis Doctoral se estudiaron casi todas los taxones de
Tremarctinae (excepto Plionarctos ya que no se conocen ni craneos ni regiones
auditivas separadas hasta el momento, Arctodus simus y A. wingei debido a que no se
pudieron acceder a TACs de los mismos). También fue necesario estudiar y describir la
region auditiva en otras especies de la familia Ursidae: Ursus arctos, U. maritimus, U.
americanus, U. spelaeus, U. thibetanus, Helarctos malayanus, Melursus ursinus y
Ailuropoda melanoleuca. Los taxones y especimenes estudiados en cada capitulo se

encuentran listados en el Tomo II, ver item I-8 en el presente capitulo).

Los materiales que fueron utilizados en este trabajo de tesis se encuentran listados
en la Tabla 1 del Tomo II. Los capitulos del 1 al 4 presentan su apartado de materiales y
métodos correspondiente, a fin de favorecer el entendimiento de los procedimientos y
los resultados obtenidos en cada uno; por lo tanto, cuando se trata de los materiales que
se usaron se lo remite al lector a la tabla correspondiente ubicada en el Tomo Il y a
continuacion se encuentran detallados los métodos por medio de los cuales se han
obtenido los resultados de cada capitulo.

Uno de los métodos mas novedosos usados en este trabajo son las Tomografias
Axiales Computarizadas (TACs), y el uso de programas especificos que permiten
realizar reconstrucciones 3D tanto de las regiones 6seas como de las cavidades,
permitiendo asi el estudio de estructuras importantes y complejas como son el oido
interno y medio sin necesidad de dafiar el material. No obstante es importante aclarar
que las TACs son muy costosas ya que se realizan mayormente en institutos privados.
Debido al tamano de los materiales no se pueden obtener rayos-X de alta resolucion
(LCT) para poder estudiar las estructuras con mucho mayor detalle. Otro problema es el
mal estado de conservacion de muchos ejemplares que se encuentran fragmentados o
peor aun, contienen sedimento calcareo que cubre y/o rellena las estructuras Oseas y
presenta una densidad similar a la del hueso, de manera que en la tomografia no es

posible diferenciar uno de otro.
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1.6.1 Abreviaturas

1.6.1.1 Abreviaturas institucionales

AMNH: American Museum of Natural History, Nueva York, Estados Unidos

CIMED: Centro de Iméagenes Médicas, La Plata, Argentina

ETSU: East Tennessee State University, Tennessee, Estados Unidos.

GALY: Coleccion del Grupo de Arqueologia del Liceo de Young, departamento de Rio
Negro, Republica Oriental del Uruguay.

GP: Museu Paulista, Universidad de San Pablo, San Pablo, Brasil.

H: Illinois State Museum, Springfield, Estados Unidos.

LACM: Los Angeles County Museum of Natural History, Los Angeles, Estados
Unidos.

MARC: Museo Archivo Castelli, Castelli, Argentina.

MACN: Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Buenos

Aires, Argentina.

MACN Zool: Museo Argentino de Ciencias Naturales, Departamento de Zoologia,

Buenos Aires, Argentina.

MHJ: Museo Historico de Junin, Junin, Argentina.

MLP DPV: Museo de La Plata, Division Paleontologia Vertebrados, La Plata,

Argentina.

MLP DZV: Museo de La Plata, Division Zoologia de Vertebrados, La Plata, Argentina.
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MMCN: Museo Municipal de Ciencias Naturales “Monte Hermoso”, Monte Hermoso,

Buenos Aires, Argentina.

MMP: Museo Municipal de Mar del Plata “Lorenzo Scaglia”, Mar del Plata, Argentina.

MMPH: Museo Municipal “Punta Hermengo”, Miramar, Argentina.

MNHN AC: Muséum National d’Histoire Naturelle, Collection de Anatomie

Comparée, Paris, Francia.

MNHN M: Muséum National d’Histoire Naturelle, Collection des Mammiféres, Paris,

Francia.

MN: Museu National, Rio de Janeiro, Brasil.

NHM: Natural History Museum, London, Reino Unido.

TMM: Texas Memorial Museum, Austin, Estados Unidos

UF: University of Florida, Gainesville, Estados Unidos

USNM: United States National Museum, Washington, Estados Unidos.

1.6.1.2 Abreviaturas anatomicas

Las estructuras anatomicas mencionadas en esta Tesis y sus sindonimos estan expresadas
en el Glosario de la Region Basicraneana y Auditiva, en el Tomo II. EI mismo fue
modificado de Loza (2016). Se organizé agrupando los términos anatomicos de la
region basicraneana por un lado y por otro, los de la region 6tica. Ademas, aquellos
términos que no figuraban en el trabajo de Loza (2016) fueron agregados y se los

diferencio con un asterisco al final de la palabra.
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I.7 Objetivos

1.7.1 Objetivo general

Estudiar en forma comparada la morfologia de la region auditiva de los Ursidae
Tremarctinae, a fin de describir caracteres de importancia sistematico-filogenético e
interpretar la anatomia de esta region enfrentdndola con los distintos habitos de vida de

los taxones actuales.

1.7.2 Objetivos especificos

1- Analizar y describir la region auditiva de los Tremarctinae fosiles y actuales, y

compararla con la de otros Ursidae.

2- Realizar un estudio cuantitativo de la variabilidad morfologica (intra e
interespecifica) de la region auditiva de los Tremarctinae, utilizando como modelo a los

Ursidae actuales.

3- Generar hipodtesis filogenéticas de los Tremarctinae a partir de caracteres
relevados en la region auditiva. Este objetivo implica, proponer caracteres de la region

auditiva que eventualmente presenten sefial filogenética

4- Confrontar la morfologia de la region auditiva de las especies actuales de
Ursidae con sus habitos de vida; sobre esta base realizar inferencias paleoecologicas en

taxones extintos de Tremarctinae.
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1.8 Hipotesis

En el marco de los objetivos planteados seran puestas a prueba las siguientes

hipoétesis de trabajo:

1- La morfologia de la region auditiva de los Tremarctinae presenta caracteres de

importancia sistematico-filogenética.

2- La morfologia de la region auditiva refleja los habitos de vida en los Ursidae

Tremarctinae y probablemente en los demas Ursidae.

3- El conocimiento de las diferencias morfoldgicas asociadas a los hébitos de vida
de las especies de Ursidae actuales puede ser utilizado para realizar inferencias

paleoecoldgicas en taxones extintos.

1.9 Organizacion general de este trabajo Tesis Doctoral

El presente trabajo de Tesis Doctoral estd organizado en dos Tomos, [ y II.

El tomo I contiene el cuerpo de la Tesis y esta dividido en cinco capitulos. En el
Capitulo 1 se realiza una introduccion general acerca de los Ursidae fosiles y su
distribucion espacio-temporal, los antecedentes y la importancia del estudio de la region
auditiva en los Carnivora y en los Ursidae, los objetivos e hipdtesis que promovieron la
realizacion de este trabajo y la lista de todas las instituciones y repositorios en las cuales

se encuentra el material estudiado.

El Capitulo 2 contiene la descripcion de la region auditiva 0sea, externa, media e
interna de todos los Tremarctinae, excepto Arctotherium wingei y Arctodus simus que
solo fueron estudiados externamente ya que no fue posible conseguir Tomografias

Axiales Computarizadas de estas especies.

19



CAPITULO I M. E. Arnaudo

En el Capitulo 3 se realiza un andlisis utilizando morfometria geométrica a fin de
analizar la variacion de la forma del basicraneo de las especies de Ursidae, tanto
actuales como fo6siles, como fuente de caracteres filogenéticos. Luego se realizd un

filomorfoespacio para determinar la sefial filogenética presente en el basicraneo.

En el Capitulo 4 se realizan inferencias a partir de la morfologia de la region
auditiva. Una de ellas es la estimacion de la agilidad locomotora de las especies fosiles a
partir de medidas lineales de los canalis semicircularis (largo y ancho) y la masa
corporal. También fue posible aproximar el grado de inclinaciéon de la cabeza que
presentaban las especies ya extintas. También se calculd la agilidad de los Ursidae a
partir de la desviacion de la ortogonalidad que presentan los canalis semicircularis. Asi
mismo, en este Capitulo se comparan los resultados obtenidos en este trabajo para los
0sos tremarctinos con los de otros autores previos y con los obtenidos para otras
especies de ursidos actuales que también fueron estudiados en el presente trabajo de

Tesis Doctoral.

Finalmente en el Capitulo 5 se presentan las conclusiones del trabajo de Tesis
Doctoral. Ademads, se plantean las perspectivas para futuras investigaciones que se

desprenden de los resultados y de los andlisis realizados en el marco de este trabajo.

El Tomo II contiene las Tablas en las que se encuentran detallados los
especimenes utilizados en cada Capitulo, asi como los datos obtenidos de los distintos
analisis realizados. Luego se encuentran las abreviaturas de los términos utilizados en
cada capitulo, seguidas de las figuras del mismo, y por ultimo contiene un Glosario

detallado de los términos anatomicos de la basicraneana y region auditiva
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CAPITULO II M. E. Arnaudo

II. INTRODUCCION

II.1 INTRODUCCION AL OIiDO DE LOS MAMIFEROS

I1.1.1 Anatomia del oido interno, medio y externo

En los tetrapodos, la funcidén del oido es doble: audicion (oido medio y cochlea
del oido interno) y equilibrio (vestibulum y canalis semicircularis del oido interno)
(e.g., Ekdale, 2009). Si bien la inervacion responsable de transmitir los estimulos
relacionados con ambas funciones se encuentra en el oido interno (M.
vestibulocochlearis, VIII), las otras dos regiones en las que se divide el oido en
mamiferos (externo y medio) son igualmente necesarias para una audicion efectiva (e.g.,

Anthwal & Thompson, 2016) (Fig. 11.1).

En mamiferos, la region auditiva estd contenida en general en estructuras Oseas
que forman parte del complejo dseo temporal (regio temporalis) (e.g., Gavrilov, 1959;
Thomassin et al., 2008). Este complejo se encuentra ubicado a cada lado del craneo, y
sufre mayores o menores modificaciones en los mamiferos, en relacion con la fusion de
los distintos huesos que lo constituyen (Gavrilov, 1959). La embriogénesis del hueso
temporal muestra que estd constituido por la confluencia de tres piezas Oseas: el
escamoso, que forma la pars squamosa, los huesos peridticos (prootico y opistdtico)
que forman la pars petrosa y la pars mastoidea y los huesos timpanicos (véase mas
adelante), que forman la pars tympanica. Estos elementos que tienen forma y tamafio
diferente en los distintos grupos, forman los recesos y cavidades del oido medio e
interno. En la mayoria de los mamiferos, una vez que concluye la osificacion, el
temporal se observa como un hueso totalmente indivisible, en el que es dificil precisar

los limites de los tres componentes iniciales (Thomassin et al., 2008).

La parte escamosa (pars squamosa del os temporale) corresponde al hueso

escamoso (Fig. I1.2A), de osificacion dérmica o membranosa, el cual se encuentra
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fusionado al resto de los huesos que forman este complejo (Gavrilov, 1959) y unido
mediante suturas a otros huesos de la caja craneana. El escamoso forma en direccion
anterior una prolongacion llamada apofisis zigomatica (processus zygomaticus), en cuya
base se encuentra la cavidad articular para la mandibula, llamada fosa o cavidad
glenoidea (fossa mandibularis). En la mayoria de los mamiferos, y en particular en los
Carnivora, el processus zygomaticus se une con el yugal (processus temporalis del
zygomaticus) y forman el arco cigomatico (Gavrilov, 1959) (Fig. II.2A). En los Ursidae
el arco cigomdtico se extiende lateralmente, separandose mas de la caja craneana a
medida que avanza su ontogenia, dandole un aspecto mas redondeado al contorno del
craneo (Stucchi & Figueroa, 2013). En Ailuropoda el craneo es dominado por arcos

cigomaticos muy expandidos lateralmente (Davis, 1964) (Fig. 11.3).

La parte petrosa del temporal (pars petrosa del os temporale) corresponde al
hueso petroso, petromastoideo de los mamiferos (Fig. I1.2B). Este hueso de forma
piramidal se encuentra circundando al laberinto del oido interno y surge de la fusion del
prootico y el opistotico (Jollie, 1962). La porcion posterior de la pars petrosa
(opistotico) queda expuesta en vista occipital, formando la pars mastoidea del os
temporale; algunos autores proponen que esta porcion se forma por adiciéon de otro
hueso, el mastoideo, el cual se forma a partir de su propio centro de osificacion
membranosa (Schimkiewitsch, 1921), mientras que para otros autores (e.g., Beccari,
1955) solo el petroso en sentido estricto se origina a partir del prodtico y el mastoideo
se origina a partir del opistotico. La pars mastoidea del petroso se expone en vista
lateral y occipital, y forma la llamada apéfisis mastoidea o processus mastoideus. Esta
se encuentra presente en varios mamiferos y se localiza en posicion lateral al
exoccipital, el cual en la mayoria de los casos presenta una apodfisis paraoccipital o
processus paraoccipitalis. Ambos procesos sirven de anclaje o inserciéon para la
musculatura del cuello y el musculo digéstrico (M. digastricus; Gavrilov, 1959). Al
processus mastoideus se unen los musculos flexores laterales de la cabeza (Sisson &
Grossman, 1977): el M. sternomastoideus, que se inserta en los bordes lateral y ventral
de este proceso; el M. rectus capitis lateralis, que se inserta en la superficie posterior
del processus mastoideus, proximo a su borde lateral; y una de las dos cabezas del M.

longissimus capitis, que surge de las apofisis transversas de las tres Gltimas vértebras
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cervicales. El M. digastricus se une a la ap6fisis occipital y a la arista que conecta este

proceso con el processus mastoideus.

La parte timpanica (pars tympanica del os temporale) que forma la bula timpanica
(= bulla tympanica; Fig. 11.2C, véase mas adelante) puede estar conformada por uno,
dos o mas elementos, y presentar distinto grado de desarrollo dependiendo del grupo.
En algunos mamiferos basales (e.g., monotremas, marsupiales, insectivoros) el
timpanico tiene forma de un anillo incompleto (anillo timpénico o anulus tympanicus),
sobre el que se extiende la membrana timpanica o membrana tympani. En otros casos
(e.g., Primates) se convierte en un tubo que crece internamente (Gavrilov, 1959). En los
Carnivora, la cavidad del oido medio se encuentra contenida en la bulla tympanica,
Osea, formada en la ontogenia por tres o cuatro elementos: un ectotimpanico lateral
dérmico (= timpénico) que sostiene la membrana tympani y dos o tres entotimpanicos
condrales (rostral y caudal/es), que forman los aspectos medial y posterior de la bulla
(Hunt, 1974). Segtn la mayoria de los autores el ectotimpanico es homodlogo al angular
de sindpsidos no mamalianos (sensu Van Kampen, 1905), aunque otros lo han
homologado al suprangular (Gavrilov, 1959). En especimenes adultos de Ursus
americanus, la bulla tympanica estd formada por cuatro osificaciones: ectotimpanico,
entotimpanico rostral, entotimpanico caudal anterior y entotimpénico caudal posterior
(Hunt, 1974). La fusion del entotimpanico rostral con el entotimpanico anterior caudal
forma el canalis caroticus 6seo que encierra la arteria carotida interna (Hunt, 1974). En
ursidos la bulla tympanica se proyecta lateralmente mas alla de la region en la que se
inserta la membrana tympani, formando parte del meato acustico externo o meatus

acusticus externus (véase mas adelante; Fig. 11.4).

Como fue mencionado anteriormente, el os temporale en mamiferos se encuentra
en parte unido al basicraneo. En Ursidae, en vista ventral, se observa que el basicraneo
presenta los siguientes foramenes en torno a la bulla tympanica: el foramen lacerum
(medial) y la abertura del tubo de Eustaquio o tuba auditiva (lateral), que abren en la
region antero-medial de la bulla timpanica; el foramen caroticus y el foramen jugulare,
que abren en la region postero-medial de la bulla tympanica y el foramen

stylomastoideum, que abre en la region postero-lateral de la bulla (Fig. 11.4). En la base
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del foramen lacerum abre el canalis caroticus, por medio del cual la A. carotis interna
deja el craneo. El tubo de Eustaquio, es largo y estd formado enteramente por el
timpanico (van der Klaauw, 1931) y conecta la nasofaringe con el cavum tympani,
igualando las presiones de aire a cada lado de la membrana tympani. En algunos casos,
tanto el foramen lacerum como el tubo de Eustaquio pueden estar cubiertos
parcialmente por una expansion anterior del timpanico (o apofisis de Eustaquio; vease el
glosario). En el margen postero-medial de la bulla tympanica, se encuentran el foramen
caroticus 'y el foramen jugulare (Fig. 11.4). El primero constituye el orificio por medio
del cual la A. carotis interna ingresa al craneo, mientras que el segundo es el orificio
para el paso de los siguientes nervios: N. glossopharyngeus (I1X), N. vagus (X), y N.
accessorius spinalis (XI). En la regién postero-lateral de la bulla se encuentra el
foramen stylomastoideum por el que pasan la ramus auricularis del N. vagus, la arteria
stylomastoidea y el N. facialis (VII; Fig 11.4). Este ultimo deja la cavidad craneana
pasando por el meatus acusticus internus junto al N. vestibulocochlearis (VIII), luego
pasa a la cavidad del oido medio por medio del canalis facialis que se ubica dorsal al
vestibulum y sale del craneo por el foramen stylomastoideum. En la region posterior del
craneo, entre el foramen jugulare y el condylus occipitalis sobre la fossa condylaris
ventralis, se encuentra el foramen del N. hypoglossi que conecta con el canalis N.

hypoglossi (X1I) (Fig. 11.4).

Lateralmente a la bulla tympanica, anteriormente al meatus acusticus externus y
en la base posterior del processus postglenoideus (o proceso retroarticular; véase
Glosario) se encuentra el foramen postglenoideum (Fig. 11.4). Este foramen conecta el
seno temporal con la venae facialis interna. Medialmente al processus postglenoideus se

encuentra el canalis chordae tympani por el que pasa el N. chorda tympani.

I1.1.1.1 Oido externo

El oido externo comprende el pabellon auricular, el cual es visible a cada lado de

la cabeza. Su funcion es la de facilitar la captura y realizar la transmision inicial de los
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sonidos canalizandolos a través del meatus acusticus externus hacia la membrana

tympani (esta ultima constituye el limite lateral del oido medio) (Fig. I1.1).

Para la mayoria de los amniotas, durante mucho tiempo fue propuesto que el
meatus acusticus externus se desarrolla lateralmente a la primera hendidura faringea, en
el limite entre el primer y segundo arco visceral (Mallo & Gridley, 1996, Schoenwolf et
al., 2012; Carlson, 2014; Anthwal & Thompson, 2016). El desarrollo del meatus
acusticus externus comienza como una invaginacion del ectodermo que se extiende
hacia las estructuras del oido medio en formacion. Hacia el final de la invaginacion se
forma un “tapon”, el cual posteriormente se abre para formar el conducto auditivo y la
superficie de la membrana tympani (Fig. 11.5). La extension del meatus acusticus
externus hacia las estructuras del oido medio en desarrollo probablemente esté dado por
un crecimiento directo hacia el anillo del hueso timpanico (véase mas adelante), debido
a una posible sefial de orientacion que se secreta durante la embriogénesis en esta
region. El meatus acusticus estd revestido por gldndulas sebaceas apocrinas llamadas

glandulas ceruminosas, y por glandulas sebaceas asociadas a los foliculos de los pelos

(Anthwal & Thompson, 2016).

El pabellon auricular es cartilaginoso; surge a partir de unos monticulos que
crecen y se fusionan para formar una estructura cartilaginosa que rodea la entrada del
meatus acusticus. El pabellon, difiere en tamano segin los grupos presentando una
forma variable. En muchos mamiferos, es capaz de moverse independiente de la cabeza,

debido a la presencia de musculatura propia, optimizando la audicidn espacial.

En los tremarctinos, el hueso timpanico forma la porciéon proximal del meatus
acusticus externus, que es un breve tubo 6seo ubicado lateral a la membrana tympani y

que abre postero-ventralmente en la pared lateral del craneo (Fig. 11.4).

11.1.1.2 Oido medio

La formacién de la cavidad del oido medio comienza con la invaginacion y

extension de la primera bolsa faringea hacia el oido interno en desarrollo, para
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convertirse en el receso tubotimpanico (Fig. II. 2A,B). Esta invaginacion se rompe cerca
de su extremo distal y comienza a llenarse de células de las crestas neurales que
rodeaban esta estructura (Thompson & Tucker, 2013; Fig. II. 6C). Este proceso inicial
ocurre mientras los huesecillos del oido medio estdn en los primeros estadios de
desarrollo. Mientras los huesecillos sufren procesos de condrogénesis, la futura cavidad
del oido medio se llena completamente con mesénquima formado a partir de las crestas
neurales y con epitelio endodérmico monoestratificado. Este epitelio tapiza la superficie
interna de la membrana tympani en desarrollo y la region ventral de la futura cavidad
del oido medio (Fig. II. 6C). Posteriormente se produce una regresion de las células de
las crestas neurales que llenan la cavidad, quedando los huesecillos libres en la cavidad
llena de aire. Este proceso comienza en la region ventral de la cavidad (hypotympanum
y mesotympanum), cuando las células de las crestas neurales comienzan a despegarse
del endodermo que se encuentra en la region ventral de la cavidad timpénica y “migran”
hacia la region de la capsula 6tica. Luego se produce la regresion en la region dorsal

(recessus epitympanicus) (Anthwal & Thompson, 2016) (Fig. I1. 6C).

Una vez ocurrida la cavitacidon, las células de las crestas neurales sufren una
transformacion de mesénquima a epitelio. Este epitelio cubre la region medial y dorsal
de la cavidad y se contintia con el epitelio derivado del endodermo (que se encuentra en
la region ventro-lateral de la cavidad). Este origen doble que presenta el epitelio del

oido medio es Unico para los mamiferos (Thompson & Tucker, 2013) (Fig. II. 6C).

El anillo tympanico (= anulus tympanicus) deriva de las crestas neurales del
primer arco branquial y estd formado por una osificacion intramembranosa que sirve de
soporte a la membrana tympani (Novacek, 1993). Posteriormente se integra a la pars

tympanica del os temporale (Anthwal & Thompson, 2016).

El oido medio es primariamente un dispositivo mecanico que trasforma las
vibraciones del aire en vibraciones lo suficientemente fuertes para mover los fluidos
dentro del oido interno (Webster, 1966). El sistema funciona como un piston en el cual
cambios leves de presion (i.e., vibraciones del sonido) en el aire activan la membrana
tympani, y llegan al stapes. Para que las vibraciones del aire causen una vibracion

eficiente en los fluidos del oido interno, la presion debe ser aumentada en un factor de
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veinte a uno. Esta impedancia (que es la resistencia que opone el medio a que las ondas
se propaguen en ¢l) esta generada posiblemente por la geometria y mecanica de la
membrana tympani y de los huesecillos. Dos procesos mecanicos diferentes son los que
hacen que se incremente la presion y esta resistencia sea vencida. Por un lado el sistema
de palanca que forman los tres huesecillos (Webster, 1966), y por otro el gran tamafio
de la membrana tympani en relacion a la placa del estribo (= basis stapedis) funciona
como un amplificador de las vibraciones sobre el fluido del oido interno (Hopson,

2011).

Para una mejor compresion de la estructura y funcionamiento del oido medio en

mamiferos se recomienda ver a Fleischer (1978)

I1.1.1.2.1 Cavidad timpanica

La cavidad del oido medio (= cavum tympani) de los mamiferos euterios en
general se encuentra delimitada por seis caras, cinco de ellas son 6seas y una es en gran
parte membranosa: la membrana tympani (Gray, 1858; Thomassin et al., 2008) (Fig.
I1.7).

La pared membranosa (pared lateral; Fig. I1.7A) o paries membranacea es la
pared més externa y se relaciona con el meatus acusticus externus. Consta de dos
porciones, la membrana tympani y la parte 0sea peritimpanica. La membrana tympani
tiene una capa externa que se contintia con del ectodermo del meatus acusticus externus,
y una capa interna que, segun varios autores, estd formada por el endodermo
(Schoenwolf et al., 2014; Cochard, 2012; Carlson, 2014). La membrana tympani de los
mamiferos se puede dividir en dos regiones basadas en su morfologia: la pars tensa,
(ventral), que es una estructura tensa, de naturaleza fibrocartilaginosa y poco movil; y la
pars flaccida que es mas elastica (Thomassin et al., 2008; Anthwal & Thompson,
2016). La pars flaccida se situa dorsalmente a la pars tensa, por encima de los pliegues
del malleus y es relativamente mas fragil que la segunda. Este Ultimo forma la mayor

parte de la membrana tympani (Anthwal & Thompson, 2016). Ambas regiones de la
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membrana estdn formadas por tres capas: una epidérmica externa, una capa media de
tejido conectivo suelto y una capa interna que es una simple mucosa. La porcion osea
peritimpanica (anulus tympanicus) se encuentra alrededor de todo el orificio constituido
por la membrana tympani (Thomassin et al., 2008). El anulus tympanicus, estd anclado
al malleus a través de su apofisis anterior (processus gracilis, folianus o longus) (Tucker

et al., 2004; Anthwal et al., 2013; Anthwal & Thompson, 2016).

La pared laberintica medial (paries labyrinthica) estd formada solo por una parte
del hueso temporal. Es, a su vez, la pared lateral del oido interno. En esta pared se
destaca un abultamiento redondeado (el promontorium), producido por la primer espira
del ductus cochlearis (estructura del oido interno, véase mas adelante) (Gray, 1918). En
la membrana mucosa que tapiza al promontorio se encuentra el plexo nervioso (plexo
timpanico) compuesto principalmente por fibras de la rama timpanica del N.
glossopharyngeus (1X), y del plexo carotideo interno. En la pared laberintica también se
encuentran dos orificios (fenestra vestibuli y fenestra cochleae) y dos elevaciones
prominentes: la prominencia del conducto del N. facialis (relieve 6seo producido por el
recorrido del conducto del N. facialis), ubicado postero-dorsalmente a la fenestra
vestibuli, y 1a prominencia del canalis semicircularis lateral, localizada dorsalmente a la

prominencia del conducto del N. facialis (Thomassin et al., 2008) (Fig. I11.7B).

La pared tegmentaria (paries tegmentalis; (Fig. 11.7A-B) forma el techo de la
cavidad de la caja del timpano y su constitucion es petroescamosa. El tegmen tympani
representa la parte petrosa del techo y se completa con una expansion de la parte
horizontal de la escama. La uniéon de estos dos huesos constituye la fisura
petroescamosa interna (fissura petrosquamosa) y se relaciona con la cresta
petroescamosa superior, que recorre la pared en sentido anteroposterior. La pared es
oblicua en sentido antero-inferior, de modo que la caja es mas estrecha en la parte
anterior. Aunque la pared es relativamente gruesa en su tercio anterior, en sus dos

tercios posteriores es delgada.

El borde lateral del techo de la cavidad esta excavado por el recessus
epitympanicus. Este aloja la articulacion incudomalleolar (articulatio incudomallearis;

véase Glosario), por lo tanto su desarrollo refleja el tamafio de los huesecillos. En
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mamiferos actuales la pared lateral del recessus epitympanicus puede estar menos
desarrollada y ser membranosa; en este caso dicha pared es dorsal a la membrana
tympani y por lo tanto estd formada por la pars flaccida (membrana de Shrapnelli)
(Novacek, 1993). La composicion de la pared oOsea varia notablemente en los
mamiferos, pudiendo participar el squamosus, ectotimpanico, tegmen tympani o el

processus mastoideus (Van der Klaauw, 1931; Novacek, 1993) (Fig. I1.7A).

La pared yugular (paries jugularis) constituye el suelo del cavum tympani y se
sitia por debajo del nivel de la pared inferior del meatus acusticus externus. La
separacion que se forma, sobre todo muy clara en la parte anterior, forma el receso
hipotimpanico (Thomassin et al., 2008) y separa la V. jugularis interna del oido medio.
El piso presenta un grosor mayor debido a la presencia de las celdillas mastoideas

(annexae mastoidae) (Gray, 1918) (Fig. IL.7A-C).

La pared carotidea (paries caroticus) se encuentra en la region anterior del cavum
y se separa en tres segmentos: dorsal, medio y ventral. El segmento dorsal corresponde
a la pared anterior del recessus epitympanicus. El segmento medio estd situado en el
mismo plano que el meatus acusticus externus y la membrana tympani, y esta ocupado
por el orificio del tubo de Eustaquio. En la region dorsolateral de este nivel desemboca
el orificio de entrada del ligamento anterior del malleus y de la arteria tympanica
anterior, asi como el orificio de salida del N. chorda tympani. Por ultimo, el segmento
ventral estd en contacto estrecho con el canalis caroticus, del que esta separado por una
lamina Osea perforada en distintas partes para el paso de estructuras vasculonerviosas

(Fig. IL.7A,B) (Gray, 1918; Drake et al., 2005; Thomassin et al., 2008).

La pared posterior o mastoidea (paries matoideus) de la cavidad timpanica no es
una pared totalmente completa. La porcion inferior de esta pared es un tabique dseo que
separa a dicha cavidad de las celdillas mastoideas (annexae mastoideae), mientras que
dorsalmente el recessus epitympancus se continiia con la entrada del antro mastoideo.
Esta pared se asocia con la eminencia piramidal, a través de la cual accede al oido
medio el tendon del M. stapedis y el orificio de acceso al oido medio del N. chorda
tympani (una rama del N. facialis) (Fig. 11.7C; Gray, 1918; Drake et al., 2005;
Thomassin et al., 2008).
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I1.1.1.2.2 Tubo de Eustaquio

El tubo de Eustaquio se forma a partir del extremo proximal de la primer bolsa
faringea (receso tubotimpanico) que permanece abierto, y por lo tanto se encuentra
revestido por un epitelio de origen endodérmico, el cual se continua desde la region
ventro-lateral de la cavidad del oido medio. Su funcién es la de comunicar dicha
cavidad con la nasofaringe, el epitelio que recubre el tubo de Eustaquio presenta células
caliciformes secretoras de moco y células ciliadas que son las encargadas de atrapar y
remover posibles patégenos que estén invadiendo la nasofaringe y asi proteger el oido

medio (Park et al., 1992).

Generalmente en mamiferos, el tubo estd formado por una parte 6sea lateral que
surge de la pared anterior de la bulla tympanica y una porcion cartilaginosa que cubre la
region dorsal a lo largo de la longitud del tubo. En algunos carnivoros como Felidae,
Canidae, Hyaenidae y Viverridae este tubo estd formando por el timpanico y por el
alisfenoides, mientras que en Ursidae y Procyonidae participa solo el timpanico (Van

der Klaauw, 1931).

11.1.1.2.3 Anexos mastoideos (annexae mastoideae)

Forman una de las tres partes del oido medio, junto al cavum tympani y a la
trompa de Eustaquio. Estan constituidos por celdillas aéreas excavadas en el interior de
la pars mastoidea del os temporale. Su desarrollo estd condicionado por la
neumatizacion del hueso temporal que es variable en los distintos grupos. En todos los
casos se distingue una celdilla més grande y de localizacion anatémica constante, el
antro mastoideo (antrum mastoideum), alrededor del cual se disponen las celdillas

mastoideas (cellulae mastoideae) (Thomassin et al., 2008) (Fig. 11.7C).
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I1.1.1.2.4 Septa

Otras estructuras que se encuentran presentes dentro de la cavidad del oido medio
son las septa, que varian dependiendo los grupos. Segun Hunt (1974), el aumento de la
sensibilidad auditiva en varios linajes de carnivoros estd dado por el aumento del
volumen de la cavidad del oido medio, ya sea por una hipertrofia del entotimpanico
caudal o por una invasion del hueso mastoideo en el espacio del oido medio. Aunque la
division de la bulla tympanica a partir de las septa también podria vincularse a un
aumento de la sensibilidad (véase més adelante). El grado de division de la bulla
tympanica también tiene importancia filogenética y es usado para clasificar a los
principales taxones de carnivoros (véase Introduccion del Capitulo I). El Suborden
Feliformia (incluye a Hespertidae, Hyaenidae, Nandinnidae, Felidae, Viverridae)
presenta un septum longitudinal, bilaminar, formado por el crecimiento expansivo de
dos porciones separadas de las paredes de la bulla- el entotimpanico caudal y el
ectotimpanico- que contactan previamente por el borde o el borde de uno con la
superficie del otro, y este contacto se mantiene durante toda la longitud de la sutura
entre los dos huesos; este septum se conoce como septum bullae (Ivanoft, 2001). El
infraorden Cynoidea (Canidae), dentro del suborden Caniformia, también presenta una
particion intrabullar pero a diferencia de los feliformes el septum se forma debido a que
solo se expande la porcion ventral de la mitad posterior del entotimpanico caudal
(Ivanoff, 2001), por lo tanto, el septum bullae presente en los Feliformia y el septum
ventral de los Canidae no son homologos. Dentro del suborden Caniformia se encuentra
también el infraorden Arctoidea (incluye a Ailuridae, Ursidae, Mustelidae, Mephitidae,
Procyonidae, Otariidae, Phocidae y Odobenidae) cuya bulla tympanica no presenta
septum alguno, aunque segin Ivanoff (2001) algunos arctoideos como los mustélidos,
presentan particiones en la bulla pero estas son ignoradas como cardcter sistematico

(Fig. IL.8).

Una posible explicacion a la presencia del septum en la bulla tympanica es que a
bajas frecuencias las dos subcavidades se acoplan actsticamente de tal manera que el
funcionamiento eficaz general de la cavidad se basa en sus dos voliumenes combinados

(el septum colabora en la transmision de la energia desde la membrana tympani hacia la
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fenestra vestibuli). A frecuencias mas altas, en cambio, las dos subcavidades se
encuentran desacopladas y la cavidad timpanica actia como una sola cavidad
contribuyendo a la disipacion de las ondas sonoras (impedancia) desde la membrana
tympani hacia la fenestra vestibuli, y por lo tanto el volumen del cavum tympani eficaz

se reduce (Mason, 2016).

I1.1.1.2.5. Huesecillos

Los tres huesecillos del oido medio de los mamiferos estan formados por un
proceso de osificacion endocondral a partir de células de las crestas neurales del primer
y segundo arco visceral. El martillo (= malleus) y el yunque (= incus) estan
predominadamente formados por la cresta del primer arco, y la cresta del segundo arco

solo contribuye a la formacion de la apofisis orbicular del malleus (O’Gorman, 2005).

El malleus y el incus se forman a partir del cartilago de Meckel, este presenta una
barra continua de cartilago que se extiende a lo largo de la mandibula inferior, el
extremo caudal de esta estructura se subdivide posteriormente para formar los dos
huesecillos por separado (Amin & Tucker, 2006; Anthwal & Thompson, 2016). La
porcién de cartilago a partir de la que se forma el malleus esta unido al borde mesial del
hueso dentario y se trata de la porcidon posterior del cartilago de Meckel, el cual es
homologo al hueso articular. El malleus presenta un proceso anterior (processus
rostralis) de osificacion dérmico, homologado al prearticular o gonial de la mandibula
de un sindpsido no mamifero, por lo que este hueso es de osificacion mixta. El incus es
claramente derivado de la region del palatocuadrado a partir de la cual osifica el

cuadrado de vertebrados no mamiferos (Novacek, 1993; Maier & Ruf, 2016).

El estribo (= stapes) es homodlogo a la porcidon estapedial de la collumela auris en
la region otica de los tetrapodos no mamalianos. El stapes, al menos en mamiferos,
tiene un origen mixto; la cabeza, los brazos y la placa basal interna estan compuestas de
células de crestas neurales del segundo arco visceral, mientras que la region externa de

la basis stapedis es de origen mesodérmico (O’Gorman, 2005; Thompson ef al., 2012).
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El malleus estad formado por la cabeza (caput mallei), que se situa en el recessus
epitympanicus por encima de la membrana tympani. Es de forma ovoide, mas
voluminosa que el resto del huesecillo y lisa, excepto por la superficie articular
destinada al cuerpo del incus. El cuello (collum mallei), es corto y aplanado. El mango
(manubrium mallei) es la continuacion del cuello y desciende en oblicuo, tiene dos
caras (anterior y posterior) y dos bordes (medial y lateral). La apo6fisis lateral (processus
lateralis) se origina en la porcion latero-ventral del cuello y es donde se insertan los dos
ligamentos timpanomaleolares. Por ultimo la apofisis anterior (processus rostralis,
processus gracilis o processus Folii) se origina en la region antero-medial del cuello y

se continua con el ligamento anterior del martillo (Thomassin et al., 2008) (Fig. IL.9A).

El incus se sitia en la porcion medial de la cadena de huesecillos. Estd formado
por un cuerpo (corpus incudis) y dos ramas: una corta (crus brevis), y una larga (crus
longum) que articula con el estapes por medio de la apofisis lenticular (processus

lenticularis) (Thomassin et al., 2008) (Fig. 11.9B).

El stapes es el huesecillo mas pequeftio, estd situado entre processus lenticularis
del incus y la fenestra vestibuli. Estd formado por una cabeza (caput stapedis) que
presenta una cavidad glenoidea que articula con el incus. Las ramas anterior y posterior
(crus rostrale o anterios y caudale) forman el arco estapedial que une la caput stapedis
con la base del estribo (basis stapedis). Esta tltima es una delgada lamina 6sea de forma
ovalada o reniforme que se adapta perfectamente a la fenestra vestibuli (Thomassin et
al., 2008). La basis stapedis se fija a los bordes de la fenestra vestibuli por medio del

ligamento anular o /ig. anulare stapedis (Lane & Witte, 2010) (Fig. I1.9C).

I1.1.1.2.6 Otras estructuras presentes en el oido medio

Los musculos de la cavidad del oido medio comprenden el M. tensor tympani y el
M. stapedis (Fig. 11.10), cuya funcién es la de amortiguar las vibraciones del malleus y

del stapes en respuesta a sonidos fuertes o a ruidos internos causados por la masticacion
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y al hablar, y protegen, en parte, el oido interno de los sonidos perjudiciales (Borg,

1972; Brask, 1979).

El M. tensor tympani se origina en un conducto 6seo ubicado dorso-medialmente
al meatus acusticus externus, se inserta en el manubrium del malleus y tira de este
hueso en sentido lateral, hacia la membrana tympani, reduciendo las vibraciones de la
misma y por lo tanto el volumen de los sonidos. Esta inervado por el N. ftensoris
tympani, una rama mandibular del N. trigeminus (V) (Kierner et al., 2002; Anthwal &
Thompson, 2016).

El M. stapedis se forma a partir de dos primordios de células: uno forma el tendon
y el otro forma el cuerpo principal del musculo, este deriva del niicleo mesodérmico del
segundo arco visceral. Se origina a partir de una fosa profunda sobre la ventana redonda
(fenestra cochleae) y se inserta en el cuello del stapes. Esta inervado por el N. facialis
(Densert & Wersall, 1974; Thomassin et al., 2008; Lane & Witte, 2010; Anthwal &
Thompson, 2016).

Ademas, dentro de la cavidad del oido medio también se encuentran unos
ligamentos suspensorios asociados con los huesecillos (Ligamento ossiculorum
auditus), estos son el Ligamento mallei, Ligamento incudis, Ligamento anulare stapedis
(Fig. I1.10). Los ligamentos son fundamentales para mantener la posicidon suspensoria
de los huecesillos permitiendo una correcta conduccion de las vibraciones del sonido a

lo largo del oido medio.

Por ultimo se encuentra la 4. stapedis que pasa a través del oido medio y entre las
dos ramas (crus) del stapes en mamiferos. Esta arteria solo persiste en ratones
(Muridae), ratas (Muridae) y damanes (Hyracoidea) mientas que en el resto de los
grupos es una estructura embrionaria transitoria que luego se reduce (Anthwal &

Thompson, 2016).
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I1.1.1.3 Oido interno

El oido interno, que es parte del sistema sensitivo especial del sistema nervioso de
los vertebrados, se encuentra contenido dentro de la capsula 6tica y junto a las cépsulas
Optica y olfatoria es en una de las tres principales cépsulas sensoriales de la cabeza,

(e.g., Liem et al., 2000; Kardon, 2012).

La porcion membranosa del oido interno se desarrolla embrioldgicamente a partir
de las placodas oticas que se forman a partir de unos engrosamientos de la superficie del
ectodermo que comienzan a hundirse hacia el interior para formar receptores sensoriales
especificos. Las placodas oticas forman las vesiculas oticas, las cuales originan las
células ciliadas o “hair cells” junto con la porcion preganglionar del NMN.
vestibulococlearis, las neuronas del ganglio 6tico y el aparato vestibular (Anthwal &
Thompson, 2016). La porcion membranosa del oido interno se aloja dentro de la cépsula
oOtica, la cual es de origen esclerotomico. A medida que los cartilagos paracordales se
desarrollan, se unen en la linea media para formar la placa basal del piso craneano
cartilaginoso; esta placa se desarrolla entre ambas capsulas Oticas, a las que se fusiona
luego durante el desarrollo embrionario. Sobre esta capsula cartilaginosa osifican los
huesos anteriormente mencionados que forman la pars petrosa del os temporale
propiamente dicha: el prodtico (rostral), el opistotico (caudal) y el epidtico (dorsal) que
no osifica en mamiferos (Gabrilov, 1959). La cépsula 6tica forma entonces una serie de
recesos de cartilago o hueso conocidos en conjunto como laberinto, el cual contiene la
porcién membranosa, que esta formada por una serie de sacos membranosos y ductos
llenos de endolinfa. El espacio entre el laberinto membranoso y el dseo se encuentra

relleno de otro liquido, la perilinfa (Drake et al., 2005; Ekdale, 2016).

El laberinto membranoso estd formado por el aparato vestibular y por el sistema
auditivo cuyas funciones son las de detectar cambios en la posicion y responder al

sonido, respectivamente.

El aparato vestibular contiene endolinfa y estd rodeado de perilinfa por fuera. Este
aparato estd formado por los canales semicirculares (canalis semicircularis) y por dos

estructuras mas: el saculo (sacculus) y el utriculo (utriculus) (Fig. I1.11). Los canalis se
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ubican, generalmente, postero-dorsalmente a la coclea (cochlea). Cada uno de los
canalis semicircularis (anterior, posterior y lateral) es un tubo que describe un recorrido
de dos tercios de circunferencia y que se une por cada extremo al vestibulum; en esta
region, uno de los extremos de cada canal se dilata para formar la ampolla membranosa
(ampullae membranaceae) (Gray, 1918). El canalis semicircularis anterior y posterior
estan unidos por medio de la crus commune. En algunos grupos, como en los ursidos,
ademas de la crus mencionada anteriormente existe una crus commune secundaria, que
se forma entre un extremo del canalis semicircularis posterior y el extremo mas

proximo del canalis semicircularis lateral.

El sacculus y el utriculus son estructuras de posicion media y se encuentran
tapizadas por el epitelio vestibular, a nivel del cual se encuentran agrupamientos
celulares, o neuromastos, de estructuras celulares simples o celulas ciliadas, que son las
células sensoriales que actian como mecanoreceptores. Su nombre se debe a que sus
membranas plasmaticas presentan estructuras microscopicas en forma de pelos que se
encuentran en su apice. Estas estructuras pequefias estan formadas por kinocilios y por
estereocilias que cuando se agrupan forman manojos o “hair bundles”. Las células
ciliadas que forman los neuromastos son células transductoras que transforman los
estimulos mecanicos en sefiales eléctricas. Una particularidad es que estas células no
tienen axones propios, por lo que “se asocian” a fibras sensoriales de las neuronas
sensibles a los cambios i6nicos en las células ciliadas. Entonces los estimulos
mecanicos que se producen sobre las células ciliadas son traducidos a estimulos
eléctricos hacia estas células sensoriales de las neuronas sensitivas, y estas ultimas lo
transmiten al sistema nervioso central. Por lo tanto, los neuromastos estan conformados
por las células ciliadas células de soporte y por las fibras nerviosas sensoriales. Cada
neuromasto presenta la region apical inmersa en una masa gelatinosa llamada cupula
que actia acentuando la estimulacion mecénica de las cé€lulas ciliadas, incrementando
de esta forma su sensibilidad. Cambios en las esterocilias producidos por movimientos
de la cupula causan una sefial que es traducida por las células ciliadas y transmitida
hacia los aferentes vestibulares primarios. La informacioén colectada por estas fibras
nerviosas se transmite hacia el sistema nervioso central. Ahi es combinado con otros

estimulos (visuales, propioceptores y otros) generando una impresion multisensorial a la
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cabeza e informando sobre la orientacion y el movimiento del cuerpo en el espacio. Esta
informacion es enviada al reflejo vestibulo-ocular, el cual asiste en la estabilizacion de
la cabeza en el espacio y provee de sentido de la direccion durante la locomocion, entre

otras funciones (Hullar & Williams, 2006).

En el aparato vestibular, los neuromastos se encuentran en la ampullae
membranaceae, en la base de los canalis semicircularis, donde se denominan cristae
(Fig. 1I.11). Cuando la linfa contenida en los canalis se acelera, la inercia del fluido
causa una accion sobre la cupula, la cual estimula las células ciliadas alterando el ritmo
de descarga de impulsos eléctricos al sistema nervioso. En el sacculus y utriculus los
receptores sensoriales se conocen como maculae. Presentan la misma conformacién que
la cristae pero ademds presentan unas concreciones muy pequefas de carbonato de
calcio que estdn embebidas dentro de la superficie de la cipula. Estas detectan cambios

en la orientacion del cuerpo o movimientos de la cabeza.

Asi, el aparato vestibular es el encargado de detectar si el animal estd en reposo o
en movimiento y en qué orientacion se produce ese movimiento; la maculae percibe la
gravedad y la aceleracion linear, mientras que la cristae responde a la aceleracion

angular.

El sistema auditivo esta formado por la lagena, la cual se origina a partir del
aparato vestibular. En los mamiferos, la lagena se enrolla formando la cochlea. Dentro
de la cochlea se encuentra el 6rgano de Corti, que es el receptor de sonidos y estéd
formado por neuromastos que estan conectados al cerebro por el nervio auditivo. Este
organo se apoya sobre la membrana basilaris, y es la que separa la scala tympani de la
scala vestibuli. Las células sensoriales del 6rgano de Corti se encuentran embebidas en
la membrana tectoria (Kardong, 2012). El 6rgano de Corti corre como un tubo ubicado
en el medio de la lagena, por encima y por debajo de este tubo se encuentran dos
canales llenos de liquido; estos son la scala tympani, dorsal, y la scala vestibuli, ventral.
El canal medial se conoce como scala media y es el que contiene el ductus cochlearis.
Cuando las vibraciones de los huesecillos alcanzan el oido interno a través de la fenestra
vestibuli, son recibidas por el liquido perilinfatico (perilympha) que se encuentra en la

scala vestibuli, corren por todo este tubo a un lado del ductus cochlearis y vuelven por
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la scala tympanica al otro lado del ductus (Ekdale, 2016). En este sector, las ondas se
liberan a través de la membrana tympani secundaria que se encuentra cerrando la
fenestra cochleae. Estas ondas activan las células ciliadas, las cuales a su vez inician los
impulsos nerviosos. Las dos scalae estin parcialmente separadas (en los Theria
actuales) por un par de puentes espiralados que se ubican en las paredes opuestas del
ductus cochlearis, llamados lamina spiralis ossea y lamina spiralis ossea secundaria.
La lamina spiralis ossea se extiende a lo largo de la mayor longitud de la cochlea en la
pared axial (o interna), alrededor del modiolus y aloja el ganglion spirale cochleae del
nervio auditivo. La lamina spiralis ossea secundaria generalmente se extiende por una
distancia corta a lo largo de la pared radial (o externa) del ductus cochlearis de forma
opuesta a la lamina spiralis ossea, pero nunca entran en contacto. Las dos laminas dseas

sirven de anclaje a una porcion de la membrana basilaris (Ekdale, 2016).

La cochlea se enrolla alrededor del modiolus, el cual contiene la rama cochlear
del N. VIII conocido como N. vestibulocochlearis, en mamiferos. La cantidad de
vueltas de la cochlea varia segin los grupos. En el &pice de la cochlea se situa la
helicotrema que es una pequefia apertura que sirve de conexion entre la scala vestibuli 'y

la tympani (Liem et al., 2001; Fig. I1.11).

El laberinto membranoso presenta, ademas, dos componentes no sensitivos llenos
de endolympha, el ductus endolymphaticus y el saccus endolymphaticus. El primero
corre desde el ductus utriculosaccularis dentro del vestibulum, a través del aqueductus
vestibuli, que constituye un canal 6seo, hacia el saccus endolymphaticus. Este Gltimo se
extiende desde la porcion distal del aqueductus vestibuli, hacia afuera de la abertura
externa del aqueductus para terminar en el espacio epidural de la fosa craneana
posterior Lo et al. (1997). La funcion de estos dos elementos es la de absorcion,

secrecion, inmunodefensiva y fagocitica (Lo et al., 1997).

El hueso petroso, en su cara ventral se divide en una region anterior, coclear (pars
cochlearis) y una region posterior, piramidal (pars canalicularis) (Torres, 1987). Este
hueso presenta una region mas notable en la cara ventro-lateral que es el promontorium,
el cual corresponde a la primera espiral de la cochlea. En la region lateral del

promontorium se encuentran la fenestra vestibuli, donde apoya la basis stapedis y la
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fenestra cochleae; mientras que en la cara medial de la pars petrosa se encuentran dos
aberturas: el meatus acusticus internus, por el que pasan el N. vestibulocochlearis (VIII)
y el N. facialis (V1I) y la apertura de la fossa subarcuata, generalmente ubicada postero-
dorsal. El N. vestibulocochlearis se divide en dos ramas, la ramix cochlearis que
proviene de las células ciliadas de la membrana basilaris y la ramix vestibularis que
proviene de las células sensoriales que se encuentran en las ampullae membranaceae,

en el sacculus y en el utriculus.

La fossa subarcuata es un receso que se ubica en la pars petrosa, es de forma
variable, puede ser esférica, lenticular o con forma de dedo. Aloja el paraflocculus del
cerebellum (Wible et al., 1995, Jeffery & Spoor, 2006; Walsh et al., 2013), que es
responsable de controlar la amplitud y el ritmo (o frecuencia) de los movimientos
compensatorios de los ojos y del reflejo vestibulo-ocular. La pars petrosa crece
rodeando al paraflocculus del cerebellum, generando una concavidad en la pared medial
de la pars petrosa, la fossa subarcuata, la cual se proyecta lateralmente y ocupa una
gran parte del espacio entre los canalis semicircularis. Desde un punto de vista
funcional los canalis semicircularis y el paraflocculus se encuentran estrechamente
relacionados. Los canales contribuyen a la estabilizacion de la cabeza y los ojos por
medio de los reflejos vestibulo-oculares, mientras que el paraflocculus actua como
coordinador de los estimulos proveniente de la posicion de la cabeza y los ojos durante
los movimientos voluntarios e involuntarios de los ojos (Glickstein et al., 1994; Xiong

& Nagao, 2002; Jeffery & Spoor, 2006; Walsh et al., 2013)

I1.1.2 Principales aspectos comparativos entre el oido de los ursidos y el resto de

los carnivoros.

Uno de los trabajos mas completos en los que se compara la regién auditiva
(externa y media) de los carnivoros arctoideos fue el que realizo Segall (1943). Este
trabajo hace foco en determinadas estructuras que son las que presentan mayor
variacion entre las distintas familias estudiadas. El septum presente en la bulla

tympanica ya fue discutido anteriormente.
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El meatus acusticus externus se encuentra orientado lateralmente y estd formado
por el timpéanico en Canidae; en Ursidae y Procyonidae este meatus se orienta
lateralmente (excepto en algunas especies de Ursidae en las que el meatus se orienta
antero-lateralmente), y estd formado por el timpénico y el squamosus, que participan
formando la region dorsal del meatus. En Mustelidae el meatus es antero-lateral y la

porcidn en la que el timpanico participa de su formacion varia.

En Canidae, el foramen stylomastoideum, esta delimitado anterior y medialmente
por la bulla tympanica, posterior y lateralmente por el processus mastoideus. Segin
Segall (1943) en Procyonidae y Ursidae este foramen esta delimitado de la misma forma
que en Canidae, pero con una diferencia: el borde medial del foramen estd dado por la
sutura entre el timpanico y el processus paraoccipitalis. Por otro lado, en Mustelidae el

foramen stylomastoideum esta completamente rodeado por el timpanico.

La forma de la bulla tympanica también difiere en las diferentes familias. En
Canidae es muy inflada (globosa) y presenta una sutura diagonal (que se corresponde
con el eje longitudinal de la bulla) dividiendo la superficie externa en una regiéon medial
pequefia y una region lateral, de mayor tamafio. En Procyonidae y Mustelidae, la bulla
tympanica también es inflada mientras que en Ursidae, generalmente es plana o apenas

globular (a excepcion de 4. tarijense y A. wingei).

En Canidae, el canalis caroticus abre en la region anterior del foramen jugulare,
que estd ubicado en la region postero-medial de la bulla tympanica. Tanto en
Procyonidae como en Mustelidae, este canal se encuentra en posicion bastante mas
anterior, en la pared medial de la bulla tympanica, proximo a la sutura spheno-occipital
y no esta incluido en el foramen jugulare. En Ursidae, el canalis caroticus abre en el

borde postero-medial de la bulla tympanica, dorsalmente al foramen jugulare.

En Canidae, tanto la bulla tympanica como el alisfenoides participan en la
formacion de la region dorsal de la pared anterior del oido medio. La pared anterior se
continua gradualmente en el tegmen, el cual es formado por la pars petrosa. En
Procyonidae, la pars petrosa también esta formando el techo de la cavidad y en Ursidae

el tegmen tympani esta formado por este hueso, e incluye ademés el recessus
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epitympanicus. En Mustelidae, la region anterior del techo de la cavidad también esta

cerrada por el alisfenoides y la pars petrosa, al igual que en Canidae.

En Mustelidae puede observarse una expansion del cavum tympani posterior al

promontorium que no esta presente ni en Canidae, ni en Procyonidae ni en Ursidae.

1.2 MATERIALES Y METODOS

I1.2.1 Materiales

Los especimenes utilizados en las descripciones tanto del oido externo, medio,

como interno se encuentran en la Tabla 1 del Tomo I1.

11.2.2 Métodos

El estudio comparativo de la region auditiva externa se realiz6 por observacion
directa de los ejemplares que fueron fotografiados en vista dorsal, ventral, occipital y
lateral a fin de realizar estudios de morfometria geométrica y poder observar las
estructuras posteriormente descritas. Las fotografias fueron tomadas con una camara
Lumix Panasonic DMC-ZS10. Para las descripciones anatdmicas generalmente se uso la
Nomina Anatémica Veterinarium, International Committee on Veterinary Gross
Anatomical Nomenclature (2012), para nombrar estructuras especificas se siguid a
Torres (1987), Davis (1964) y Gray (1858). La descripcion de los petrosos se realizo en
base a los trabajos de Wible (1990, 2010) y Maclntyre (1972).

La terminologia anatomica utilizada en esta tesis se encuentra compendiada en el
Glosario de la Region Basicraneana y Auditiva del Tomo II, que fue modificado de

Loza (2016).
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La determinacion de la edad y el sexo de los especimenes fue realizada siguiendo
el método propuesto por Soibelzon (2002) y Soibelzon et al. (2009). En este trabajo se
tuvieron en cuenta aquellos ejemplares que tenian al menos una de las bullas timpanicas

preservadas.

La region auditiva media e interna fue estudiada por medio de tomografias axiales
computadas (TACs) y reconstrucciones 3D a partir de dichas TACs. Esta es una
herramienta no invasiva que permite estudiar estructuras anatémicas internas sin dafiar
el ejemplar. Los programas mediante los cuales se realizaron las reconstrucciones 3D
permiten no solo realizar reconstrucciones de cavidades del oido sino también de los
huesos que rodean las estructuras, tomar medidas lineales y volumétricas y realizar un
analisis mas detallado de las mismas. Como se menciono anteriormente, las TACs son
muy costosas, por lo que solo se realizd6 una TAC de cada especie, excepto para 7.
ornatus, del cual se pudieron obtener TACs de dos especimenes. Las TACs de los
especimenes de A. angustidens, A. bonariense, A. tarijense, T. ornatus 'y Ursus spelaeus
fueron realizadas con un scanner Philips/Brilliance 64 del20 KV, en el Centro de
Imégenes Médicas (CIMED) de La Plata (Buenos Aires, Argentina), todas con un
intervalo de corte de 0.670 mm, y con una energia de 100mAs, 100.3 mAs, 99.84 mAs,
99.82 mAs y 99.76 mAs, respectivamente. Se realizaron 944 cortes para 4. angustidens,
531 para A. bonariense, 762 para A. tarijense, 562 para el ejemplar MLP 1-1-03-62 de
T. ornatus, 705 para el ejemplar MLP 2329 de T. ornatus y 623 para Ursus spelaeus. La
TAC de A. vetustum fue realizada en el Instituto Radioldgico de Mar del Plata, con un
scanner Philips/Brilliance 64 de 140 KV; se realizaron 1443 cortes a un intervalo de
corte de 0.9 mm y con 291.4 mAs. Las tomografias de 7. floridanus y Arctodus
pristinus fueron provistas por Franklin Woods Community Hospital de Johnson City,
Tennessee. Las TACs se realizaron con un scanner SIEMENS/SOMATOM Definition
AS, de 100 KV, se realizaron 527 y 587 cortes respectivamente a un intervalo de corte
de 0.6 mm y con 220 mAs. Las tomografias de Ursus americanus, U. arctos y U.
maritimus se obtuvieron de Digital Morphology Library de la Universidad de Texas
(www.digimorph.org). La TAC de U. americanus contiene 475 cortes con un intervalo
de corte de 0.325 mm; las de U. arctos contienen 351 cortes con un intervalo de 1 mm

para el espécimen USNM 98062, y 682 cortes con un intervalo de 1 mm para el
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espécimen TMM M 2749; las de U. maritimus contienen 542 cortes con un intervalo de
0.75 mm para el espécimen H 001-05, y 408 cortes con un intervalo de 1 mm para el
espécimen USNM 275072; la informacién de la energia utilizada en todas éstas es
desconocida. Las tomografias de los ejemplares de U. thibetanus, Helarctos malayanus
y Melursus ursinus fueron realizadas en el Hospital Universitario Pedro Ernesto
(HUPE) en la Universidade do Estado do Rio de Janeiro, con un scanner
Philips/Brilliance 64, de 120 KV y 220 mAs para la primer especie y 80 KV y 149.88
mAs para las dos restantes. Las tres TACs presentan un intervalo de corte de 1.4 mm.
Para U. thibetanus se realizaron 341 cortes, para H. malayanus 365 cortes y para M.

ursinus 425 cortes.

Desafortunadamente no fue posible obtener TACs de Arctotherium wingei y
Arctodus simus debido a que los curadores a cargo de las colecciones que los preservan
no otorgaron el préstamo para tal fin. En el caso de 4. vetustum, solo se pudieron
reconstruir parcialmente los oido internos y medios, tanto derecho como izquierdo
debido que este material tiene un estado de preservacion malo, ademas presenta una
gran cantidad de sedimento calcareo en su interior que dificultan la observacion y
reconstruccion de las estructuras anatomicas. Con respecto a la pars petrosa, se
pudieron aislar y reconstruir los huesos petrosos de ejemplares adultos. Debido a que
¢éstos estan muy fusionados al resto de la region temporal la delimitacion de la sutura
entre el petroso y el resto de la region 6tica es dificil y solo fue posible describir la cara

dorsal, ventral, medial y anterior.

Las reconstrucciones 3D se realizaron con un software de licencia libre llamado
3D Slicer 4.4.0 (www.slicer.org) que se llevaron a cabo rellenando las estructuras
(cavidad del oido medio, oido interno) en forma manual, corte por corte en vista coronal
hasta que se pudo reconstruir la estructura completa. En todos los ejemplares la cavidad
del oido medio se reconstruyd completamente, incluyendo el recessus epytimpanicus, el
recessus en el cual abre el canalis facialis, la fosa para el M. tensor tympani 'y el M.
stapedialis ya que en estas especies son muy pequefios y no influyen en gran medida

sobre el volumen total de la bulla tympanica.
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Lamentablemente no fue posible obtener Micro CT scans del oido medio e interno
tanto de fosiles como de actuales. Esto se debid en parte a que no existen fragmentos de
la region auditiva lo suficientemente pequefios que quepan en un microtomografo y
también a que ain no se cuenta con acceso frecuente a los mismos en el pais. Por esto,
las reconstrucciones realizadas carecen de gran detalle y muchas medidas e inferencias
no pudieron ser tomadas y realizadas, como por ejemplo aquellas inferencias sobre la

capacidad auditiva basadas en la configuracion de la cochlea.

Para contar las vueltas que presenta la cochlea se siguié a West (1985). El numero
de vueltas de la cochlea se midi6 comenzando en el punto de inflexion en la fenestra
vestibuli, donde el ductus cochlearis comienza a formar el espiral de la cochlea o a
partir del centro de la fenestra vestibuli, si el punto de inflexién no es observado, hasta
el 4pice de la misma. Se proyecta una linea desde el punto de inflexion en la fenestra
vestibuli hasta el apice central de la cochlea, donde termina el espiral. EI nimero de
medias vueltas en el espiral puede ser contabilizado contando el nimero de veces que el
espiral de la cochlea intersecta la linea de proyeccion desde ese punto de inflexion hasta
el apice. En este caso se contabilizo el nimero de vueltas desde el punto medio de la
fenestra vestibuli al éapice de la cochlea, debido a que no es posible determinar la

posicidn exacta del punto de inflexion.

11.2.3 Abreviaturas anatomicas

Las abreviaturas anatdmicas utilizadas en esta tesis se encuentran expresadas en el

en el Tomo IL
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I1.3 RESULTADOS

11.3.1 Arctotherium

11.3.1.1 Arctotherium angustidens

Oido externo y basicraneo. La region auditiva externa de 4. angustidens se muestra en
la Fig. 11.12.1. En vista occipital (Fig. 11.12.1A), el processus mastoideus es robusto,
esta orientado ventro-lateralmente y se extiende mas ventralmente que el processus
paraoccipitalis (sensu Davis, 1964); esta lateralmente expandido, comprimido antero-
posteriormente, y no alcanza la altura del processus postglenoideus (sensu Davis, 1964).
El processus paraoccipitalis es relativamente mas pequefo, conico y estd orientado
ventralmente. El processus mastoideus es generalmente mas ancho que el processus
paraoccipitalis y que el condylus occipitalis. Sisson y Grossman (1977) describen que
unidos al processus mastoideus se encuentran los musculos flexores laterales de la
cabeza: el M. sternomastoideus, el cual se inserta en los bordes lateral y ventral de este
proceso; el M. rectus capitis lateralis, que se inserta en la superficie posterior de este
proceso cercano al margen lateral y uno o dos cabezas del M. longissimus capitis, que
surge del proceso trasverso de las ultimas tres vértebras cervicales. El M. digastricus se
une al processus paraoccipitalis y a la cresta que conecta este proceso con el processus
mastoideus (véase también Davis, 1964 para una descripcion detallada de los musculos

y tejidos blandos de esa region).

El margen dorsal del os occipitale es redondeado y el foramen magnum es

elipsoidal en seccion trasversal (Fig. I[1.12.1A).

En todos los especimenes descritos en este trabajo los diferentes huesos
(ectotimpanico y entotimpanicos) que conforman la bulla tympanica se encuentran

fusionados, por lo tanto no fue posible discriminar el nimero de huesos que la forman al
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no poder observar las suturas. Por esto, se describid la bulla tympanica como una Unica

entidad (véase descripcion del oido medio mas adelante en la presente seccion).

En vista lateral (Fig. 11.12.1B), la bulla tympanica forma un meatus acusticus
externus corto, el cual no sobrepasa lateralmente al processus mastoideus. Es un tubo
abierto dorsalmente, elipsoidal en seccion transversal y orientado sub-horizontalmente,
ligeramente inclinado en direccion dorso-medial-lateral. El meatus acusticus externus
esta separado del processus paraoccipitalis (posterior) y del processus postglenoideus
(anterior) por surcos angostos y profundos (Fig. I1.12.1C). Antero-ventralmente a la
apertura del meatus acusticus externus esta el foramen postglenoideum (sensu Davis,
1964) subcircular. Este esta ventro-laterlamente orientado; sin embargo en algunos
especimenes (MMP 3980, MMP 1491; Fig. 11.12.2A,B) se encuentra localizado en la

superficie ventral de la caja craneana.

En vista ventral (Fig. 11.12.1C), la bulla tympanica es ligeramente globular y su
pared medial estd formada por la pars basilaris del os occipitale (basioccipital).
Posteriormente, la cresta transversa del processus paraoccipitalis, medial al foramen
stylomastoideum estad apenas desarrollada, por lo que este foramen esta alojado en un
receso poco profundo junto al foramen jugulare. Este Gltimo es el orificio por donde
abren el canalis caroticus (anterior) y el canal para la salida de los N. glossopharyngeus
(IX), el N. vagus (X) y el N. accessorius spinalis (X1) y la V. jugularis. Postero-
medialmente al foramen jugulare esta el foramen N. hypoglossis, el cual conecta con el
canalis N. hypoglossi (XII) y esta ubicado en la fossa condylaris ventralis (Fig.
I1.12.1C). Proyectandose medialmente desde el processus paraoccipitalis se encuentra
la cresta transversa del processus paraoccipitalis, que contacta el exoccipital y el
timpanico y que delimita posteriormente el foramen jugulare. Este ultimo abre
independientemente del orificio posterior del canalis caroticus (Fig. 11.12.1C). Solo se
observa una Unica apertura para la entrada del foramen stylomastoideum (Fig. 11.12.1C)
a través del cual corren el N. facialis (VII), el ramus auricularis del N. vagus y
probablemente la A. stylomastoidea (Davis, 1964). El piso del cavum tympani esta
formado por el timpanico (véase arriba). En vista ventral, en la mayoria de los

especimenes, la bulla tympanica apenas sobrepasa la superficie posterior del processus
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postglenoideus, sin formar un canal como ocurre en otros Ursidae (véase Discusion). En
el borde antero-medial de la bulla tympanica hay una apertura donde abren el foramen
lacerum (o foramen anterior del canalis caroticus; véase Glosario) y el tubo de
Eustaquio. Este Gltimo conecta la cavidad nasofaringea con el cavum tympani. Postero-
medialmente, la bulla tympanica contacta con el processus mastoideus. En algunos
especimenes (MACN 43; MLP 10-4; MLP 00-VII-10-1; MMP 162S; MMP 1491, Fig.
I1.12.2C-F), el foramen lacerum y la apertura del tubo de Eustaquio estan parcialmente
cubiertos por una expansion variable de la bulla tympanica, la apoéfisis del tubo de
Eustaquio. El borde medial de la bulla tympanica contacta con el margen lateral de la
pars basilaris del os occipitale, por lo que los margenes laterales del os occipitale son

convexos.

Oido medio. Como se mencion6 anteriormente la bulla tympanica en A. angustidens es
ligeramente globular. Delimita un voluminoso cavum tympani; el volumen aproximado
en el espécimen MLP 82-X-22-1 es 11561.6 mm”® y representa el 0.5 % del total del
volumen del craneo (Fig. 11.12.3A,B). Las paredes medial, ventral, y lateral del cavum
tympani estan formadas por huesos timpanicos (véase arriba), mientras que dorsalmente
estd delimitado por la pars petrosa del os temporale, el cual se extiende postero-
lateralmente, formando en vista occipital, un mastoides de superficie triangular

proyectandose ventralmente en un ancho processus mastoideus (Fig. 11.12.3D).

En la region anterior el cavum tympani estd incompletamente divido por un
septum horizontal en un receso dorsal y uno ventral siendo el receso ventral el mas
desarrollado (Fig. 11.12.3C). El septum estd formado por una evaginacion de la pared
lateral de la bulla tympanica. Como se menciond anteriormente, los huesos timpanicos
estan fusionados, y los limites entre ellos no pudieron ser establecidos; sin embargo,
dado que el septum esta formado por la parte mas lateral de la bulla tympanica, se
interpreta que puede estar formado solo por el ectotimpanico. Este septum no es
homologo de los septa descritos en otros carnivoros como el septum bullae (sensu
Flower, 1869), que es transverso a la bulla tympanica, o el septum longitudinal

(vertical) formado por el ectotimpdnico y el entotimpénico (sensu Ivanoff, 2000).
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Mientras que el septum horizontal divide al cavum tympani en un receso dorsal y uno
ventral, el septum bullae lo divide en un receso anterior y uno posterior y por su parte el
septum longitudinal lo divide en un receso medial y uno lateral (véase mas arriba). Estos
dos ultimos septa no fueron observados en A. angustidens. El cavum tympani esta mas
desarrollado posteriormente al meatus acusticus externus. En este sector la bulla
tympanica es una camara simple (Fig. I1.12.3B). El canalis caroticus esta localizado en
la pared medial del cavum tympani, por debajo de la pars petrosa del os temporale, y
dada su ubicacion posiblemente se encuentra formado completamente por el

entotimpanico (Fig. 11.12.3D).

Dorsal al cavum tympani, excavado en la pars petrosa del os temporale, se
observa el recessus epitympanicus que es una camara pequena, dorso-medial al meatus
acusticus externus, en la que se encuentra la articulacion entre el malleus y el incus (van

der Klaauw, 1931) (Fig. I1.12.3A,B,D).

El anulus tympanicus se observa en la apertura medial del meatus acusticus
externus, y representa el area donde la membrana tympani estd sostenida por el
ectotimpanico. En las paredes ventral y lateral del cavum tympani hay septas radiales
(sensu Torres, 1987), que divergen desde el anulus tympanicus hacia la pared medial del

cavum tympani (Fig. 11.12.4).

Oido Interno. El oido interno esta excavado en la pars petrosa del os temporale.
A partir de la tomografia del espécimen MLP 82-X-22-1, se pudieron reconstruir los
canalis semicircularis (Fig. 11.12.5C-F). El éarea del arco comprendida por el canalis
semicircularis posterior (CSP) es de forma oval, esta orientado oblicuamente de antero-
dorso-medial a postero-ventro-lateral. El é4rea del arco encerrada por el canalis
semicircularis anterior (CSA) es de forma redondeada. Como es bien conocido, el CSA
forma una crus commune con el CSP, su otro extremo se expande en la ampullae
membranaceae, que esta conectada con el vestibulo. EI CSA se orienta de antero-dorso-

lateral a postero-ventro-medial y el CSL se orienta oblicuamente de antero-dorsal a
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postero-ventral; el area descrita por el CSL es oval. Proxima a la ampullae

membranaceae anterior esta la ampullae membranaceae del CSL.

Como en A. angustidens, en todos los especimenes estudiados el CSL y el CSP
forman la crus commune secundaria, también presente en otros mamiferos (e.g., Luo et
al.,2011). En el espécimen MLP 82-X-22-1 el radio del arco (es decir, la magnitud del
area encerrada por cada canal semicircular; véase Materiales y Métodos del Capitulo 4
para una mejor explicaciéon) del CSA, CSP y CSL es 1.23mm, 1.34mm y 1.02mm

respectivamente.

El receso 6seo del sacculus y del utriculus (= parte vestibular del oido interno)
fueron reconstruidos, sin embargo no fue posible observar una separacién discernible
entre estos. El bulto del utriculus es ventral al CSA (véase Macrini et al., 2010; Fig.
I1.12.5C-F). En la region medial del oido interno estd el aqueductus vestibuli (Fig.
I1.12.5C-F). A diferencia de otros mamiferos, como marsupiales (Schmelzle et al.,
2007) o notoungulados (Macrini et al., 2010), en A. angustidens el didmetro del
aqueductus vestibuli (y probablemente del ductus endolymphaticus) y el de los canalis
semicircularis es similar. El ductus endolymphaticus se extiende desde el ducto
utriculosaccularis (dentro del vestibulum) a través del aqueductus vestibuli, luego
atraviesa la pars petrosa del os temporale y emerge en el espacio epidural de la fosa
craneana posterior (Lo et al., 1997). En esa region el aqueductus vestibuli se hace mas
ancho, probablemente coincidiendo con el incremento de tamafio del ductus

endolymphaticus, el cual forma un saco extradural, el saccus endolymphaticus.

La cochlea de A. angustidens es redondeada y estd ubicada anteriormente a los
canalis semicircularis (Fig.I1.12.5C-F). Dada la resolucion de las TACs (véase
Materiales y Métodos), el receso 6seo del ductus cochlearis del ejemplar MLP 82-X-22-
1 no pudo ser reconstruido con mayor detalle, y por lo tanto se puede inferir que en A.
angustidens la cochlea presenta dos vueltas del espiral cochlear (contadas siguiendo a
West, 1985). La lamina spiralis ossea (o ldmina espiral osea; véase Glosario) y la
lamina spiralis ossea secundaria de la cochlea también estdn presentes en este

espécimen.
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La cara ventral de la pars petrosa del os temporale esta divida en la pars
cochlearis, anterior y en la pars cannicularis (o pars vestibular; véase Glosario),
posterior (Torres, 1987). En esta region, la porcidon mas notoria de este hueso es el
promontorium, que corresponde a la primera vuelta del espiral de la cochlea. Postero-
ventral a este se encuentra la fenestra cochleae, que es ovalada, y cierra al oido medio
por la membrana tympani secundaria en vida (Fig. I11.12.5A). Dorsalmente al
promontorium, estd la fenestra vestibuli (o ventana oval;, véase Glosario) (Fig.
I1.12.5B), donde se aloja la basis stapedis en vida. Esta fenestra es de menor tamafio
que la fenestra cochleae. En el ejemplar MLP 96-XII-1-1, que constituye un fragmento
0seo, se observo también que el foramen stylomastoideum se ubica posteriormente a la
fenestra cochleae. En el espécimen MLP 82-X-22-1 las proporciones del estribo
estimadas en funcion de las proporciones de la fenestra vestibuli (largo/ancho de la
fenestra vestibuli) fueron calculadas obteniéndose un valor aproximado de 1,41. En esta
cara de la pars petrosa también es posible observar el sulcus sigmoideus sinus que
separa la pars cochlearis de la pars canalicularis, el cual en esta especie es angosto. En
la region anterior de la cara ventral de la pars petrosa se encuentran el recessus
epitympanicus (véase Oido Medio) y el foramen del canalis facialis profundo, donde

abre el canalis facialis.

La cara dorsal de la pars petrosa del os temporale presenta el porus acusticus
internus, que es la apertura del meatus acusticus internus. El porus es ovalado y esta
ubicado medialmente. En el fondo del meatus se observa un pequeio septum que lo
divide en dos canales, por los que pasan el N. facialis (dorsal) y el N
vestibulocochlearis (ventral). Postero-dorsalmente al porus acusticus internus se
encuentra la fossa subarcuata, que presenta una forma alargada. En la region dorsal de
la apertura de la fossa se encuentra la eminencia arqueada, que es una elevacion que
bordea posteriormente a la fossa subarcuata y es recorrida internamente por el canalis
semicircularis anterior; en este ejemplar de A. angustidens encuentra poco desarrollada.
Otra estructura que se pudo reconocer en esta region es la cresta de la parte petrosa,
(crista partis petrosae, véase Glosario) que es una elevacion que se encuentra entre el
porus acusticus internus y la fossa subarcuata (forma el techo del meato acusticus

internus y es conocida como comisura suprafacial). En la region posterior de la cara
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dorsal de la pars petrosa se encuentra la fossa cerebelaris posterior (o petromastoidea;
véase Glosario), esta es de forma eliptica, poco profunda y se extiende en un ala

posterior o ala petromastoidea que contacta con el mastoides.

Finalmente, la cara medial de la pars petrosa del os temporale es de forma

laminar, en esta region se observa la apertura del aqueductus vestibuli.

11.3.1.2 Arctotherium bonariense

Oido externo y basicraneo. En vista occipital se observa que el processus mastoideus
es robusto, esta orientado antero-lateralmente y se extiende mas ventralmente que
processus paraoccipitalis. El processus paraoccipitalis es mas pequeio en relacion al
processus mastoideus 'y al condylus occipitalis; se encuentra orientado dorso-
ventralmente, aunque el 4pice estd inclinado levemente medialmente. El condylus
occipitalis es apenas mas robusto que el processus mastoideus. El foramen magnum es

elipsoidal transversalmente (Fig. I1.13.1A).

En vista lateral (Fig. 11.13.1B), se observa que el timpanico forma el meatus
acusticus externus y que este no sobrepasa lateralmente al processus mastoideus. El
meatus acusticus externus es un tubo corto, elipsoidal en su seccion transversal, abierto
en su extremo distal. El ejemplar MLP 09-I-5-1 presenta el meato de ambos lados
cubierto con sedimento calcareo, pero en los otros ejemplares se encuentra orientado
postero-medial a antero-lateral, con una leve inclinaciéon dorso-ventral. El meatus
acusticus externus se encuentra separado del processus postglenoideus (anterior) y del
processus mastoideus (posterior) por un surco muy estrecho y profundo. Anteriormente
a la apertura del meatus acusticus externus se encuentra el foramen postglenoideum

(sensu Davis, 1964), también visible ventralmente.

En vista ventral, se observa que la bulla tympanica es plana excepto en la region
postero-medial donde estd levemente inflada. En el ejemplar MARC 10232 ambas

bullas tympanicas estan rotas y no es posible observar esta caracteristica. En la region
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posterior de la bulla tympanica se observa una pequefia cresta que corresponde al area

deunion ente el ecto- y el entotimpanico (Fig. I1.13.1C).

En la region postero-medial de la bulla tympanica se observa el foramen jugulare,
dentro del cual abren dos foramenes, de tamafio similar. El canalis caroticus, que esta
ubicado dorsalmente, y el otro foramen es ventral a este. Por el primero pasa la 4.
carotis interna, y por el segundo pasan el N. glossopharyngeus (1X), el N. vagus (X), el
N. accessorius spinalis (XI) y la V. jugularis (Fig. 11.13.1C). En el margen postero-
lateral de la bulla tympanica hay un solo foramen, el foramen stylomastoideum (para el
paso del N. facialis, el ramus auricularis del N. vagus y la A. stylomastoidea; Davis,
1964). Entre el foramen stylomastoideum y el foramen jugulare existe una cresta que
contacta el timpdnico con el processus paraoccipitalis, la cresta transversa del
processus paraoccipitalis. En este espécimen la cresta esta poco desarrollada por lo que
el foramen stylomastoideum y el foramen jugulare abren en una misma fosa (Fig.

I1.13.1C).

En la region antero-lateral de la bulla se encuentra el foramen postglenoideum, el
cual es visible tanto en vista ventral como lateral. El timpanico alcanza el borde
posterior del processus postglenoideus, formando el margen posterior del foramen

postglenoideum (Fig. 11.13.1C).

En la region antero-medial de la bulla tympanica se observan dos aberturas: una
lateral por la que abre la trompa de Eustaquio, y otra medial para el foramen lacerum

que corresponde a la salida del canalis caroticus (Fig. 11.13.1C).

La pars basilaris del os occipitale es muy convexa y cubre el borde medial de la
bulla tympanica, con la que limita lateralmente. El canalis N. hypoglossi se encuentra

en la fossa condylaris ventralis, que es bastante pronunciada (Fig. I11.13.1C).

Oido medio. La TAC se obtuvo sobre el espécimen MLP 00-VII-1-1 (4.
bonariense). (Fig. 11.13.2A,B). A partir de la reconstrucciéon 3D del oido medio se
calcul6 que el cavum tympani de este ejemplar tiene un volumen de 10994,54 mm’. Por

medio de la TAC se observé que esta cavidad se encuentra delimitada ventral, medial y
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lateralmente por el timpéanico, mientras que dorsalmente esta delimitada por la pars
petrosa del os temporale, el cual se extiende postero-lateralmente, formando un ancho
processus mastoideus de superficie triangular que se proyecta ventralmente (Fig.
I1.13.2C,D). La regiéon auditiva media derecha se encuentra mejor preservada que la

izquierda, donde hay sedimento calcareo depositado.

En la region anterior del cavum tympani se observa un septum horizontal
incompleto que la divide en dos cdmaras, una dorsal y una ventral, ambas de tamafio

similar (Fig. I11.13.2C).

El resto del cavum tympani esta formado por una sola camara, globosa, en la que
no se observan tabiques; esta condicion permite agrupar a los osos dentro del grupo de
los Arctoidea segun Flower (1869), o dentro del suborden Caniformia (Eisenberg, 1989;
Wozencraft, 1989, 2005; Wyss & Flynn, 1993) segtn la clasificacion actual. Sobre la
bulla tympanica izquierda del ejemplar MLP 00-VII-1-1, en la region postero-ventral
del cavum tympani se observa un pequefio tabique vertical, el cual podria ser
interpretado como septa radial (sensu Torres, 1987) (Fig. 11.13.2D). En esta region el
cavum tympani se observa como comprimido en sentido latero-medial. La region
posterior del cavum tympani es lisa y globosa; sin embargo la morfologia de esta region
no se puede observar detalladamente debido a que tanto la bulla tympanica izquierda

como la derecha estan un poco deterioradas.

Debajo de la pars petrosa del os occipitale se encuentra el canalis caroticus, el
cual estaria formado por el entotimpanico, segiin su ubicacion en la region medial del
cavum tympani (Fig. 11.13.2C,D). El tubo de Eustaquio abre en la region anterior del
cavum tympani, enfrente del promontorium. Los huesecillos del oido medio (malleus,

incus y stapes) no se encuentran preservados.

En la region dorsal del cavum tympani se observa la presencia del recessus
epitympanicus, que €s una camara pequefia excavada en la pars petrosa del os

temporale, en la que articulan el malleus y el incus (Fig. 11.13.2A,B,D).
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Oido interno. Esta excavado dentro de la pars petrosa del os temporale. A partir
de la TACs se reconstruyeron los tres canalis semicircularis del ejemplar MLP 00-VII-
1-1 (Fig. I1.13.3A-E). El area que encierra el arco del canalis semicircularis posterior
(CSP) es elipsoidal, con la mayor longitud en sentido antero-posterior. Tanto el canalis
semicircularis anterior (CSA) como el canalis semicircularis lateral (CSL) presentan un
area de forma circular (Fig. 11.13.3D,E,F). Cada canalis semicircularis se une al
utriculus a través de las ampullae membranaceae las cuales se encuentran excavadas en
las ampullae osseae (Ladevéze et al., 2008), en el ejemplar MLP 00-VII-1-1 estas
ultimas fueron reconstruidas pero con poco detalle. EI CSP forma la crus commune con
el CSA, esta estructura es tipica de amniotas, y en MLP 00-VII-1-1 como en todos los
Ursidae estudiados (véase Materiales y Métodos) también se observa una crus commune
secundaria (Arnaudo et al., 2014) (Fig. 11.13.3A,C,E). La crus commune secundaria esta
compuesta por la parte posterior del CSL y la parte inferior del CSP; por lo tanto los
canalis semicircularis alcanzan el utriculus solo por cuatro aperturas (Meng & Fox,
1995; Sanchez-Villagra & Schmelzle, 2007; Ladevéze et al., 2008, 2010; Ruf ef al.,
2009; Ekdale y Rowe, 2011; Luo et al., 2011, 2012); mientras que en aquellas especies
que no presentan esta estructura los canalis semicircularis llegan al utriculus por cinco
aberturas, una para cada ampullae. Al encontrarse presentes tanto la crus commune
tipica como la crus commune secundaria, solo se forman ampullae en los extremos
libres del CSA y del CSL. El CSA se orienta antero-dorso-lateral a postero-ventro-
medial, el CSP estd orientado de antero-dorso-medial a postero-ventro-lateral y el CSL
orientado oblicuamente antero-dorsal a postero-ventral. La altura del CSA y del CSP es
la misma; esta caracteristica fue reportada para especies cuadrupedas como marsupiales

diprotodontios (Schmelzle et al., 2007).

Si bien el receso 6seo en el que se encuentran el sacculus y el utriculus fue
reconstruido en este ejemplar, no fue posible observar una separacion entre ellos. La
cochlea se encuentra ubicada anteriormente a los canalis semicircularis y presenta tres

vueltas (contadas siguiendo a West, 1985) (Fig. I1.13.3A-C).

En la region medial del oido interno se encuentra el aqueductus vestibuli. Este

forma un canal para el paso del ductus endolymphaticus en vida (Fig. I1.13.3A-F). Se
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extiende desde la cochlea a través la pars petrosa del os temporale y emerge en el
espacio epidural de la fosa craneana posterior (Lo et al., 1997). En el ejemplar MLP 00-
VII-1-1 el aqueductus vestibuli esta orientado dorso-lateralmente a ventro-medialmente,
por lo que presenta una orientacion diferente a A. angustidens y A. tarijense. En
Arctotherium bonariense el diametro del aqueductus vestibuli y de los canalis

semicircularis es igual.

En Arctotherium bonariense la lamina spiralis ossea de la cochlea se encuentra
preservada. La lamina spiralis ossea se curva alrededor del modiolus (pilar dseo central
que resulta de enrollamiento de la cochlea), en la pared axial de la cochlea. En el
ejemplar MLP 00-VII-1-1, esta estructura se encuentra mejor preservada del lado
izquierdo mientras que del lado derecho solo se conservo la porcion apical del

modiolus, por eso solo se pueden contar las vueltas de la cochlea del oido izquierdo.

La cara ventral de la pars petrosa del os temporale esta divida en dos regiones: la
pars cochlearis, anterior, y la pars cannicularis (o pars vestibular; véase Glosario),
posterior (Torres, 1987). En esta region, la porcion mas notoria es el promontorium,
consecuencia de la primera vuelta del espiral de la cochlea. Postero-ventral a este se
encuentra la fenestra cochleae, que es amplia y ovalada (Fig. 11.13.3G). Dorsalmente al
promontorium, estd la fenestra vestibuli (Fig. 11.13.3G), donde se apoya la basis
stapedis, en vida. Esta fenestra es de menor tamafio que la fenestra cochleae. En el
espécimen MLP 00-VII-1-1 la proporcion estapedial (largo/ancho de la femestra
vestibuli) fue calculada como de aproximadamente 1.27. En la cara ventral también fue
posible observar el sulcus sigmoideus sinus que separa la pars cochlearis de la pars
canalicularis, que es angosto. En la region anterior de la cara ventral se encuentran el
recessus epitympanicus (véase Oido Medio) y el foramen del canalis facialis profundo,

donde abre el canalis facialis.

La pars petrosa del os temporale presenta en su cara dorsal una apertura, el porus
acusticus internus, que es la apertura del meatus acusticus internus. Este orificio es de
contorno cuadrangular y esta ubicado medialmente. En la regién més profunda del
meato se observa un pequefio septum denominado cresta transversa (o falciforme; véase

Glosario) que lo divide en dos canales, por los que pasan el N. facialis (dorsal) y el N.
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vestibulocochlearis (ventral). En el corte coronal en la TAC se observa que el meatus
acusticus internus corre lateralmente desde la region cerebelar del craneo hacia el
interior del oido interno. Por adentro de este canal corren dos canales mas pequefios,
uno para el paso del N. facialis (VII) y el otro ventral para el paso del N.
vestibulocochlearis (VIII). El N. facialis pasa desde el sistema nervioso central,
atraviesa el cavum tympani y luego sale del craneo por el foramen stylomastoideum (De
Iullis & Pulera, 2007) (Fig. I11.13.3G). A partir de la TAC se pudo reconstruir
parcialmente el N. vestibulocochlearis. De la rama comun que sale del N.
vestibulocochlearis se observa la rama cochlear y dos ramas vestibulares, una de las
cuales es proxima a la ampullae del CSA (N. ampullaris anterior; Meng & Fox, 1995;
Macrini et al., 2010) y la otra a la crus commune secundaria (Fig. 11.13.4A). Postero-
dorsalmente al porus acusticus internus se encuentra la fossa subarcuata (Fig.
I.13.3H), que es alargada pero en su region posterior es de forma angulosa (Fig.
I1.13.4B). Dorsalmente a la apertura de la fossa subarcuata se encuentra la eminencia
arqueada, esta es una elevacion conspicua que bordea posteriormente a la fossa
subarcuata y es recorrida internamente por el canalis semicircularis anterior. En este
ejemplar se observd que la cresta de la parte petrosa, una elevacién que se encuentra
entre el porus acusticus internus y la fossa subarcuata, es conspicua. La fossa

cerebelaris no pudo ser reconstruida.

La cara medial de la pars petrosa del os temporale es de forma laminar y sobre

ella se observa la apertura del aqueductus vestibuli.

La parte anterior de la pars petrosa del os temporale estd apoyada pero no
fusionada al tentorium cerebelli osseum (Fig. 11.13.4C). La pars petrosa contacta con el
exoccipital postero-medialmente y forma el processus mastoideus, lateralmente. Este

proceso contacta con el processus postglenoideus y el processus paraoccipitalis.

En la superficie ventral de la pars petrosa del os temporale hay dos depresiones
para inserciones musculares (Torres, 1987): la fossa musculus tensor tympani (anterior)
y la fossa musculus stapedialis (posterior). La fossa musculus tensor tympani es mas
larga y profunda que la fossa musculus stapedialis, la cual estd ubicada postero-

ventralmente al canalis facialis.
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11.3.1.3 Arctotherium tarijense

Oido externo y basicraneo. Las vistas ventral, lateral y posterior del basicraneo de 4.
tarijense se muestran en la Figura I1.14.1. En vista occipital el processus mastoideus
estd antero-lateralmente orientado y se extiende mdas ventralmente que el processus
paraoccipitalis (sensu Davis, 1964), el cual esta posteriormente orientado y su apice es
aguzado. En dos de los tres especimenes estudiados, el processus mastoideus es mas
ancho que el condylus occipitalis, mientras que el processus paraoccipitalis es
relativamente pequefio. Sin embargo, en el ejemplar MLP 10-5 el condylus occipitalis
es mas ancho que las otras dos estructuras (Fig. 11.14.1C,F,I), probablemente debido a
una variacidon presente en esta especie que deberia ser chequeada sobre la base de un

mayor nimero de ejemplares.

Los huesos ectotimpénico y entotimpanicos (sensu Hunt, 1974) estan fusionados
formando un hueso timpanico simple, como en A. angustidens (Arnaudo et al., 2014).

Este hueso forma la bulla tympanica y el meatus acusticus externus (Fig. 11.14.1A,D,G).

En vista lateral, en los ejemplares MLP 10-5 y MHJ 544, la bulla tympanica
apenas alcanza el processus mastoideus ventralmente. Esta condicion esta presente en el
lado izquierdo de la bulla del ejemplar MACN 971, mientras que en el lado derecho la
bulla tympanica excede el processus mastoideus ventralmente. La pared dorsal del
meatus acusticus externus esta abierta distalmente, es eliptica en seccion longitudinal y
esta orientada antero-lateralmente. Estd separada del processus postglenoideus,
anteriormente y del processus mastoideus, posteriormente, por un surco profundo. En
todos los especimenes conocidos de 4. tarijense el foramen postglenoideum también es
visible en vista lateral y estd ubicado anteriormente al meatus acusticus externus. En el
ejemplar MACN 971 este foramen esta parcialmente cubierto por una pequena cresta
denominada apoéfisis del tubo de Eustaquio, mientras que en el ejemplar MLP 10-5 esta

esta ausente (Fig. 11.14.1B,E,H).

En vista ventral (Fig. 11.14.1A,D,G), el meatus acusticus externus no sobrepasa
lateralmente al processus mastoideus. En el borde antero-medial de la bulla tympanica

se encuentra el foramen lacerum que junta las aberturas del tubo de Eustaquio (lateral) y
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el canalis caroticus (medial). Este foramen estd parcialmente cubierto por una
expansion anterior del timpanico, la apofisis del tubo de Eustaquio. En posicion
postero-medial a la bulla tympanica se encuentran el foramen jugulare que presenta dos
aberturas, una para el paso del N. glossopharyngeus (IX), N. vagus (X), el N.
accessorius spinalis (X1) y la V. jugularis y otra (el canalis caroticus ubicado
anteriormente al foramen jugulare) para el paso de la A. carotis interna. Lateralmente a
ambos foramenes abre el foramen stylomastoideum (por donde pasa el N. facialis (VII),
el ramus auricularis del N. vagus y probablemente la 4. stylomastoidea; Davis, 1964).
El foramen jugulare y el canalis caroticus estan separados del foramen
stylomastoideum por una cresta conspicua, la cresta transversa del processus
paraoccipitalis, que conecta el processus paraoccipitalis con la bulla tympanica. En
Arctotherium tarijense hay un pequefio foramen en la base medial del processus
paraoccipitalis, probablemente para el pasaje de la rama de un nervio craneano. La
bulla tympanica contacta medialmente con la pars basilaris del os occipitale, el cual en

esta especie no sobrepasa la bulla tympanica.

Oido medio. A partir de la reconstruccion 3D se observd que la bulla tympanica del
ejemplar MACN 971 es globular y presenta un volumen de 11902.33 mm® (Fig.
I1.14.2A,B). El cavum tympani es més estrecho y alto que el de A. angustidens. A partir
de la TAC se observd que las paredes medial, lateral y ventral estan formadas por el
hueso timpanico. Esta cavidad esta delimitada dorsalmente por la pars petrosa del os
temporale. Esta pars conforma el processus mastoideus que esta orientado
anteriormente (vedse abajo). En la pared anterior del cavum tympani hay un septo
horizontal el cual delimita un receso ventral incipiente, mientras que el dorsal, presente
en otras especies (e.g., A. angustidens), esta ausente (Fig. 11.14.2C). Como en otros
Ursidae, en A. tarijense las septas radiales (sensu Torres, 1987) son bien visibles en las

paredes ventral y lateral del cavum tympani (Arnaudo et al., 2014).

El canalis caroticus estd ubicado en la pared medial del cavum tympani, debajo de
la pars petrosa del os temporale (Fig. 11.14.2D) y dada su ubicacién estaria

completamente formado por el entotimpanico (Arnaudo et al., 2014).
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Dorsal al meatus acusticus externus (dorsalmente a la articulacion entre el malleus
y el incus) se observa una pequefla camara excavada en la pars petrosa del os
temporale. Esta corresponde al recessus epitympanicus el cual en MACN 971 es mas
pequena que en A. angustidens y en otros tremactinos (e.g., A. bonariense y Tremarctos

ornatus) (Fig. 11.14.2D).

Oido interno. El oido interno esta contenido dentro de la pars petrosa del os
temporale. A partir de las TACS se reconstruyeron los tres canalis semicircularis del
ejemplar MACN 971 (Fig. I1.14.3A-D). El éarea del arco comprendido por el canalis
semicircularis posterior (CSP) y el canalis semicircularis lateral (CSL) es oval mientras
que el area del arco debajo del canalis semicircularis anterior (CSA) es redondeada.
Como fue mencionado, cada canalis semicircularis se une al utriculus a través de la
ampullae (Ladeveéze et al., 2008), pero en el ejemplar MACN 971 no fue posible
reconstruirlas. E1 CSP forma la crus commune con el CSA y como en otros Ursidae, en
el ejemplar MACN 971 también se observa una crus commune secundaria (Arnaudo et
al., 2014) (Fig. 11.14.3A-C). Esta estd compuesta por la parte posterior del CSL y la
parte inferior del CSP; por lo tanto el canalis semicircularis alcanza el utriculus solo
por cuatro aperturas (véase mas arriba; Meng & Fox, 1995; Séanchez-Villagra &
Schmelzle, 2007; Ladevéze et al., 2008, 2010; Ruf et al., 2009; Ekdale & Rowe, 2011;
Luo et al., 2011, 2012). El CSA se orienta de antero-dorso-lateral a postero-ventro-
medial, el CSP esté orientado de anterior-dorso medial a postero-ventro-lateral y el CSL
orientado oblicuamente antero-dorsal a postero-ventral. E1 CSP y el CSA tienen la
misma altura, esta caracteristica fue reportada para especies cuadrupedas como

marsupiales diprotodontios (Schmelzle et al., 2007) (Fig. I1.14.3A-C).

El receso 6seo en el que se encuentran contenidos el sacculus y utriculus también
fue reconstruido. Sin embargo no fue posible observar una separacion discernible entre

ellos (Fig. I1.14.3A-C).

En posicion medial a la fenestra cochleae se encuentra el aqueductus vestibuli, el
cual en vida forma el canal para el pasaje del ductus endolymphaticus. Este se desplaza
desde la cochlea al cavum cranii a través de la pars petrosa del os temporale y abre en

la superficie medial de este hueso (Fig. I11.14.3A-C). Como en A. angustidens, esta
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orientado antero-lateralmente a postero-medialmente. En Arctotherium tarijense el

diametro del aqueductus vestibuli y de los canalis semicircularis es igual.

La cochlea se encuentra anteriormente a los canalis semicircularis y presenta tres
vueltas y media, aproximadamente (contadas siguiendo a West, 1985; Fig. 11.14.3A-C).
En Arctotherium tarijense la lamina spiralis ossea de la cochlea se encuentra
preservada. Como fue mencionado, esta es una estructura que sirve como conduccion
para los axones de las células ciliadas y del ganglion spirale cochleae, y fisicamente
soporta el margen medial de la membrana basilaris. Asi, la lamina spiralis ossea es el
correlato 6seo mas confiable para inferir la presencia de la inervacién coclear
“moderna” del tipo de los Theria, y la medida de tales inervaciones a lo largo de la
longitud del ductus cochlearis (Luo et al., 2012). La lamina spiralis ossea se curva
alrededor del modiolus (pilar 6seo central alrededor del cual se curva la cochlea) en la
pared axial de la cochlea. La lamina spiralis ossea secundaria también estd preservada

en la pared opuesta (radial) de la cochlea (Ekdale, 2009).

En la pars petrosa del os temporale, 1a porcidbn mas desarrollada de la cara ventral
es el promontorium. En Arctotherium tarijense es de contorno ovalado. La fenestra
cochleae, que en vida esta cubierta por la membrana tympani secundaria, presenta una
apertura amplia y ovalada ubicada postero-ventralmente a la fenestra vestibuli, 1a cual
tiene un tamafio menor (Fig. I1.14.3E,F). En la reconstruccion 3D, en vista posterior del
oido interno se observa que la fenestra cochleae se localiza ventro-medial a la crus
commune secundaria, y estd orientada oblicuamente (de dorso-postero-lateral a ventro-
antero-medial) en relacion al plano horizontal del craneo. La fenestra vestibuli sostiene
la basis stapedis en mamiferos. El stapes no estd preservado en este espécimen, pero la
proporcion estapedial (largo/ancho de la fenestra vestibuli) fue estimada como 1.22
aproximadamente. Latero-dorsalmente a la fenestra vestibuli se encuentra el sulcus
sigmoideus sinus que es bastante ancho con respecto a las otras especies (e.g., 4.
angustidens, A. bonariense) siendo el mas desarrollado de todos. En la region anterior
de la cara ventral de la pars petrosa se encuentra el recessus epitympanicus (véase la
descripcion del oido medio para esta especie). Ademas en la superficie ventral de la

pars petrosa del os temporale de A. tarijense hay dos depresiones para inserciones
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musculares (Torres, 1987): la fossa musculus tensor tympani (anterior) y la fossa

musculus stapedialis (posterior).

En la cara dorsal de la pars petrosa del os temporale se puede observar un orificio
que constituye la apertura del porus acusticus internus, que es la apertura del meatus
acusticus internus. Este orificio estd orientado medialmente y es de forma ovalada.
Hacia la region mas profunda del meatus, que corre lateralmente, se observa la cresta
transversa que lo divide en dos canales: uno dorsal (el canalis facialis), para el paso del
N. facialis (V1) y el otro ventral (el canalis vestibulocochlearis) para el paso del N.
vestibulocochlearis (VIII) (Fig. 11.14.3D-F). El N. facialis pasa al oido medio desde el
oido interno (auris interna y auris media) antes de emerger por el foramen
stylomastoideum (De Tullis & Pulera, 2007). En Arctotherium tarijense, el canalis
vestibulocochlearis se divide en tres ramas, una gruesa y anterior que abre en la cochlea
para el paso del N. cochlearis, y otras dos posteriores y mas pequeias que corren dorso-
laterlamente y entran en la base de la ampullae anteriormente (N. ampullaris anterior) y
posteriormente (N. ampullaris posterior) (Meng & Fox, 1995; Macrini et al., 2010; Fig.
I1.14.3D). Dorsalmente al porus acusticus internus se encuentra la apertura para la fossa
subarcuata, que es de forma cuadrangular; anteriormente a esta apertura es posible
observar una depresion muy notoria. La fossa es de forma esférica y aplanda dorso-
ventralmente y aloja el paraflocculus del cerebellum (Wible et al., 1995)(Fig. 11.14.4A);
pasa a través del arco delimitado por el CSA y en A. tarijense ocupa casi todo el espacio
entre los tres canalis semicircularis (Fig. 11.14.4B). Dorsalmente a la apertura de la
fossa subarcuata se encuentra la eminencia arqueada, que es plana. La cresta de la parte

petrosa esta poco desarrollada y la fossa cerebelaris no pudo ser reconstruida.

La pars petrosa presenta su cara medial de forma laminar y contiene al

aqueductus vestibuli que abre justo en la parte mas angulosa de esta cara.

La parte anterior de la pars petrosa del os temporale esta apoyada pero no
fusionada al tentorium cerebelli osseum (Fig. 11.14.4C). La pars petrosa contacta con el
exoccipital postero-medialmente y forma el processus mastoideus lateralmente. Este

proceso contacta con el processus postglenoideus y el processus paraoccipitalis.
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11.3.1.4 Arctotherium vetustum

Oido externo y basicraneo. En vista occipital se observa que el processus mastoideus
estd orientado antero-lateralmente. Es robusto y es més ancho que el processus
paraoccipitalis pero no mas ancho que los condylus occipitalis. Del lado izquierdo falta
una porcion del processus mastoideus. El processus paraoccipitalis falta por completo
del lado izquierdo, mientras que del lado derecho falta la porcion distal pero es posible
deducir que el processus paraoccipitalis estd orientado dorso-ventralmente. Los

condylus occipitalis son robustos (Fig. IL.15.1A).

El meatus acusticus externus estd formado por una proyeccion del timpanico. Esta
proyeccion esta rota en el extremo lateral de ambos lados, pero seglin lo que se observa,

puede inferirse que estaria orientado anteriormente (Fig. I1.15.1B,C).

Ventralmente, la bulla tympanica es apenas globosa (en este punto es importante
aclarar que el ejemplar MMP 1233 que se esta describiendo presenta esta zona bastante
reconstruida. A partir de las TACs se observd que la bulla tympanica izquierda se
encuentra preservada mientras que la bulla tympanica izquierda se ha reconstruido casi
completamente). Postero-medialmente se observa que la cresta formada por el contacto
entre el timpanico y el processus paraoccipitalis es conspicua (la bulla inflada en la
region posterior hace que el contacto entre el timpanico y el processus paraoccipitalis
se vea mas desarrollado, aunque nuevamente hay que tener en cuenta que toda esa zona
ha sido parcialmente reconstruida), y por lo tanto el foramen jugulare (medial) y el
foramen stylomastoideum (lateral) estan en fosas separadas. Tanto el foramen jugulare
como el foramen stylomastoideum tienen sedimento y no es posible ver la apertura del
canalis caroticus ni del foramen jugulare propiamente dicho, y lo mismo sucede con el
foramen stylomastoideum. Se observa la cresta transversa del processus paraoccipitalis
que delimita posteriormente el foramen jugulare (esta cresta es visible en algunos
ejemplares de 4. angustidens en los cuales la cresta entre el timpanico y el processus
paraoccipitalis es baja y los fordmenes stylomanstoideum y jugulare quedan en la
misma fosa), como esta adrea a ambos lados del craneo esta reconstruida, podria ser que
en realidad la bulla no fuera tan globosa y que la cresta entre timpanico y el processus

paraoccipitalis se encuentre menos desarrollada. En la region antero-lateral de la bulla
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tympanica se observa el foramen postglenoideum, el cual también esta cubierto por
sedimento. Este foramen es visible tanto en vista ventral como lateral. En la region
antero-medial no se observan el foramen para la apertura de la trompa de Eustaquio ni
el foramen lacerum. Del lado derecho apenas se ve una depresion en la zona
correspondiente a la apertura de dichos foramenes ya que toda esa area, de ambos lados,

ha sido reconstruida con poco detalle (Fig. I1.15.1C).

El borde medial de la bulla tympanica contacta con la pars basilaris del os
occipitale. Por lo que se observa en el ejemplar, este hueso presenta los margenes

apenas convexos que solapan en menor medida a la bulla tympanica (Fig. 11.15.1C).

Oidos medio e interno. A partir de la TAC realizada al ejemplar MMP 1233 (Fig.
I1.15.2) se pudo observar que tanto la regiéon auditiva media como la interna se
encuentran muy modificadas debido a la reconstruccion que ha sufrido. Ademds muchas
estructuras no se preservaron durante el proceso de fosilizacion. El cavum tympani
parece globoso en este ejemplar, en el que gran parte de los bordes de esta region se
observan reconstruidos, mientras que la region dorsal presenta una gran cantidad de
sedimento calcareo, el cual debido a su densidad, se confunde con el hueso haciéndolos

imposible distinguir uno de otro.

En la region anterior del cavum tympani, el septum anterior incompleto no fue
preservado. Tampoco se observa el canalis caroticus ni se distingue el recessus

epitympanicus en la region dorsal del meatus acusticus externus.

La region auditiva interna también estd muy poco preservada. La pars petrosa del
os temporale no se encuentra preservada. Se observo un pequeio fragmento de la
cochlea de ambos lados del craneo pero sin embargo, no se pudo determinar la cantidad
de vueltas que presenta a partir del modelo 3D. También se observo del lado izquierdo
del craneo la fossa subarcuata. Las demds estructuras como la fenestra vestibuli y
cochleae, el canalis semicircularis, el vestibulum y el aqueductus endolymphaticus no

pudieron ser reconocidos.
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11.3.1.5 Arctotherium wingei

Oido externo y basicraneo. En vista occipital se observa que el processus mastoideus
es pequefio y estd orientado latero-medialmente y dorso-ventralmente. El processus
paraoccipitalis, es un poco mas robusto que el processus mastoideus, esta orientado
dorso-ventralmente y su apice es romo. El condylus occipitalis es mas ancho que el
processus mastoideus y €l processus paraoccipitalis. El foramen magnum es elipsoidal

en seccion transversal (Fig. 11.16.1A).

En vista lateral se observa el meatus acusticus externus, circular y dispuesto
horizontalmente. El hueso timpanico constituye la porcion 6sea del meatus acusticus
externus 'y forma un tubo abierto dorsalmente en su porcion distal. Estd separado del
processus postglenoideus (anterior) y del processus mastoideus (posterior) por un surco.
El foramen postglenoideum, ubicado anteriormente al meatus acusticus externus, es de
gran tamaio, circular y a diferencia de otras especies no se encuentra cubierto por el
timpanico. En vista lateral también se puede observar la bulla tympanica que alcanza

ventralmente al processus mastoideus (Fig. 11.16.1B).

En vista ventral se observa que la bulla tympanica es globosa en toda su
extension, a diferencia de lo que ocurre en A. tarijense, cuya bulla tympanica también
es globosa pero solo en la region posterior. La bulla tympanica esta formada por el ecto-
y los entotimpanicos que se encuentran fusionados formando un solo hueso, el
timpanico. Este hueso forma también el meatus acusticus externus; este Gltimo no
sobrepasa al processus mastoideus y es mas corto del lado derecho. En el margen
antero-lateral de la bulla tympanica se encuentra el foramen postglenoideum, el cual es
conspicuo. En el borde antero-medial de la bulla se encuentra el foramen lacerum, en el
que abren conjuntamente el tubo de Eustaquio (lateral) y el canalis caroticus (medial).
Este foramen no se encuentra cubierto por la apodfisis del tubo de Eustaquio. Postero-
medialmente a la bulla tympanica se observa el foramen jugulare que presenta dos
aberturas, una por la que pasan el N. glossopharyngeus (1X), el N. vagus (X), el N.
accessorius spinalis (XI) y la V. jugularis y otra, la pertura del canalis caroticus,
ubicada dorso-medial a la anterior, y por la que pasa la 4. carotis interna. Lateralmente

a estos dos foramenes se encuentra el foramen stylomastoideum (por el que pasan el N.
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facialis (VII), el ramus auricularis del N. vagus y la A. stylomastoidea; Davis, 1964).
Posteriormente, la bulla tympanica contacta con el processus paraoccipitalis formando
una cresta transversa conspicua, la cresta transversa del processus paraoccipitalis, que
separa el foramen jugulare del foramen stylomastoideum. Esta caracteristica es propia
de los Ursinae y también es compartida por A. farijense, que al igual que 4. wingei,
presentan la bulla tympanica muy globosa en esta region. Medialmente, la bulla
tympanica contacta con la pars basilaris del os occipitale, que es concavo pero no
sobrepasa a la bulla tympanica. En la region postero-lateral del basicraneo de este
ejemplar, se observa la sutura entre el processus paraoccipitalis y el processus

mastoideus, mas notoria del lado izquierdo que del derecho (Fig. I1.16.1C).

11.3.2 Tremarctos

11.3.2.1 Tremarctos ornatus

Oido externo y basicraneo. La region auditiva externa de 7. ornatus se muestra en la
Fig. I1.17.1. En general, en la mayoria de los ejemplares estudiados en vista occipital se
observa que el processus mastoideus es poco robusto y se encuentra orientado apenas
antero-lateralmente. El processus paraoccipitalis (sensu Davis, 1964) estd orientado
dorso-ventralmente, es aguzado en su extremo distal y sobrepasa ventralmente al
processus mastoideus. El condylus occipitalis es mas robusto que el processus
paraoccipitalis y este a su vez lo es mas que el processus mastoideus (Fig. 11.17.1A);
excepto en los ejemplares USNM 210323, USNM 210324 y USNM 271418, en los
cuales tanto el processus paraoccipitalis como el processus mastoideus son mas

similares y el condylus occipitalis esta mas reducido (Fig. 11.17.2).

En vista lateral, el timpanico forma el meatus acusticus externus, cuyo extremo

distal es un tubo abierto dorsalmente. Este esta orientado horizontalmente y es eliptico
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en seccion longitudinal. Se trata de un tubo extenso que casi alcanza al processus
mastoideus lateralmente. En posicion anterior al meatus acusticus externus se encuentra
el foramen postglenoideum, que es pequefio, oval o circular y visible lateralmente. El
meatus acusticus externus se separa del foramen postglenoideum anteriormente y del
processus mastoideus posteriormente, por un surco muy angosto y extenso, que se

condice con el extenso meatus acusticus externus (Fig. 11.17.1B).

En vista ventral se observa que la bulla tympanica es plana (Fig. I1.17.1C). En la
region postero-medial de la misma se observa una pequefia cresta, que podria
corresponder a la fusioén de los huesos ecto- y entotimpanico (sensu Hunt, 1974). En el
margen antero-medial de la bulla tympanica se encuentra el foramen lacerum por el que
abren la 4. carotis interna (medial), el tubo de Eustaquio (lateral) y una tercera abertura
ventral a la del canalis caroticus, que constituye la entrada al sinus cavernosus. Este
foramen se encuentra cubierto por una expansion anterior del timpénico, la apofisis del
tubo de Eustaquio (véase Glosario) (Fig. I1.17.1C). En el borde antero-lateral de la bulla
tympanica se encuentra el foramen postglenoideum, también visible lateralmente. En
todos los ejemplares estudiados el timpanico se encuentra formando el limite posterior
del mismo, pero sin formar un canal. En el margen postero-lateral de la bulla se
encuentra el foramen stylomastoideum, mientras que en el margen postero-medial se
observan dos aberturas, una dorsal que es la entrada del canalis caroticus y una mas
ventral para el paso del N. glossopharyngeus (1X), N. vagus (X) y el N. accessorius
spinalis (X1), y la V. jugularis, ambas aberturas conforman al foramen jugulare. Estos
ultimos dos foramenes se encuentran separados del foramen stylomastoideum por una
cresta poco conspicua, la cresta transversa del processus paraoccipitalis, que contacta el

processus paraoccipitalis con la region posterior de la bulla tympanica (Fig. 11.17.1C).

Oido medio. A partir de las reconstrucciones 3D se observd que la region auditiva
media de los ejemplares MLP 2329 y MLP 01-1-03-62 es globosa pero en menor
medida que la de A. angustidens. El cavum tympani de los ejemplares estudiados
presenta un volumen de 1523,29 mm’ y de 1363,97 mm’, respectivamente (Fig.
I1.17.3A,B). Al comparar el cavum tympani con aquel de A. angustidens, se observa que

en 1. ornatus esta mas comprimido latero-medialmente. A partir de las TACs de
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observo que las paredes medial, ventral y lateral del cavum tympani estan delimitadas
por el timpanico, mientras que dorsalmente estan delimitadas por la pars petrosa del os

temporale el cual se extiende postero-lateralmente formando el processus mastoideus.

En la region anterior el cavum tympani estd apenas dividido por un septum
horizontal anterior incompleto. En ambos especimenes el septum es poco conspicuo y
delimita dos camaras, una ventral muy pequena y otra dorsal de mayor tamano. A través
de las TACs se observa que el septum estd formado por una evaginacion de la pared
lateral de la bulla tympanica (Fig. 11.17.3A-C). Como fue postulado por Arnaudo et al.,
(2014) no es posible establecer los limites entre los ecto- y entotimpénicos; sin embargo
debido a que el septum estd formado por la parte mas lateral de la bulla tympanica es
posible proponer que estaria formado por el ectotimpanico. Tampoco se encuentran en

estos ejemplares de 7. ornatus los otros septos mencionados por Arnaudo et al. (2014).

El cavum tympani presenta el mismo desarrollo a lo largo de toda su extension,
sin presentar una region mas voluminosa como en 4. angustidens. En la cara lateral del
cavum tympani, es posible observar una constriccién que corre antero-posteriormente y
que lo divide en una porcién dorsal y otra ventral. En la tomografia no se observan
septas radiales (sensu Torres, 1987) en la region ventral ni la lateral del cavum tympani

(Fig. 11.17.3).

Ventralmente a la pars petrosa del os temporale, en la region medial del cavum
tympani, se encuentra el canalis caroticus. Debido a su ubicacion medial, puede

inferirse que este canal se encuentra formado completamente por el entotimpénico (Fig.

I1.17.3D).

Dorsalmente al meatus acusticus externus, excavado en la pars petrosa del os
temporale, se encuentra el recessus epitympanicus, donde articulan el malleus y el
incus. En esta especie se trata de una camara conspicua, como en A. angustidens, y a
excepcion de lo observado en A. farijense, donde apenas se distingue una pequefia

camara en la region dorsal (Fig. I1.17.3A,B,D).
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Medialmente al meatus acusticus externus, en la superficie dorsal del cavum
tympani se encuentra el promontorium, el cual constituye la porcién mas prominente de

la pars petrosa del os temporale (Fig. 11.17.3D).

El anulus tympanicus, donde se estd apoyando la membrana tympani, es una
estructura en forma de anillo gracil que apenas se diferencia bien en el extremo medial

del meato acustico externo.

Oido interno. El oido interno esta excavado en la pars petrosa. A partir de las
TACs se reconstruyeron los oidos internos completos (elementos del oido interno que
forman parte al laberinto membranoso, el cual se aloja en el laberinto 6seo: los tres
canalis semicircularis, el vestibulum, la cochlea y el aqueductus vestibuli; Fig.
I1.17.4A-F) tanto del lado derecho como izquierdo, de los dos ejemplares MLP 2329 y
MLP 1-1-03-62. El érea del arco comprendido por el canalis semicircularis posterior
(CSP) y el canalis semicircularis lateral (CSL) es oval mientras que el area del arco
debajo del canalis semicircularis anterior (CSA) es redondeada (Fig. 11.17.4D-F). El
CSP forma la crus commune con el CSA y como en otros 0sos, en los especimenes de 7.
ornatus que fueron tomografiados se observa también la crus commune secundaria. Esta
estd compuesta por la parte posterior del CSL y la parte inferior del CSP (Fig. 11.17.4A-
C). Cada canalis semicircularis se une al utriculus a través de la ampullae (Ladevéze et
al., 2008); en los dos ejemplares son conspicuas y se pudieron reconstruir el receso de la
ampullae osseae posterior y de la ampullae osseae lateralis (Fig. 11.17.4A,B). También
se reconstruy6 la ampullae osseae de la crus commune secundaria. Debido a esto, los
canalis semicircularis alcanzan el utriculus solo por cuatro aperturas (véase mas arriba;
Meng & Fox, 1995; Sanchez-Villagra & Schmelzle, 2007; Ladevéze et al., 2008, 2010;
Ruf et al.,, 2009; Ekdale & Rowe, 2011; Luo et al., 2011, 2012). Los canalis
semicircularis estan orientados en forma oblicua; el CSA se orienta antero-dorso-lateral
a postero-ventro-medial, el CSP esta orientado de antero-dorso medial a postero-ventro-
lateral y el CSL esta orientado oblicuamente de antero-dorsal a postero-ventral. EI CSP
y el CSA tienen la misma altura, dicha caracteristica fue reportada para especies

cuadriipedas como marsupiales diprotodontios (Schmelzle et al., 2007).
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A partir de las TACs se pudo reconstruir el molde del receso 6seo en el que se
encuentran alojados el sacculus y utriculus en vida, pero en ninguno de los dos
ejemplares fue posible reconstruir estas estructuras. La cochlea se ubica anteriormente a

los canalis semicircularis, y presenta dos vueltas y media (contadas siguiendo el

protocolo de West, 1985) (Fig. I1.17.4A-C).

Medial a la fenestra vestibuli se encuentra el aqueductus vestibuli, que forma el
canal por donde pasa el ductus endolymphaticus en vida. Este canal corre desde la
cochlea hacia el cavum cranii atravesando la pars petrosa del os temporale para abrir en
la cara medial de este, en el espacio epidural de la fosa craneana (Fig. 11.17.4A-F). El
aqueductus vestibuli es horizontal, y estd orientado de antero-lateral a postero-medial.
Tanto éste, como los canalis semicircularis, tienen el mismo diametro a diferencia de lo
que ocurre en otros mamiferos, como en marsupiales (Schmelzle et al, 2007) o

notoungulados (Macrini et al., 2010).

En T. ornatus se observa la lamina spiralis ossea en la pared axial de la cochlea y
el modiolus que es la estructura alrededor del cual se curva la cochlea. En la pared

radial de ésta se encuentra la lamina spiralis ossea secundaria (Ekdale, 2009).

En la pars petrosa del os temporale, en la cara ventral la porcion mas desarrollada
es el promontorium. La fenestra cochleae, que en vida estd cubierta por la membrana
tympani secundaria, presenta una apertura amplia y ovalada ubicada postero-
ventralmente a la fenestra vestibuli, la cual tiene un tamafio menor (Fig. 11.17.4G,H). La
fenestra vestibuli es donde se apoya la basis stapedis en mamiferos. El stapes no esta
preservado en este espécimen, pero la proporcion estapedial (largo/ancho de la fenestra
vestibuli) fue estimada como 1,21 aproximadamente. Latero-dorsalmente la fenestra
vestibuli se encuentra el sulcus sigmoideus sinus, que es angosto. En la region anterior
de la cara ventral de la pars petrosa se encuentra el recessus epitympanicus (véase la
descripcion del oido medio para esta especie). Ademds en la superficie ventral de la
pars petrosa del os temporale de T. ornatus hay dos depresiones para inserciones
musculares: la fossa musculus tensor tympani (anterior) y la fossa musculus stapedialis

(posterior).

69



CAPITULO II M. E. Arnaudo

En la cara dorsal de la pars petrosa del os temporale se encuentra el porus
acusticus internus (Fig. 11.17.4G), que es la apertura del meatus acusticus internus que
corre lateralmente; este orificio es conspicuo, estd orientado medialmente y es de
seccion triangular. En la region mas profunda del meatus acusticus internus se
encuentra la cresta transversa que divide a este canal en dos mas pequefios: uno dorsal
(el canalis facialis), para el paso del N. facialis (VII) y el otro ventral (el canalis
vestibulocochlearis) para el paso del N. vestibulocochlearis (VIII) (Fig. 11.17.5A). E1 N.
facialis pasa al oido medio desde el oido interno para luego emerger del craneo por el
foramen stylomastoideum (De lullis & Pulera, 2007). Al igual que en otros especimenes
de Ursidae estudiados, en 7. ornatus se pudo observar que el canalis
vestibulocochlearis se divide en una rama gruesa y anterior que abre en la cochlea para
el paso del N. cochlearis, pero no asi a aquellas ramas que llegan al vestibulum (Meng
& Fox, 1995; Macrini et al., 2010; Fig. I1.17.5A). Dorsalmente al porus acusticus
internus se encuentra la apertura para la fossa subarcuata, que es de forma circular (Fig.
I1.17.4H); esta apertura esta precedida por una depresion apenas visible. La fossa es de
forma esférica y bilobulada en su porcidn distal; aloja el paraflocculus del cerebellum
(Wible et al., 1995). Dorsalmente a la apertura de la fossa subarcuata se encuentra la
eminencia arqueada, que en este ejemplar es conspicua y forma un reborde. La cresta de

la parte petrosa es notoria, siendo elevada y plana.

La cara medial es de forma laminar y contiene al aqueductus vestibuli que abre

justo en la parte mas angulosa de esta cara.

La parte anterior de la pars petrosa del os temporale estd apoyada pero no
fusionada al tentorium cerebelli osseum (Fig. 11.17.5B). La pars petrosa contacta con el
exoccipital postero-medialmente y forma el processus mastoideus lateralmente. Este
proceso contacta con el processus postglenoideus y el processus paraoccipitalis. La
superficie estd dividida en dos regiones, la pars cochlearis, antero-ventral, que encierra
la cochlea, y la pars canicullaris, postero-dorsal, la cual aloja el vestibulum y los

canalis semicircularis.
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11.3.2.2 Tremarctos floridanus

Oido externo y basicraneo. La vista externa de los ejemplares AMNH F 98965 y UF
7454 de T. floridanus se muestra en la figura I1.18.1. En vista occipital se observa que el
processus mastoideus es robusto y estd orientado antero-ventralmente siendo esta
caracteristica mas notoria en el AMNH F 98965 (Fig. I.18.1A,B). El processus
paraoccipitalis (sensu Davis, 1964) esta dorso-ventralmente orientado y es aguzado en
el apice. En los dos ejemplares, los condylus occipitalis son mas robustos que el
processus mastoideus y que el processus paraoccipitalis, aunque en el ejemplar AMNH
F 98965 la diferencia de tamafio entre el condylus occipitalis y el processus mastoideus
es menor. Este ultimo ejemplar es en apariencia mas senil que el ejemplar UF 7454

(Fig. I.18.1A,B).

En vista lateral se observa que el timpanico se proyecta lateralmente formando un
meatus acusticus externus, este es corto y no sobrepasa lateralmente al processus
mastoideus. El meatus acusticus externus es un tubo abierto dorsalmente, circular, que
se encuentra orientado lateralmente. Tanto en el ejemplar AMNH F 98965 como en el
UF 7454 este tubo es tan corto que no se forma el surco que lo separa anteriormente del
processus postglenoideus y posteriormente del processus mastoideus. El foramen
postglenoideum se encuentra anteriormente al meatus acusticus externus, es circular y

pequeio (Fig. I1.18.1C).

En vista ventral se observa que la bulla tympanica es plana, el piso del cavum
tympani esta formado por los huesos timpanicos y la pared medial estd formada por la
pars basilaris del os occipitale (basioccipital). Postero-medialmente a la bulla
tympanica el contacto entre el timpanico y el processus paraoccipitalis (la cresta
transversa del processus paraoccipitalis) es conspicuo, de manera que el foramen
stylomastoideum (lateral) se encuentra separado del foramen jugulare (medial) (Fig.
I1.18.1D). Este ultimo esta formado por el canalis caroticus, que constituye la entrada
de la A. carotis interna al craneo, y por otro foramen que consiste en la apertura para la
salida de los nervios N. glossopharyngeus (I1X), N. vagus (X), N. accessorius spinalis
(XD) y la V. jugularis. En el margen postero-lateral de la bulla tympanica se encuentra el

foramen stylomastoideum. Postero-medial al foramen jugulare estd el foramen N.
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hypoglossis, que conecta el canalis N. hypoglossi (XII) y se encuentra en la fossa
condylaris ventralis. En el borde antero-lateral de la bulla tympanica se observa el
foramen postglenoideum, el cual es visible tanto lateral como ventralmente. A
diferencia de lo que ocurre en A. angustidens, en estos ejemplares el foramen no esta
cubierto por ninguna expansion del timpanico. Antero-medial a la bulla tympanica se
encuentra la apertura donde abre el foramen lacerum y el tubo de Eustaquio (sensu
Davis, 1964) (Fig. I11.18.1D). Este ultimo conecta la faringe con el cavum tympani. En
estos ejemplares tampoco se observan proyecciones del timpanico sobre este foramen.
El borde medial de la bulla tympanica contacta con el borde lateral de la pars basilaris
del os occipitale, pero en ningliin caso este ultimo sobrepasa la bulla tympanica (Fig.

I1.18.1D).

Oido medio. La region auditiva media del ejemplar UF 7454 tiene forma cuadrangular,
sin mostrar la apariencia globosa de, por ejemplo, 4. angustidens. El cavum tympani
tiene un volumen de 2658,7 mm’, siendo este més aproximado al volumen del cavum
tympani de T. ornatus que de otros tremarctinos. Al igual que todos los ejemplares de
Ursidae estudiados, las paredes medial, ventral y lateral del cavum tympani estan
formadas por el timpanico, y dorsalmente, esta cavidad esta delimitada por la pars

petrosa del os temporale (Fig. 11.18.2A-B).

En la region anterior, el cavum tympani esta incompletamente divido por un
septum horizontal en dos recesos, uno dorsal y otro ventral. En el ejemplar UF 7454 el
receso dorsal es el que presenta mayor tamafno mientras que el ventral es apenas visible
(Fig. I1.18.2C). Este septum esta formado por una evaginacion de la pared lateral de la
bulla tympanica. Como los huesos que forman el timpénico (véase Hunt, 1974) estan
fusionados, los limites entre estos no pudieron ser establecidos; a partir de la TAC es
posible inferir que estaria formado mayormente por la regiéon mas lateral de la bulla
tympanica y por lo tanto el septum estaria formado por el ectotimpanico. El resto del
cavum tympani esta formado por una tnica camara en la que no se diferencian otras
septa (Fig. 11.18.2). En la region ventral del cavum tympani es posible observar una

septa radial (sensu Torres, 1987).
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El canalis caroticus se encuentra ubicado ventralmente a la pars petrosa del os

temporale, y por su ubicacion estaria formado por el entotimpénico (Fig. I1.18.2D).

En la region dorsal al meatus acusticus externus y excavado en la pars petrosa del
os temporale se encuentra el recessus epitympanicus, donde articulan el malleus y el
incus (Fig. 11.18.2D). En este ejemplar se trata de una camara conspicua, a excepcion de
lo ocurre en A. tarijense, donde apenas se distingue una pequefia camara en la region

dorsal.

El anulus tympanicus, donde se apoya la membrana tympani, es una linea una
estructura en forma de anillo gracil que se diferencia bien en el extremo medial del

meatus acusticus externus.

Oido interno. El oido interno del ejemplar UF 7454 se encuentra representado en la
figura I1.18.3. A partir de la TAC de este ejemplar se pudieron reconstruir tanto el oido
derecho como el izquierdo, completos (Fig. II1.18.3A-C). El area del arco comprendido
por el CSP es oval, mientras que el CSL y el canalis semicircularis anterior encierran
un area que es redondeada (Fig. 11.18.3D-E). Cada canalis semicircularis se une al
utriculus a través de la ampullae (Ladevéze et al., 2008), pero en este ejemplar no
pudieron ser reconstruirdas en detalle. En el ejemplar UF 7454 se observd la crus
commune tipica de los mamiferos formada por el CSP y CSA; ademads, y como en otros
0sos, también se observd la crus commune secundaria (Arnaudo et al., 2014; Fig.
I1.18.3B,C) compuesta por la parte posterior del CSL y la parte inferior del CSP. Es asi
que los canalis semicircularis alcanzan el utriculus solo por cuatro aperturas (véase mas
arriba; Meng & Fox, 1995; Sadnchez-Villagra & Schmelzle, 2007; Ladevéze et al., 2008,
2010; Ruf et al., 2009; Ekdale & Rowe, 2011; Luo et al., 2011, 2012). El CSP esta
orientado de dorso-medial a ventro-lateral, el CSA esta orientado de postero-dorsal a
antero-ventral. El CSL estd orientado antero-dorsalmente a postero-ventralmente. El
CSP y el CSA tienen la misma altura, caracteristica que fue reportada para especies
cuadrupedas como marsupiales diprotodontios (Schmelzle et al., 2007) (Fig. 11.18.3A-
F).
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El receso dseo en el que se encuentran contenidos el sacculus y utriculus también
fue reconstruido, pero no fue posible observar una separacion discernible entre ellos
(Fig. 1I.18.3A-F). Medial a la fenestra cochleae esta el aqueductus vestibuli, el cual
forma el canal para el pasaje del ductus endolymphaticus en vida. Se desplaza desde la
region vestibular al cavum cranii a través de la pars petrosa del os temporale y abre en
la superficie medial de este hueso (Fig. II.18.3B,C). El ductus es horizontal y esta
orientado de antero-lateral a postero-medial. El didametro del aqueductus vestibuli y de

los canalis semicircularis es igual.

La cochlea se encuentra ubicada anteriormente a los canalis semicircularis y
presenta dos vueltas y medias, aproximadamente (contadas siguiendo a West, 1985; Fig.
II.18.3A-F). En Tremarctos floridanus la lamina spiralis ossea de la cochlea se
encuentra preservada. Esta es una estructura que sirve como conduccién para los axones
de las celulas ciliadas y del ganglion spiralis cochleae, y fisicamente soporta el margen
medial de la membrana basilaris. Asi, lamina spiralis ossea es el correlato 6seo mas
confiable para inferir la presencia de inervaciones cocleares modernas del tipo de los
Theria, y la medida de tales inervaciones a lo largo de la longitud del canal cochlear
(Luo et al., 2012). La lamina spiralis ossea se curva alrededor del modiolus (pilar 6seo
central) en la pared axial de la cochlea. La lamina spiralis ossea secundaria también

esta preservada en la pared opuesta (radial) de la cochlea (Ekdale, 2009).

El oido interno esta excavado en la pars petrosa del os temporale. En la cara
ventral de este hueso la porcion mas notoria es el promontorium. La fenestra cochleae
es amplia, ovalada, y se orienta postero-ventral al promontorium, mientras que la
fenestra vestibuli, de posicion antero- lateral a éste, tiene un tamafio menor (Fig.
I1.18.3G-H). Esta ultima sostiene la basis stapedis del stapes en mamiferos, mientras
que la fenestra cochleae estd cubierta por la membrana tympani secundaria en vida. El
stapes no esta preservado en este espécimen, pero la proporcion estapedial (largo/ancho
de la fenestra vestibuli) fue estimada aproximadamente como 1,25. En esta region se
encuentra el sulcus sigmoideus sinus que separa la pars cochlearis de la pars

canalicularis, y en este ejemplar es angosto. En la region anterior de esta superficie se
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encuentran el recessus epitympanicus (véase la descripcion del oido medio para esta

especie) y la apertura del canalis facialis.

En la cara dorsal de la pars petrosa del os temporale, se observa el porus
acusticus internus, que es la apertura del meatus acusticus internus (Fig. 11.18.3G). Este
orificio es grande, estd orientado medialmente y es de seccion circular. El meatus corre
lateralmente y en la porcion mas interna del canal es posible observar la cresta
transversa o falciforme que lo divide en dos canales més pequenos: uno dorsal (el
canalis facialis), para el paso del N. facialis (VII), y otro ventral (el canalis
vestibulocochlearis), para el paso del N. vestibulocochlearis (VIII) (Fig. 11.18.4A,B). En
vista coronal, se observa que el canalis facialis abre en un receso pequefio cercano al
recessus epitympanicus 'y a la fenestra cochleae. Este canal conecta con el cavum
tympani de manera que el N. facialis pasa al oido medio desde el oido interno, antes de
emerger por el foramen stylomastoideum (De lullis & Pulera, 2007). En Tremarctos
floridanus, solo fue posible reconstruir completamente la rama (N.) cochlear del N.
vestibulocochlearis, mientras que la rama (N.) vestibularis solo se reconstruyo
parcialmente (Fig. 11.18.4). En posicion postero-dorsal al porus acusticus internus se
encuentra la apertura de la fossa subarcuata, que es circular. Esta fossa aloja el
paraflocculus del cerebellum (Wible et al., 1995). La fossa subarcuata es alargada y en
la region anterior se encuentra una depresion similar a la que se observa en A. tarijense
(Fig. 11.18.3H). Dorsalmente a la apertura de la fossa se encuentra la eminencia
arqueada, la cual es bastante conspicua. En este ejemplar de 7. floridanus la cresta de la
parte petrosa es recta, mientras que la fossa cerebelaris posterior estd débilmente

desarrollada pero forma un ala petromastoidea posterior.

En la superficie ventral de la pars petrosa del os temporale de T. floridanus hay
dos depresiones para inserciones musculares (Torres, 1987): la fossa musculus tensor
tympani (anterior) y la fossa musculus stapedialis (posterior). La fossa musculus tensor
tympani es mas larga y profunda que la fossa musculus stapedialis, 1a cual esta ubicada

postero-ventralmente al canalis facialis.

En la TAC del ejemplar UF 7454 no se observa una sutura entre la parte anterior

de la pars petrosa del os temporale y el tentorium cerebelli osseum. Postero-
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medialmente la pars petrosa contacta con el exoccipital y forma el processus
mastoideus lateralmente. Este proceso contacta con el processus postglenoideus

anteriormente y con el processus paraoccipitalis posteriormente.

11.3.3 Arctodus

11.3.3.1 Arctodus pristinus

Oido externo y basicraneo. En vista occipital se observa que el processus mastoideus
del ejemplar AMNH 95696 esta orientado antero-lateralmente, mientras que el ejemplar
UF 154288 presenta el processus mastoideus menos robusto y orientado antero-
ventralmente (Fig. 11.19.1A,D). Este Gltimo ejemplar presenta gran parte del craneo
reconstruido, incluidos el processus mastoideus y el processus paraoccipitalis
izquierdo. En ambos ejemplares el processus paraoccipitalis esta orientado
posteriormente, es aguzado en el apice y los condylus occipitalis son mas robustos que
el processus mastoideus y que el processus paraoccipitalis. El foramen magnum es

elipsoidal en seccion transversal.

En vista lateral se observa que el meatus acusticus externus es un tubo abierto
dorsalmente, formado por la proyeccion lateral del ectotimpénico. En el ejemplar
AMNH 95696 esta expansion esta rota de ambos lados por lo que no es posible
distinguir su extension, y en el ejemplar UF 154288 esta expansion estd completa solo
del lado derecho, mientras que del lado izquierdo ha sido reconstruida; en el lado
derecho se observa que la proyeccion del timpéanico casi alcanza al processus
mastoideus pequenio (Fig. IL19.1B,E). El meatus acusticus externus se orienta
anteriormente (de postero-medial a antero-lateral) y esta separado del processus
mastoideus y del processus postglenoideus por un surco. En la region anterior al meatus

acusticus externus se encuentra el foramen postglenoideum, también visible en esta
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vista. Este foramen es circular y de gran tamafio en el ejemplar AMNH 95696, mientras

que en el ejemplar UF 154288 es bastante mas pequefio (Fig. I1.19.1B,E).

En vista ventral se observa que la bulla tympanica es plana en el ejemplar AMNH
95696, mientras que en el ejemplar UF 154288 es globosa (Fig. I1.19.1C,F). En el
primer ejemplar la bulla tympanica izquierda solo esta parcialmente preservada, pero se
alcanza a reconocer en la regidon posterior, cercana al processus paraoccipitalis, una
cresta que podria ser la union entre ecto- y entotimpanico. En el segundo ejemplar (UF
154288) esta region esta reconstruida. Posteriormente a la bulla tympanica se observa la
cresta transversa del processus paraoccipitalis, que contacta el timpanico con el
processus paraoccipitalis. En el ejemplar AMNH 95696 esta cresta es conspicua, y por
lo tanto el foramen stylomastoideum se encuentra separado del foramen jugulare. En el
ejemplar UF 154288, esta cresta fue reconstruida como conspicua en ambos lados del
craneo y no asi el foramen jugulare ni el canalis caroticus. Este Gltimo tampoco se
pudo observar en el ejemplar AMNH 95696, ya que la region postero-medial de la bulla
tympanica esté rota de ambos lados (Fig. I1.19.1C,F).

En el borde antero-lateral se observa el foramen postglenoideum, el cual es visible
tanto lateral como medialmente (Fig. I1.19.1C,F). En la regién antero-medial se
encuentra el foramen lacerum donde abre el canalis caroticus (medial) y el foramen
por donde abre el tubo de Eustaquio (lateral). En el ejemplar UF 154288 esta region no
esta preservada y no es posible observar la abertura de los dos fordmenes; mientras que
en AMNH 95696 se observan ambos foramenes (lacerum y tubo de Eustaquio) del lado
izquierdo. El borde medial de la bulla tympanica se ve parcialmente solapado por la
pars basilaris del os occipitale en el ejemplar AMNH 95696, mientras que en el
ejemplar UF 154288, al estar reconstruida esta region, no se puede aseverar con

seguridad que ese sea el margen original de la par basilaris del os occipitale.

Oido medio. Como se indico anteriormente en el ejemplar UF 154288, la bulla
tympanica se observa globosa, pero cabe mencionar que tanto del lado derecho como

del lado izquierdo, estan reconstruidas (Fig. I[.19.2A,B). A partir de la tomografia solo
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se pudo reconstruir la bulla tympanica de manera aproximada y la pars petrosa del os
temporale derecha, mientras que del lado izquierdo solo se pudo reconstruir la bulla
tympanica hasta la mitad y las demaés estructuras del oido interno faltan por completo.
El volumen aproximado de la region auditiva media derecha es de 5926,68 mm’. El
volumen relativo de esta cavidad, con respecto al volumen del encéfalo, tampoco ha
podido ser calculado debido a que el cavum cranii no pudo ser construido por falta de
los huesos que lo delimitan. Las paredes medial, ventral y lateral de la bulla tympanica
estan formadas por el timpdnico, mientras que el techo estd delimitado por la pars

petrosa del os temporale.

La region anterior del cavum tympani estd divida incompletamente por un septum
horizontal. Este septum divide a dicha region en dos camaras, una dorsal y otra ventral,
siendo de mayor tamafo la dorsal, este septum es mas conspicuo y se extiende algo mas
posteriormente que en los otros tremarctinos estudiados (Fig. 11.19.2C). El resto de la
bulla tympanica es una inica cdmara que no presenta septas radiales, ni se diferencian

otras septa.

El canalis caroticus falta completamente del lado izquierdo, y del lado derecho
solo se observa un pequefia parte en la region anterior del cavum tympani. Dorsalmente
en la region anterior del cavum tympani, medial al meatus acusticus externus, se
encuentra el recessus epitympanicus donde articulan el malleus y el incus. Este es

conspicuo y parece presentar un pequeiisimo sepfum en su interior (Fig. 11.19.2D).

La region ventral de la bulla tympanica esta reconstruida, tanto del lado derecho

como del izquierdo, y por eso no es posible observar si existen septas radiales.

Oido interno. A partir de la TAC realizadas sobre el ejemplar UF 154288 se pudo
reconstruir solo el oido interno derecho. De los canalis semicircularis se reconstruyeron
el CSP y el CSL (Fig. I1I.19.3A-E). El érea encerrada por el CSP es de forma oval
mientras que el area debajo del CSL es circular. EI CSP esté orientado de dorso-medial

a ventro-lateral y el CSL esta orientado de latero-dorsal a medio-ventral. Como el CSA
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no pudo ser reconstruido, no se observa la crus commune tipica de los mamiferos, pero
si pudo ser reconstruida la crus commune secundaria, formada por el CSP y el CSL
(Fig. 11.19.3A-E). De las ampullae osseae, por medio de las cuales los canalis
semicircularis se unen al utriculus (Meng & Fox, 1995; Sanchez-Villagra & Schmelzle,
2007; Ladeveze et al., 2008, 2010; Ruf et al., 2009; Ekdale y Rowe, 2011; Luo ef al.,
2011, 2012), solo se observaron la ampullae que se forma en la crus commune

secundaria y la ampullae osseae del CSA.

También se reconstruy6 el vestibulum del oido interno, pero ni el sacculus y el
utriculus pudieron ser diferenciados en el modelo 3D. En la regién vestibular y proxima
a la fenestra cochleae se encuentra el aqueductus vestibuli, el cual es horizontal y esté
orientado postero-medialmente. Este canal transmite el ductus endolymphaticus
desplazédndose por la pars petrosa del os temporale hasta desembocar en el cavum

cranii (Fig. 11.19.3A-E).

La cochlea se encuentra ubicada anteriormente a los canalis semicircularis. Esta

presenta dos vueltas aproximadamente (contadas segun West, 1985) (Fig. 11.19.3A-E).

El oido interno se encuentra excavado en la pars petrosa del os temporale. En la
cara ventral de este hueso la porcion mds notoria es el promontorium. La fenestra
cochleae es amplia, ovalada, y se orienta postero-ventral al promontorium, mientras que
la fenestra vestibuli, de posicién antero-lateral a éste tiene un tamafio menor (Fig.
I1.19.3F,G). Esta ultima es donde se apoya la basis stapedis del stapes en mamiferos,
mientras que la femnestra cochleae, en vida, estd cubierta por la membrana tympani
secundaria. El stapes no estd preservado en este espécimen, pero la proporcion
estapedial (largo/ancho de la fenestra vestibuli) fue estimada aproximadamente como
1,15. En esta region se encuentra el sulcus sigmoideus sinus que separa la pars
cochlearis de la pars canalicularis, y en este ejemplar es angosto. En la region anterior
de esta superficie se encuentran el recessus epitympanicus (véase descripcion del oido
medio) y la apertura del canalis facialis. En la superficie ventral de la pars petrosa del
os temporale de Arctodus pristinus también hay dos depresiones para inserciones
musculares (Torres, 1987): la fossa musculus tensor tympani (anterior) y la fossa

musculus stapedialis (posterior).
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En la cara dorsal de la pars petrosa del os temporale, se observa el porus
acusticus internus, que es la apertura del meatus acusticus internus (Fig. 11.19.3G). Este
orificio es conspicuo, estd orientado medialmente y es de seccion circular. El meatus
corre lateralmente y en la porciéon maés interna del canal, es posible observar la cresta
transversa o falciforme que lo divide en dos canales més pequenos: uno dorsal (el
canalis facialis), para el paso del N. facialis (VII) y el otro ventral (el canalis
vestibulocochlearis) para el paso del N. vestibulocochlearis (VIII). En corte coronal, se
observa que el canalis facialis abre en un receso pequefio cercano al recessus
epitympanicus 'y a la fenestra cochleae. Este canal conecta con el cavum tympani de
manera que el N. facialis pasa al oido medio desde el oido interno antes de emerger por
el foramen stylomastoideum (De Iullis & Pulera, 2007). En posicidén postero-dorsal al
porus acusticus internus se encuentra la apertura de la fossa subarcuata que es circular
(Fig. I1.19.3H). Esta fossa aloja el paraflocculus del cerebellum (Wible et al., 1995). En
este ejemplar la fossa subarcuata alargada y en la region anterior se encuentra una
depresion similar a la que presenta 4. tarijense. Dorsalmente a la apertura de la fossa se
encuentra la eminencia arqueada, esta es una elevacion que bordea posteriormente a la
fossa, la cual es recorrida internamente por el CSA; en esta especie ésta estructura es
baja y de forma redondeada. En este ejemplar de Arctodus pristinus la cresta de la parte
petrosa esta elevada, mientras que la fossa cerebelaris posterior es de forma eliptica y
poco profunda, extendiéndose en un ala posterior o ala petromastoidea que contacta con

el mastoides.

En la TAC del ejemplar UF 7454 no se observa una sutura entre la parte anterior
de la pars petrosa del os temporale y el tentorium cerebelli osseum. Postero-
medialmente la pars petrosa contacta con el exoccipital y forma el processus
mastoideus lateralmente. Este proceso contacta con el processus postglenoideus

anteriormente y con el processus paraoccipitalis posteriormente.
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11.3.3.2 Arctodus simus

Oido externo y basicraneo. El ejemplar AMNH 25531 es el holotipo de la especie pero
no se puede usar para describir la region basicraneana debido a que es un material que

ha sufrido deformaciones durante la fosilizacion.

En vista occipital se observa que el processus mastoideus es robusto, excepto en
el ejemplar AMNH F AM 8222 en el cual es mas pequefio (pero podria tratarse de un
ejemplar juvenil), y en todos estd orientado antero-lateralmente. El processus
mastoideus es mas robusto que el processus paraoccipitalis y que los condylus
occipitalis (en el ejemplar AMNH F AM 8222 faltan tanto el processus paraoccipitalis
como los condylus occipitalis). El processus paraoccipitalis varia, en los ejemplares
AMNH 30492 y AMNH F AM 99209, este es aguzado en el extremo y esta orientado
dorso-ventralmente, mientras que en el espécimen AMNH F AM 95607 el processus
paraoccipitalis es triangular y estd orientado posteriormente. El foramen magnum es

elipsoidal en seccion transversal (Fig. 11.20.1A-C).

En vista lateral se observa que el ectotimpdnico se proyecta lateralmente
formando el meatus acusticus externus, esta expansion casi alcanza el processus
mastoideus. El meatus es un tubo abierto dorsalmente y su orientacion varia segun los
distintos especimenes; en el ejemplar AMNH F AM 95607 esta orientado de postero-
medial a antero-lateral, en el ejemplar AMNH 30492 esta orientado anteriormente,
mientras que en los ejemplares AMNH F AM 8222 y AMNH F AM 99209 se orienta
lateralmente. Anteriormente al meatus acusticus externus se encuentra el foramen
postglenoideum, visible lateralmente también, excepto en AMNH 30492, en el cual se
ubica mas medialmente. El foramen postglenoideum es circular y conspicuo (Fig.

11.20.1D-E).

En vista ventral se observa que en general la bulla tympanica es plana, pero se
encuentran algunas variaciones entre los ejemplares de la misma especie. En AMNH F
AM 99209 se observa una pequeiia cresta cerca de la cresta transversa del processus
paraoccipitalis, mientras que en el espécimen AMNH F AM 8222, la bulla tympanica
forma una pequetia globosidad. En AMNH F AM 95607 la bulla estd formada por un
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hueso plano y en el ejemplar AMNH 30492 estan rotas por lo que no se las puede
describir. En la region postero-medial de la bulla tympanica se observan dos aberturas
que forman el foramen jugulare, un foramen ventral y de mayor tamafo y el canalis
caroticus dorsal, més pequefio. El primero constituye la apertura para la salida de los
nervios N. glossopharyngeus (IX), N. vagus (X), N. accessorius spinalis (XI) y la V.
Jjugularis, mientras que el canalis caroticus es por donde la A. carotis interna ingresa al
craneo. Postero-medial al foramen jugulare se encuentra el foramen N. hypoglossis, que
conecta el canalis N. hypoglossi (XII) y se encuentra en la fossa condylaris ventralis.
En la region postero-lateral de la bulla tympanica se encuentra el foramen
stylomastoideum. Posteriormente a la bulla, se encuentra la cresta transversa del
processus paraoccipitalis, por medio de la cual contactan el timpanico y el processus
paraoccipitalis. En Arctodus simus esta cresta es conspicua, por lo que el foramen
Jjugulare se encuentra separado del foramen stylomastoideum. En el borde antero-lateral
de la bulla tympanica se observa el foramen postglenoideum, tanto en vista ventral
como lateral (descrito en vista lateral), excepto en el ejemplar AMNH 30492 donde
solamente se lo observa ventralmente. Este foramen generalmente es circular y solo en
el ejemplar AMNH F AM 8222 estd cubierto parcialmente por una expansion del
timpanico. En posicion antero-medial a la bulla tympanica se encuentran el foramen
lacerum, que constituye la salida del canalis caroticus (medial), y el tubo de Eustaquio
(lateral) (sensu Davis, 1964). El borde medial de la bulla tympanica contacta con el
borde lateral de la pars basilaris del os occipitale, este Gltimo no sobrepasa la bulla
tympanica, excepto en el ejemplar AMNH F AM 95607, donde el solapamiento es bien
marcado (Fig. I11.20.F-I).
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11.4 DISCUSION

El septum del cavum tympani de los carnivoros ha sido estudiado por numerosos
autores y usado en taxonomia (Flower, 1869; Wincza 1896, 1898; Van Kampen, 1905;
Segall, 1943; Hough, 1948, 1952; Petter, 1966; Hunt, 1974, 1987, 1991; Ginsburg,
1982; Ivanoft, 2000, 2001). Sin embargo, surgen controversias acerca de estas septa
debido a la homologia incierta y la variabilidad observada entre los taxones (véase
Segall, 1943; Hough, 1948; Torres, 1987; Ivanoft, 2000, 2001). Estos son algunos de las
septa en Carnivora de homologia incierta: 1) septum bullae, longitudinal (vertical) y
formado por el ectotimpénico y el entotimpanico (Ivanoff, 2000), presente en algunos
grupos como Felidae; 2) el septum transverso que (cuando estd completo) divide el
cavum tympani en dos camaras (anterior y posterior), presentes en cynoideos y
aeluroideos (sensu Flower, 1869); y 3) el septum horizontal, anterior e incompleto que
divide la region anterior del cavum tympani en un receso ventral y uno dorsal. Segin
Van der Klauw (1931) no existe ningun septum dentro la region auditiva media de los
Ursidae. El septum horizontal fue descrito por Segall (1943) como tipicamente presente
en mustélidos, procidonidos (con excepcion de Bassariscus), y canidos, pero no en
ursidos. Ivanoff (2001) menciond la presencia de un septum en ursidos, senalando la
probable homologia con el septum de Segall (1943). En el presente estudio se observo
este septum en otros carnivoros como Ursidae (e.g., A. angustidens, T. ornatus, U.
arctos, U. maritimus, U. americanus) y Felidae (Puma concolor), y no se lo encontrd en
Procyon lotor. Como se menciond anteriormente este septum divide la bulla tympanica
en dos recesos (dorsal y ventral); en A. angustidens el receso ventral es de mayor
tamafio que el receso dorsal, como ocurre en otros carnivoros como P. concolor,
mientras que en otros 0sos, como en Ursus y en Tremarctos, el receso dorsal es el que

estd mas desarrollado.

La crus commune secundaria formada por el CSL y el CSP fue observada en todas
las especies de Ursidae a las que se les reconstruyo el oido interno (4. angustidens, A.
bonariense, A. tarijense, T. ornatus, U. spelaeus, U. maritimus, U. americanus, U.
arctos, U. tibethanus, M. ursinus y H. malayanus, véase Materiales y Métodos). Esta

crus no fue reportada previamente para ursidos, mientras que si lo fue para mamiferos

83



CAPITULO II M. E. Arnaudo

metaterios extintos (Hyrtl, 1845; Meng & Fox, 1995; Sanchez-Villagra & Schmelzle
2007; Sanchez-Villagra et al., 2007; Macrini et al., 2010; Luo et al., 2011; Ruf et al.,
2013). Si bien no hay ninguna hipotesis que explique el significado de la presencia de
esta estructura, segiin Ekdale (2016) se trata de un caracter morfologico ancestral, con
importancia filogenética, que presentaba el laberinto 6seo de marsupiales y mamiferos
placentarios del Mesozoico y que fue perdida en varios clados dentro del grupo corona
("crown group") de los terios, incluyendo primates, roedores, algunos mamiferos

carnivoros y una variedad de clados de marsupiales.

En los Ursidae estudiados se observé que los diametros del aqueductus vestibuli y
de los canalis semicircularis son iguales, a diferencia de otros mamiferos como

marsupiales (Schmelzle et al., 2007) o notoungulados (Macrini et al., 2010).

11.4.1 Variacion entre tremarctinos estudiados

I1.4.1.1 Variacion interespecifica de la region auditiva externa

La region auditiva externa de los Tremarctinae difiere dentro de la subfamilia en

su forma general y en su tamafio relativo.

En Arctotherium la bulla tympanica fue descrita como plana posteriormente y
usada por Hough (1948) como caracter diagnodstico del género. Hough (1948) no
especifico en cuales especies estaba basado este caracter, sin embargo en el presente
trabajo se notd que la porcion posterior de la bulla tympanica no es més plana en A.
angustidens que en otros 0sos (e.g., T. ornatus). Hough (1948) también observo que la
region posterior de la bulla tympanica estd menos desarrollada en Ursus que en
Arctotherium. Sin embargo, en la muestra aqui estudiada la bulla tympanica presenta

proporciones similares para estos taxa (Fig. I1.12.1C). Por otro lado, Hough (1948) no
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tiene en cuenta al hacer esta afirmacion que A. farijense y A. wingei presentan la bulla
tympanica inflada; en A. tarijense la bulla tympanica es apenas aplanada en el margen
anterior, volviéndose globular posteriormente y generando una apariencia mas globosa
(Fig. 11.14.1A,D,G), mientras que A. wingei presenta la bulla inflada en toda su
extension (Fig. 11.16.1C).

Van der Klaauw (1930) especifico que las bullas de "Ursus brasiliensis"
(=Arctotherium wingei; Ameghino 1902) y "U. bonariensis" (=A. bonariense), son
redondeadas en diferentes grados; pero esta condicidén solo la cumple Arctotherium

wingei, ya que la bulla de A. bonariense es plana.

El basicraneo de los Tremarctine también varia con respecto a otras
caracteristicas. Una de ellas es la cresta transversa del processus paraoccipitalis que
contacta la region posterior de la bulla tympanica con el processus paraoccipitalis; en
A. angustidens, A. bonariense, A. vetustum y T. ornatus esta cresta estd poco
desarrollada, y por lo tanto el foramen jugulare y el canalis caroticus se encuentran en
la misma fosa que el foramen stylomastoideum. En Arctotherium tarijense y en A.
wingei, esta cresta es mas conspicua, de manera que el foramen stylomastoideum se
encuentra en una pequefia fosa separada del foramen jugulare y del canalis caroticus,
siendo esta caracteristica mas similar a la que presentan los Ursinae (e.g., Ursus arctos,
U. maritimus, U. americanus, U. thibetanus) y los Tremarctinae de América del Norte,
Arctodus simus, Arctodus pristinus y T. floridanus. Si bien, Hough (1948) establecio
que los tremarctinos tenian una cresta poco conspicua y por lo tanto los foramenes antes
mencionados yacian en la misma fosa poco profunda. En contraposicion a esta idea,
Segall (1943) menciono6 la presencia de una cresta conspicua que separando dichos
fordmenes, a partir de lo cual se determin6d que dicha caracteristica varia dentro de la

subfamilia.

En todos los Tremarctinae estudiados (Arctotherium bonariense, A. tarijense,
Arctodus pristinus, Tremarctos floridanus y T. ornatus), excepto por lo observado en
algunos ejemplares de 4. angustidens, el foramen postglenoideum es visible tanto en
vista lateral y ventral; en aquellos ejemplares de A. angustidens que constituyen la

excepcion, este foramen solo se observa ventralmente.
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Otra diferencia morfologica estd dada por la presencia de un pequeio foramen en
la superficie ventral del processus paraoccipitalis de A. tarijense, el cual no fue

observado en otros tremarctinos ni ursinos.

Generalmente el processus mastoideus de los tremarctinos es robusto, excepto en
T. ornatus y en el ejemplar AMNH F AM 8222 correspondiente a Arctodus simus, que
es un juvenil. Este processus esta orientado ventro-lateralmente en 4. angustidens, en T.
floridanus y en Arctodus pristinus; antero-lateralmente en A. bonariense, A. tarijense,
A. vetustum y Arctodus simus, mientras que en A. tarijense éste se orienta
anteriormente. El processus paraoccipitalis es coénico y estd orientado dorso-
ventralmente en 4. angustidens, al igual que en A. bonariense (aunque el apice estd
inclinado levemente medialmente en esta especie), 4. vetustum, A. wingei, T. ornatus, T.
floridanus 'y Arctodus simus (excepto por el ejemplar AMNH F AM 95607). En
Arctotherium tarijense, Arctodus pristinus y en el ejemplar AMNH F AM 95607 de

Arctodus simus el processus paraoccipitalis esta posteriormente orientado.

La relacion entre el processus mastoideus, el processus paraoccipitalis y el
condylus occipitalis varia entre las especies de tremarctinos estudiadas. En
Arctotherium angustidens, Arctodus pristinus y Arctodus simus el processus mastoideus
es generalmente mas ancho que el processus paraoccipitalis y que el condylus
occipitalis. En dos de los tres especimenes de A. tarijense, el processus mastoideus es
mas ancho que el condylus occipitalis, mientras que el processus paraoccipitalis es
relativamente pequefio; sin embargo, en el ejemplar MLP 10-5 de A. rarijense el
condylus occipitalis es el mas ancho. En Arctotherium vetustum el processus
mastoideus es mas ancho que el procesus paraoccipitalis pero no mas ancho que los
condylus occipitalis. En Arctotherium bonariense, A. wingei, T ornatus, T. floridanus y
Arctodus pristinus los condylus occipitalis son més anchos que el processus mastoideus
y el processus paraoccipitalis, aunque en T. ornatus el processus paraoccipitalis es mas
grande que el processus mastoideus. En los ejemplares USNM 210323, USNM 210324,
USNM 271418, correspondientes a 7. ornatus, el processus paraoccipitalis y el

processus mastoideus son mas similares y el condylus occipitalis estd mas reducido.
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Confirmando lo expresado por Van der Klaauw (1931), Segall (1943) y Hough
(1948), el meatus acusticus externus es largo y tubular, y es oval en seccion
longitudinal, excepto en algunas especies en las que el meato es oval en seccion
transversal, contraponiéndose a lo expresado por esos autores. El piso estd formado por
el timpanico, que se extiende lateralmente y el techo esta formado por la pars squamosa
del os occipitale. Segiin Segall (1943) en los Ursidae el meatus acusticus externus esta
orientado lateralmente y apenas anteriormente. Esta caracteristica la presentan los
ejemplares de A. tarijense, A. vetustum y Arctodus pristinus. No obstante en el presente
estudio se observd que la orientacion del meatus en osos tremarctinos es variable. En
Arctotherium wingei, T. ornatus y T. floridanus el meatus es horizontal; mientras que en
A. angustidens, A. bonariense, Arctodus pristinus y Arctodus simus se observan
variaciones mayores. Arctotherium angustidens presenta una leve inclinacion de dorso-
medial a lateral; en 4. bonariense el meatus acusticus externus se encuentra orientado
de postero-medial a antero-lateral, con una leve inclinacién dorso-ventral. En Arctodus
simus, en el ejemplar AMNH F AM 95607 esta orientado de postero-medial a antero-
lateral, en el ejemplar AMNH 30492 esta orientado anteriormente, mientras que en los

ejemplares AMNH F AM 8222 y AMNH F AM 99209 se orienta lateralmente.

I1.4.1.2 Variacion interespecifica del oido medio.

Segin Van der Klaauw (1931), en los verdaderos Arctoidea (i.e., Canidae,
Procyonidae, Ursidae, y Mustelide), no se conoce una distincion en la osificacion del
entotimpanico en las formas modernas, siendo que estas presentan bullas simples. Sin
embargo Hunt (1974), a partir del estudio la bulla tympanica de los Carnivora, establece
que los taxones estudiados, entre los cuales figuran los ursidos, presentan la bulla
tympanica formada por al menos tres o cuatro elementos. En los miembros de la familia
Ursidae aqui estudiados, los contactos entre el ecto- y entotimpanico se pierden por
fusion de estos huesos, excepto por unos pocos ejemplares en los cuales se aprecia una
pequefia cresta en la region postero-medial de la bulla tympanica donde se estarian

fusionando el ecto- y los entotimpanicos.
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Con respecto al cavum tympani, este es mayor en Arctotherium tarijense que en
otros tremarctinos. Comparando 4. tarijense (una especie de tamafo medio, con un
volumen de craneo de 1465263,27 mm’ en el ejemplar MACN 971), con el “gigante” A.
angustidens (volumen de craneo 3235289,37 mm’ para el ejemplar de MLP 82-X-22-1),
se observa que la relacion volumen del cavum tympani/volumen del craneo x 100 es el
doble de grande en 4. tarijense (0,8%) que en A. angustidens (0,4%) (Fig. 1.14.2A,B y
Fig. 11.12.3A,B). Esta relacién también se aplicé para los ejemplares de Arctodus
pristinus (0,6%), T. ornatus (MLP 2329= 0,42% y MLP 01-1-03-62= 0,5%), T.
floridanus (0,47%), A. vetustum (0.35%; para este ejemplar se obtuvo un volumen
aproximado del cavum tympani ya que la region interna del craneo de este espécimen no
esta muy bien preservada, e incluso ha sido reconstruido en varias regiones). Por lo
tanto, el ejemplar MACN 971 (A. tarijense) es el que tiene la cavum tympani mas
grande. Arctotherium bonariense no pudo ser incluido en la comparacion debido a que
el tnico ejemplar tomografiado de esta especie no presenta el crdneo completo. En
Ursidae la region anterior del cavum tympani esta parcialmente dividido en dos recesos
(dorsal y ventral) (Figs. 11.12.3; 11.13.2; 11.14.2; 11.17.3; 11.18.3 y 11.19.2) por un septum
horizontal incompleto, que es el Unico sepfum presente en osos en el oido medio
(Arnaudo et al., 2014; véanse Flower (1869) e Ivanoff (2000) para una detallada
descripcion del septum vertical y transverso presente en otros Carnivora). El tamafo
relativo de los dos recesos varia en los osos, siendo los dos de tamano similar en A.
bonariense, el dorsal mayor que el ventral en 7. ornatus y en la mayoria de los Ursinae
(véase Materiales usados para comparacion), el ventral més grande que el dorsal en A.
angustidens y el dorsal extremadamente reducido en A. tarijense (Figs. 11.12.3; 11.13.2;

11.14.2; 11.17.3; 11.18.3 y 11.19.2).

El recessus epitympanicus también esta presente en los Tremarctinae. En
Aerctotherium tarijense es pequeio y practicamente no se distingue en el techo del
meatus acusticus externus, contrastando con el largo recessus epitympanicus observado

en otras especies como A. angustidens, A. bonariense, Tremarctos floridanus y T.

ornatus (Figs. 11.12.3; 11.13.2; 11.14.2; 11.17.3; 11.18.3 y 11.19.2).
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Con respecto a las septas radiales, estas se observan en la mayoria de los Ursidae,
en mayor o menor numero. Tanto en A. angustidens como en A. tarijense son bien
visibles, en A. bonariense, y T. floridanus solo se observa una cresta conspicua,
mientras que en 7. ornatus faltan. En los ejemplares de A. vetustum y Arctodus pristinus
no se observan debido a que la bulla tympanica no estd preservada. Segin Ivanoff
(2001), en Arctoidea las crestas transversas ocurren mas frecuentemente que en los

Canidae.

I1.4.1.3 Variacion interespecifica del oido interno

Los canalis semicircularis de los Ursidae muestran la estructura tipica de los
mamiferos, pero se observan algunas diferencias entre las especies de Tremarctinos
estudiadas respecto a la forma del arco que encierran los canalis y el angulo que forman
los canalis semicircularis ipsilaterales, estos son aquellos canalis que pertenecen al
oido interno de un mismo lado (para mas detalles véase el Capitulo 4). En relacion a la
forma del arco de los canalis se observa que tanto en A. angustidens como en A.
tarijense el CSP y CSL presentan forma oval y el CSA es de forma circular. En
Arctotherium bonariense y en T. floridanus el é4rea encerrada por el CSP es oval,
mientras que tanto el CSA como el CSL presentan un area, encerrada por el arco de
estos canales, de forma circular. En Tremarctos ornatus el area del arco comprendido
por el CSP y CSL es oval mientras que el area del arco debajo del CSA es circular. Por
ultimo, en Arctodus pristinus el area encerrada por el CSP es de forma oval mientras
que el area debajo del CSL es circular, y el CSA no pudo ser reconstruido. Ademas se
observo que los canalis semicircularis presentan la misma orientacion, pero lo que varia

es el angulo que forman con respecto a los planos del espacio (coronal, axial y sagital).

La forma de los canalis semicircularis no es estrictamente circular sino que
pueden ser elipsoidales, triangulares o de varias otras formas (Dickman, 1996; Georgi,
2008; Gray, 1907, 1908; Lindenlaub ef al., 1995; Oman et al., 1987; Sipla, 2007). Los
canalis no presentan formas constantes, ya que tanto el radio de curvatura de los canalis

semicircularis ipsilaterales como el diametro del ducto que contienen pueden variar
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levemente o no, incluso en los tres canalis ipsilaterales (Blanks et al., 1985; Lindenlaub
et al., 1995; Dickman, 1996; McVean, 1999; Miiller, 1999; Calabrese & Hullar, 2006;
Hullar & Williams, 2006). Una discusion mas detallada acerca de este topico se

encuentra en el Capitulo 4.

El CSP y el CSA tienen la misma altura, este patron es reportado entonces para
vertebrados cuadrapedos (Spoor & Zonneveld, 1998; Witmer et al., 2003; Schmelzle et
al.,2007; Figs. 11.12.5; 11.13.3; 11.14.3; 11.17.4; 11.18.3 y 11.19.3).

La fenestra vestibuli es de forma oval como en la mayoria de los mamiferos
euterios (Ekdale et al. 2004; Macrini et al., 2010) y en la mayoria de los marsupiales
(Segall, 1970; Rougier et al., 1998; Horovitz et al., 2008). La fenestra vestibuli esta
situada anteriormente a la femestra cochleae, al igual que en la mayoria de los
mamiferos (excepto en algunos notoungulados y en algunos primates "stem"; Wible et
al., 2007, Macrini et al., 2010). La fenestra cochleae es de mayor tamaiio que la
fenestra vestibuli, condicion observada en algunos marsupiales y notoungulados
(Sanchez-Villagra & Schmelzle, 2007; Schmelzle et al. 2007). Si bien el stapes en el
oido medio no se preservo en los especimenes estudiados, se calculd la proporcion
stapedial. El valor mas alto obtenido fue para 4. angustidens (1,41) y el valor mas bajo
para A. pristinus (1,15). De acuerdo a lo expresado por Segall (1970) aquellos
mamiferos (e.g., algunos marsupiales) con oidos mas especializados presentan la
fenestra vestibuli de contorno eliptico (de proporciones mayores a uno) mientras que
aquellos con oidos menos especializados (de proporciones cercanas a uno) presentan la
fenestra vestibuli de contorno redondeada (e.g., monotremas y algunos marsupiales).
Segall (1970) report6 que la forma “primitiva” para el stapes de mamiferos se encuentra
en monotremas, en donde este hueso presenta una columella sin foramen estapedial y un
basis stapedis de contorno circular (proporcion 1.0); en algunos generos de marsupiales
la forma del stapes se aproxima a la de monotremas, mientras que en otros es mas
“avanzada”, de esta manera el rango de la proporcion estapedial en este grupo varia de
1.1 to 2.1 (véase tambien Horovitz, 2008). Wible et al. (2001), Ekdale, (2009); Macrini

et al. (2010), entre otros encontraron que en euterios basales la proporcion estapedial es
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menor a 1.8. Este mismo resultado fue obtenido para los Ursidae estudiados en este

trabajo de tesis.

Con respecto a la cochlea, si bien no se pudo reconstruir detalladamente, se
observa una variacioén en la cantidad de vueltas que la constituyen. En A. tarijense
presenta tres vueltas y media, en A. bonariense presenta tres vueltas, 7. ornatus tiene
dos vueltas y media, mientras que A. angustidens, T. floridanus y Arctodus pristinus

presentan dos vueltas.

En relacion a la pars petrosa del os temporale, se observd que diferentes
estructuras presentes en este hueso varian entre las especies de tremarctinos. Una de
ellas es la forma del porus acusticus internus, que es ovalado (e.g., Arctodus pristinus y
Arctotherium tarijense), circular (e.g., A. angustidens y T. floridanus), cuadrangular
(e.g., A. bonariense) o triangular (e.g., T. ornatus). La eminencia arqueada, que bordea
posteriormente a la fossa subarcuata y que estéa atravesada por el canalis semicircularis
anterior se encuentra mas o menos notoria; en Arctodus pristinus, A. bonariense, T.
floridanus 'y T. ornatus estd bien desarrollada; mientras que en A. angustidens es
pequefia y no se diferencia del resto del hueso. La fossa cerebelaris posterior no se
observa en ni en A. tarijense, ni en A. bonariense, mientras que en el resto de las
especies estudias tiene un desarrollo un tanto variable y por lo general forma una

expansion posterior que alcanza el mastoides.

La fossa subarcuata también varia dentro de los Tremarctinae. En Tremarctos
ornatus, Arctodus pristinus, y Arctotherium tarijense es globosa y ocupa un lugar
mucho mayor entre los canalis semicircularis; mientras que A. angustidens, A.

bonariense y T. floridanus esta fossa es mas alargada y mas pequefia.
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III.1 INTRODUCCION:

Como fue senalado en el Capitulo 1, algunas propuestas sistematicas que
abordaron las relaciones entre los carnivoros se han enfocado en el basicraneo y la

region auditiva (e.g., Turner,1848; Flower, 1869; Wozencratf ,1989).

El basicraneo es una region extremadamente compleja, que abarca una pequefia
porcion del craneo en la que se combinan aspectos funcionales y estructurales que
determinan su morfologia. Alli es posible observar fordmenes, depresiones y otras
estructuras 6seas, las que pueden ser comparadas entre diferentes taxones tanto fosiles
como actuales (Wozencratf, 1989). Muchos sistemas de o6rganos estan concentrados en
esta region (e.g., inervacion craneana, circulacion sanguinea, inserciones de los
musculos de la cabeza y el cuello), relacionados con distintas funciones bioldgicas
como la masticacion, el balance y la audicion, entre otras. Segin Wozencratf (1989), no
deberia sorprender que la base del craneo constituya un elemento crucial para la
comprension de la historia evolutiva de los Carnivora, ya que por un lado muchos
aspectos funcionales de la biologia animal se pueden deducir de esta region y por otro
es una zona ideal para enfocar los estudios sobre las relaciones a un nivel taxonomico
superior al de familia. Como fue planteado por Turner (1848) originalmente, esta region
es conservativa y muestra poca variacion por debajo del nivel de familia. Sin embargo,
no hay antecedentes de trabajos que hayan analizado la disparidad morfoldgica del

basicraneo dentro de cada familia y en particular en Ursidae.

Actualmente, las relaciones filogenéticas entre Ursidos basadas en morfologia se
basan en caracteres dentarios, los que para algunos autores podrian ser conservadores y
estar reflejando la presencia de plesiomorfias (e.g., Soibelzon, 2002; Trajano &
Ferrarezzi, 1994; Soibelzon et al, 2010). Como fue mencionado en el Capitulo I con
respecto a la posicion sistematica de los tremarctinos, Soibelzon (2002) plantea distintas
hipotesis filogenéticas utilizando caracteres craneanos, mandibulares y dentarios. Por lo
tanto, la incorporacion de otros tipos de caracteres morfoldgicos, como los del
basicraneo, permitirian proponer hipotesis filogenéticas mas robustas basadas en

morfologia (Arnaudo & Rodriguez, 2010; Arnaudo et al., 2014) y de esta manera

92



CAPITULO III M. E. Arnaudo

contrastar aquellas hipotesis relacionadas con la sefal filogenética presente en los

caracteres dentarios y craneanos relacionados con la musculatura masticatoria.

En el marco de los objetivos 2 y 3 del presente trabajo de Tesis [“Realizar un
estudio cuantitativo de la variabilidad morfologica (intra e interespecifica) de la region
auditiva de los Tremarctinae, utilizando como modelo a los Ursidae actuales” y
“generar hipotesis filogenéticas de los Tremarctinae a partir de caracteres relevados en
la region auditiva. Este objetivo implica, proponer caracteres de la region auditiva que
eventualmente presenten sefal filogenética”, respectivamente], se analizo la variacion
morfologica presente en el basicraneo de los Ursidae, mediante el uso de morfometria

geométrica.

I11.1.1. Filomorfoespacio

La morfologia constituye la base para las descripciones sistematicas (MacLeod,
2002; Cardini & Elton, 2008). Al realizar estudios morfologicos, los organismos
primero son agrupados segun sus similitudes morfologicas y luego se los compara para
realizar asi inferencias sobre las relaciones que presentan entre ellos. De esta manera se
establecen hipotesis de homologia primaria entre los caracteres, que luego son testeadas
a través de un analisis filogenético, que opera mediante un algoritmo (e.g., parsimonia).
Como resultado aquellos caracteres que son explicados por ancestralidad comun
(homologias secundarias o sinapomorfias) son a su vez el soporte empirico de los
grupos de taxones de la hipotesis filogenética resultante (topologia del arbol
filogenético). Asi, el analisis morfologico comparativo resulta crucial en el estudio de la
filogenia, tanto en organismos actuales como extintos (MacLeod, 2002; Cardini &
Elton, 2008). Los analisis filogenéticos permiten reconstruir la historia de las especies y
proponer cudles y de qué forma actuaron los mecanismos de la evolucion sobre ellas
(e.g., evolucidn de caracteres). Entre otras cosas, esto permite comprender mejor porqué

existen grupos taxonomicos mas diversos que otros, como han evolucionado los rasgos
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morfoldgicos de las especies, y cudles de ellos son responsables de la diversificacion

(Paradis, 2012),

Una forma de visualizar y determinar como es la historia filogenética del cambio
de las formas que ocurren a lo largo de un linaje es a través de la sefial filogenética
(Sidlauskas, 2008). La morfometria geométrica es una herramienta poderosa que
permite traducir la forma en una serie de variables (landmarks) a partir de los cuales es
posible analizar y estimar la magnitud de la sefial filogenética presente en los datos
morfolégicos (Cardini y Elton, 2008). A partir de las variables de forma se construye un
morfoespacio multivariado, donde se distribuyen los taxones bajos estudio y sobre el
cual se puede proyectar la filogenia del grupo (filomorfoespacio). Este método permite
“mapear” la historia filogenética de la diversificacion morfoldgica de un clado e inferir
la magnitud y direccion del cambio de la forma a lo largo de cualquier rama de la
filogenia (Sidlauskas, 2008). La ventaja de este enfoque es que proporciona pantallas
graficas que permiten visualizar, a partir de la forma de taxones terminales, la manera
que en los clados se han diversificados y dispersado a través del espacio de las variables
morfométricas (Klingenberg & Ekau, 1996; Linde et al., 2004; Sidlauskas, 2008;
Monteiro & Nogueira, 2011; Brusatte et al., 2012; Klingenberg et al., 2012; Meloro &
Jones, 2012; Chamero et al., 2013; Klingenberg & Marugan-Lobén, 2013).

La sefial filogenética estara presente y/o serd mayor en los datos morfométricos si
taxones relacionados cercanamente son mas similares entre si (menor distancia
filogenética y menor distancia morfoldgica), que entre aquellos taxones con los que
estin menos relacionados filogenéticamente (Macholdn, 2006). Mientras que estara
ausente y/o sera menor en aquellos grupos con menor distancia morfoldgica pero con
mayor distancia filogenética, esto es: grupo de taxones en los que ocurren mayor
cantidad de procesos que conducen a la homoplasia, tales como las inversiones,

evolucion paralela, y convergencia.

Si bien el objetivo de esta tesis doctoral no fue realizar un estudio filogenético de
los Ursidae, en funcion de los objetivos planteados en este capitulo se abordd un estudio
de disparidad morfologica a modo de explorar la sefial filogenética presente en el

basicraneo de este grupo. Plotear la forma del basicraneo de las especies de Ursidae
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estudiadas en el filomorfoespacio constituye un primer aporte para tratar de entender
como fueron evolucionando €stos y sus rasgos de la region basicraneana. Es importante
aclarar que este analisis debe ser extendido a las demds regiones que comprenden el
oido (regioén auditiva, media e interna) y completado con un estudio de métodos
comparativos mas exhaustivo, en donde ademas se analicen los “residuos” morfoldgicos

resultantes del analisis, esto es la disparidad no explicada por ancestralidad comun.
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II1.2 MATERIALES Y METODOS

II1.2.1 Materiales

Los materiales utilizados en el presente capitulo se encuentran listados en la Tabla

1 del Tomo 1I.

I11.2.2 Métodos:

I11.2.2.1 Analisis morfogeométrico

Se realizé un estudio de morfometria geométrica del basicraneo de trsidos en 2
dimensiones (Tabla 2). Se utilizaron fotos de craneos de Ursidae en vista ventral. Se
incluyeron 12 individuos (7 hembras y 5 machos) de la subfamilia Tremarctinae, 108
Ursinae (54 hembras y 54 machos) y 9 Ailuropodinae (8 machos y una hembra). Con el
objetivo de aumentar el tamaino de la muestra, se adicionaron individuos no sexados (11
de Tremactinae, 23 de Ursinae y 2 de Ailuropodinae; véase mas adelante). El namero
dispar de individuos por subfamilias se debié a la disponibilidad del material. La
mayoria de los individuos se encuentran sexados y con procedencia geografica (Tabla

3).

Las fotografias fueron tomadas con una camara Lumix Panasonic DMC-ZS10, la
cual se orientdé de forma paralela al plano horizontal del basicraneo y se mantuvo fija
con un estativo. En cada fotografia se dispuso una escala paralela al eje longitudinal del
craneo. Para la descripcion de dicha region se seleccionaron 22 landmarks (Fig. 111.1)
con homologias de tipo 1 y II (Bookstein, 1991). Los landmarks de tipo I, también
llamados tradicionales o anatdmicos, son puntos matematicos cuya homologia de un
individuo a otro es respaldada por una so6lida evidencia o significacion biologica, la

interseccion de suturas craneanas o como un patrdn local de yuxtaposicion de tejidos,
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mientras que los landmarks de tipo II, son puntos matematicos cuya supuesta homologia
de un individuo a otro es respaldada tnicamente por la geometria y no por evidencia
anatomica, es decir que los landmarks de este tipo son definidos por una estructura
biologica que estd en una region determinada pero que ocupa un area que es mayor a
dicho punto. La definicion de estos landmarks usualmente incluye una posicién de
referencia (centroide o apice) que se corresponde mejor con un lugar en el rasgo y que
lo representa como un punto (Dryden y Mardia, 1998; Zelditch et al., 2004). Los
landmarks fueron digitalizados con el software tpsUtil (Rohlf, 2013) y tpsdig2 (Rohlf,
2010) y luego las configuraciones fueron exportadas al software MorphoJ 1.05f
(Klingenberg, 2011) donde se realizd el Andlisis Generalizado de Procrustes (AGP).
Este procedimiento minimiza la suma de las distancias al cuadrado de los landmarks
homologos mediante las transformaciones de traslacidon, rotacion y escalaciéon a un
tamafio de centroide unitario. En los andlisis de morfometria geométrica, la componente
de tamafio en la escala geométrica se elimina durante el AGP, mientras que la
componente alométrica no. Para evaluar el cambio de forma alométrico, se realizd una
regresion de las coordenadas de landmarks alineadas para cada especie contra el

logaritmo en base 10 del tamafio del centroide (como estimador de tamafio).

A fin de controlar fuentes de variacion morfoldgica intraespecifica-como la edad
ontogenética- derivadas de la estructura poblacional del taxén estudiado y para poder
acceder a la variacion relacionada con los cambios de forma interespecificos que se
dieron a través del tiempo y/o del espacio, se incluyeron solo individuos adultos. Por
otro lado, los osos son especies dimorficas, y si bien ese dimorfismo a nivel craneano
esta expresado en la mandibula y el maxilar, no debe asumirse a priori la ausencia de
variaciones morfologicas asociadas al sexo por el hecho de estudiar la region
basicraneana. Por esta razon, se realizd un anélisis discriminante por sexo para cada
subfamilia en forma independiente. Como los resultados indicaron que la diferencia
entre sexos no es significativa, se incluyeron individuos no sexados para aumentar el

tamafio de la muestra.

Con el fin de detectar patrones comunes de cambio de forma entre especies se

realizd un Analisis de Componentes Principales (ACP). Para este andlisis se tuvieron en
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cuenta las siguientes variables: subfamilia (Ailuropodinae N= 11; Tremarctinae N=23,
Ursinae= 131), ubicacion (América del Sur N= 19, América del Norte N= 87, Asia N=

58) y sexo (véase mas arriba).

I11.2.2.2 Filomorfoespacio

Para plotear la filogenia sobre el morfoespacio obtenido a partir del ACP se utilizé
el programa Morphol 1.6d (Klingenberg, 2011). La filogenia usada en este analisis fue
un super arbol reconstruido a partir de dos fuentes (morfolégica y molecular) (Fig.
I1.2). Debido a la falta de filogenias que incluyan Ursidae fosiles (especialmente
Tremarctinae), se uso la filogenia propuesta por Soibelzon (2002), basada en caracteres
morfoldgicos, para el resto de los taxones (principalmente formas actuales), se utilizo la
filogenia propuesta por Krause et al. (2008), basada en caracteres moleculares. El super
arbol se construy6 con el software Mezquite 3.10 (http://mesquiteproject.org), luego se
lo exportd en formato Nexus para poder importarlo en MorphoJ. Los scores de forma se

obtuvieron a partir del estudio de morfometria geometria detallado anteriormente.

Las especies se acomodan en el morfoespacio segin su similitud morfologica;
cuanto mas similares son las especies, mas corta es la distancia en el espacio entre ellas.
Este analisis se llevo a cabo ploteando la filogenia sobre el componente principal (CP1)
y el CP2, que son los que explicaron la variacién de la forma con el mayor porcentaje
(mas del 60% entre los dos). El CP3 no fue tenido en cuenta porque explica la variacion
en un 7,9 %. Para testear la presencia de sefial filogenética en la muestra, se us6 un test
de permutacién que simula hipotesis nula. Esta es que no hay sefial filogenética
cambiando al azar las formas entre los nodos terminales de la filogenia (Klingenberg &
Gidaszewski, 2010). Este test se corrio con 10.000 rounds de permutacidon por test
(Klingenberg, 2013). Como la filogenia fue ensamblada las longitudes de rama no estan
disponibles, por lo que se usé el método de squared-change parsimony no pesados

(Maddison, 1991).
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Para determinar la variacion de la forma dentro del género Arctotherium se mapeo
la filogenia sobre los valores de Procrustes. Este andlisis también se realizdé con el

software MorpholJ 1.6d (Klingenberg, 2011).

99



CAPITULO III M. E. Arnaudo

I11.3 RESULTADOS

I11.3.1 Analisis morfogeométrico

El andlisis discriminante demostrd que la diferencia morfologica en el basicraneo
entre sexos de Ursidae es no significativa (subfamilia Ailuropodinae p= 0,9; subfamilia
Tremarctinae p=0,7; subfamilia Ursinae p=0,1). Por este motivo se incluyeron ambos

sexos en el andlisis de componentes principales.

En el andlisis de componentes principales (Fig. IIL.3) los dos primeros
componentes explican la mayor variacion de forma. El primer componente explica el

48,33% de la varianza, mientras que el segundo el 15,52% de la misma.

A lo largo del primer componente, los individuos ubicados en los valores
negativos (Fig. II1.4A) tienen craneos con condilos occipitales (condylus occipitalis)
mas robustos y mas posteriores; el borde dorsal del foramen magnum es mas posterior;
los processus mastoideus son mas angostos; el foramen postglenoideum y el contacto
mas lateral entre timpanico-escamoso y timpanico-processus mastoideus son mas
antero-mediales; el contacto timpanico-basiocipital (pars basilaris del os occipitale)-
basiesfenoides, la sutura timpanico-procesus paraoccipitalis, la sutura timpanico-
basioccipital, el processus paraoccipitalis y el contacto basioccipital-basiesfenoides en
la linea media varian muy poco. En los valores positivos (Fig. II1.4B) se observa que los
craneos tienen condilos occipitales mas cortos antero-posteriormente; el borde dorsal
del foramen magnum es mas anterior; los procesus mastoideus mas anchos; el foramen
postglenoideum y el contacto mas lateral entre timpanico-escamoso y timpanico-
procesus mastoideus estan ubicados mas postero-lateralmente; el contacto timpanico-
basioccipital-basiesfenoides es mds medial; la sutura timpanico-processus
paraoccipitalis estd ubicada mas postero-lateralmente; la sutura timpanico-basioccipital
es mas antero-medial; y el procesus paraoccipitalis y el contacto basioccipital-

basiesfenoides en la linea media practicamente no varian.
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A lo largo del segundo componente, en los valores negativos (Fig. I11.4C), vemos
que los condilos occipitales son mas ensanchados lateralmente; el borde dorsal del
foramen magnum se ubica mas anteriormente; los processus mastoideus y el contacto
mas lateral entre timpanico-escamoso y timpanico- processus mastoideus se encuentran
mas postero-medialmente; el foramen postglenoideum es mas postero-lateral; el
contacto basioccipital-basiesfenoides en la linea media es apenas mas anterior; el
contacto timpanico-basioccipital-basiesfenoides, la sutura timpanico-processus
paraoccipitalis, la sutura timpanico-basioccipital y el processus paraoccipitalis se
localizan antero-lateralmente, dando como resultado una expansion general del
basioccipital. En los valores positivos de este componente (Fig. I[1.4D) se observa que
los craneos presentan una reduccion de los condilos occipitales; el borde dorsal del
foramen magnum es mas posterior; el processus mastoideus es mas antero-lateral; el
contacto mas lateral entre timpanico-escamoso y timpanico- processus mastoideus se
dispone mas antero-lateralmente; el foramen postglenoideum se localiza mas antero-
medialmente; el contacto basioccipital-basiesfenoides en la linea media es apenas mas
posterior; el contacto timpanico-basioccipital-basiesfenoides y el processus
paraoccipitalis se ubican mds medialmente; y la sutura timpénico-basioccipital y la
timpanico-procesus paraoccipitalis se ubican mas postero-medialmente, dando como

resultado una reduccion del basioccipital.

A lo largo del primer componente (Fig. III.3) se observa una clara separacion
entre dos grupos. Uno de ellos se ubica en el rango de valores que va desde -0,15 hasta
0,10 y el otro va desde 0,10 hasta 0,22 aproximadamente. El grupo que se encuentra por
encima de los valores de 0,10 esta conformado unicamente por Ailuropoda
melanoleuca. Esta es la inica especie que permanece completamente separada del resto
de la muestra. En el otro grupo se hallan el resto de las especies de ursidos pero se
distingue un ordenamiento de éstas, desde los valores negativos hacia los positivos del
CPI1. La mayoria de los ejemplares de las especies pertenecientes a la subfamilia
Ursinae (Melursus ursinus, Ursus arctos, U. maritimus y U. americanus) se encuentran
distribuidas alrededor del 0 y hacia los valores negativos, mientras que alrededor del 0 y
hacia los valores positivos encontramos a U. thibetanus, Helarctos malayanus y a los

ejemplares de la subfamilia Tremarctinae analizados en el presente estudio
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(Arctotherium angustidens, A. vetustum, A. tarijense, A. wingei, Arctodus simus,

Tremarctos floridanus y T. ornatus).

En relacion al segundo componente, los Tremarctinae y Ailuropodinae quedan
restringidos en los valores negativos mientras que los Ursinae se distribuyen a lo largo

de todo el componente.

Con respecto a la procedencia geografica (Fig. IIL5), los ejemplares del
hemisferio sur se encuentran agrupados en los valores positivos del primer componente
y en los negativos del segundo componente. En los valores que van de -0,15 a 0,05 del
CPI1, encontramos a la mayoria de los ursidos del hemisferio norte (e.g.,
norteamericanos) como U. arctos, U. americanus y U. maritimus, mientras que éstas
estan dispersas en el CP2. Las especies asidticas se encuentran dispersas a lo largo de

los dos componentes.
No se observaron agrupamientos en relacion al sexo.

La variacion de forma asociada al tamafio es minima y se representa en la Figura

II1.6. El tamaio explico el 3,99% de la variacion de la forma (p<0,0003).

I11.3.2 Filomorfoespacio

A partir de la construccion del filomorfoespacio basado en las variables de forma
del basicraneo de los Ursidae se obtuvieron los siguientes resultados: la longitud del
arbol es de 0,03277996 (en unidades de distancia de Procrustes) y la sefial filogenética
es fuerte (p= 0,0005, p< 0,01). El test de permutacioén di6 un resultado significativo, lo
que indica que existe una estructura filogenética en los datos. La hipotesis nula del test
es la ausencia total de sefial filogenética, y el rechazo de la hipotesis nula por lo tanto

implica que hay cierto grado de estructura de acuerdo a la filogenia.

102



CAPITULO III M. E. Arnaudo

La presencia de senal filogenética no solo estd dada por el valor de p (que es
significativo), sino también por la forma en que las especies se agrupan en el
morfoespacio concordando con la distribucidn que presentan segun sus relaciones
filogenéticas, al menos en su macro taxonomia. De esta manera las tres subfamilias de
Ursidae pueden ser identificadas en el morfoespacio (Fig. I11.7); los resultados que se
observan en el grafico del anélisis del filomorfoespacio (Fig. II1.7) son consistentes con
los resultados obtenidos en el ACP. El clado Ailuropodinae, que fue el primero en
divergir (Krause et al., 2008), presenta la forma de basicraneo mas diferente. Por su
parte los Tremarctinae y los Ursinae se encuentran formando dos “clusters” separados

uno de otro en el filomorfoespacio.

Dentro de los Tremarctinae, el clado formado por Tremarctos floridanus y T.
ornatus es el que presenta mas proximidad entre si. (Fig. IIL.7). Por otra parte, las
especies de Arctotherium se encuentran mas dispersas en el cluster Tremactinae, se
observa que A. tarijense, A. vetustum, A. wingei y A. angustidens se disponen (en ese
orden) en el morfoespacio sobre una linea recta; mostrando una posible tendencia dentro
del clado que desde A. tarijense hasta A. angustidens, estaria dada por una expansion
lateral de los processus mastoideus, un acortamiento de la region posterior del craneo,
un desplazamiento en sentido postero-lateral del foramen jugulare y un desplazamiento
en sentido postero-medial del foramen lacerum (Fig. 111.8). Dentro este cluster,
llamativamente 4. tarijense se encuentre ubicada en el extremo opuesto al de su especie
hermana A. angustidens. Por su parte, A. vetustum y A. wingei se encuentran ubicadas

en la region media de esta “recta” compartiendo practicamente el mismo morfoespacio.

Las especies de Tremarctos y A. tarijense se encuentran ubicadas muy proximas
en el filomorfoespacio. Por otro lado se observa que Arctodus simus 'y A. angustidens
estan muy cercanas en el morfoespacio, por lo tanto su basicraneo presenta similitudes

morfoldgicas.

Las especies de la subfamilia Ursinae se encuentran mas dispersas en su cluster en
el morfoespacio, mostrando en comparaciéon con las de Tremarctinae, una mayor

disparidad en el basicraneo. Las especies que componen la subfamilia Tremarctinae
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presentan basicraneos mas similares entre si y por lo tanto se encuentran mas agrupadas

entre si en el morfoespacio.
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I11.4 DISCUSION

Los resultados obtenidos a partir del estudio morfogeométrico de la region del
basicraneo analizada en este trabajo de Tesis Doctoral permiten proponer que los
ursidos se separan en tres grupos principales (Fig. I11.3). Los Ailuropodinae (que son los
primeros en divergir de acuerdo a las filogenias calibradas, Krause et al., 2008; Fig. 1.9)
se separan claramente del resto de los Ursidae especialmente a lo largo CP1; esto se ve
reflejado en la morfologia general del basicraneo, el cual en los ailuropodinos es mas
ancho y acortado antero-posteriormente (Fig. II1.3). Esto coincide con lo expresado por
O’'Brien et al., (1985), Nash et al. (1998), Krause et al. (2008) y Judrez Casillas &
Varas (2011) que en base a estudios moleculares determinaron que la divergencia inicial
dentro de la familia Ursidae involucr6 primero a la subfamilia Ailuropodinae (Mioceno
temprano; Fig. 1.9) y posteriormente la separacion de la subfamilia Tremarctinae y

Ursinae (Mioceno medio; Fig. 1.9) (Krause ef al., 2008).

El hecho de que en el morfoespacio la mayoria de los ejemplares de Tremarctinae
(excepto tres) se encuentren ubicados muy proximos entre si y en los valores negativos
del segundo componente, mientras que los Ursinae se distribuyan a lo largo de todo este
eje, podria estar indicando que los ultimos poseen mayor disparidad en el basicraneo,
mientras que la morfologia de esta region es mas conservadora en los Tremarctinae

(véase mas abajo la discusion de los resultados del analisis del filomorfoespacio).

Por otra parte, en este analisis no se observo ningin agrupamiento respecto al
sexo de los individuos, aunque es bien conocido el enorme dimorfismo sexual en
tamafio y algunos aspectos morfologicos del craneo (e.g., desarrollo de las crestas
sagital, lambdoidea y arcos cigomaticos) que presentan los Ursidae (Herrero, 1972;

Pasitschniak, 1993; Soibelzon, 2002; Soibelzon & Tarantini, 2009).

Si bien no se descarta que posibles aspectos morfo-funcionales podrian estar
involucrados en la disparidad detectada, la disposicion de las especies en el
morfoespacio se corresponde con los agrupamientos en subfamilia, reflejando un patron

filogenético.
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El andlisis del basicrdneo en el filomorfoespacio corrobora, entonces, los
agrupamientos de las especies en subfamilias. La presencia de sefial filogenética en la

muestra fue significativa (Fig. I11.7).

En el cluster Ursinae se observa una mayor dispersiéon en comparaciéon con el
cluster Tremarctinae. Esta mayor disparidad quizas pueda ser explicada por la extensa
distribucion geografica de los Ursinae, que a lo largo de su historia evolutiva involucro
América del Norte, Eurasia y norte de Africa. Una amplia distribucion geografica
favorece la ocurrencia de eventos vicariantes, y por lo tanto la cladogénesis responsable
de la diversificacion morfoldgica y taxondémica del grupo. En contraposicion, los
Tremarctinae (distribuidos tinicamente en América) muestran una mayor homogeneidad
morfologica en la region del basicraneo, ubicandose las especies en un espacio

morfoldgico més acotado.

Dentro del cluster Tremarctinae se observa una tendencia morfologica
evidenciada por la disposicion de las especies alrededor de una recta (Fig. II1.7); esta
involucra la expansion lateral de los processus mastoideus, el acortamiento de la region
posterior del craneo, el desplazamiento del foramen jugulare y del foramen lacerum. No
es sorprendente que A. farijense se encuentre ubicada en el morfoespacio en el otro
extremo de su especie hermana A. angustidens ya que, de acuerdo a la hipdtesis
filogenética de Soibelzon (2002) ambas especies forman un clado, siendo A.
angustidens especie hermana del clado que incluye A. tarijense y coincidiendo con la
secuencia temporal observada en el registro fosil (i.e, A. angustidens es la especie mas

antigua del género y 4. tarijense junto a A. wingei las mas modernas).

Como se dijo mas arriba, las especies de Tremarctos y A. tarijense se encuentran
ubicadas muy proximas en el morfoespacio; esto es consistente con la novedosa
hipotesis filogenética de Mitchell et al. (2016) quienes, a base de datos moleculares,
sostienen que Tremarctos y Arctotherium (particularmente 4. tarijense; vale aclarar que
si bien Mitchell et al., 2016 identifican la muestra como perteneciente a Arctotherium
sp., Soibelzon, 2004 la identific6 con A. tarijense) forman un clado que es el grupo
hermano de Arctodus, contrariamente a lo que indicaban las hipdtesis filogenéticas

previas, basadas en morfologia craneodentaria (e.g., Trajano & Ferrarezzi, 1994; Perea
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& Ubilla, 1998 y Soibelzon, 2002) en las que Arctodus y Arctotherium conformaban un
clado (denominado “osos de rostro corto” semsu Soibelzon, 2002) que resultaba
hermano de Tremarctos y Plionarctos. En este sentido, estas hipétesis filogenéticas
deberian ser testeados en el marco de un andlisis filogenético de evidencia total que
incluya caracteres del basicraneo, especialmente aquellos relacionados con la expansion
del processus mastoideus, el acortamiento de la region posterior del craneo, y la

posicion de los foramenes basicraneanos antes descriptos.

En cuanto a la proximidad de Arctodus simus y A. angustidens en el
morfoespacio, dada por las similitudes de su basicrdneo, podemos especular que estas
dos especies presentarian convergencias morfologicas en esa region. En este sentido, es
interesante notar que Soibelzon (2002) habia sefalado que estas dos especies
compartian al menos siete caracteres homopldsicos y ademdas Arctodus simus con
Arctotherium compartian al menos dos mas, mientras que la monofilia del clado

Arctotherium + Arctodus estaba soportada solo por tres sinapomorfias.
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IV.1 INTRODUCCION

La morfologia final de un organismo es el resultado de la interaccion entre la
ontogenia y el ambiente. Esta relacion no puede ser completamente entendida si no se
examinan los efectos de estas dos variables sobre los organismos. Asi mismo, la
variacion morfoldgica no solo puede depender de causas genéticas, sino que también la
variacion observada se puede producir como respuesta a variables ambientales
(Gishlick, 2008). Un objetivo importante de los estudios evolutivos es entender mejor
cuan complejas son las morfologias relacionadas a las diferentes funciones y
comportamientos en las que estan involucradas. Es por esto que el estudio morfologico
de algunas estructuras anatomicas, como en este caso el oido de los mamiferos, nos
puede dar informacién acerca del ambiente en que ellos viven o vivian en el pasado y

por lo tanto constituye una herramienta importante en paleobiologia.

IV.1.1 Oido Interno

A pesar de que los tejidos blandos en general, y aquellos relacionados al oido en
particular, no se preservan en los ejemplares fosiles, es posible estudiar estas estructuras
reconstruyéndolas a partir de su correlato 6seo, como recesos y cavidades que estos
ocupan. Tal como fue mencionado en el Capitulo II del presente Trabajo de Tesis, los
elementos del oido interno en mamiferos estdn contenidos dentro de la pars petrosa del
os temporale. Este incluye 6rganos blandos como la cochlea, el sacculus, el utriculus y
los canalis semicircularis (contenidos en el laberinto dseo). La cochlea es el principal
organo auditivo mientras que las otras estructuras estdn asociadas a la orientacion

espacial y el balance del cuerpo (Macrini ef al., 2010).

La funciéon mas estudiada del sistema de canalis semicircularis es la contribucion
a la estabilizacion de la vista durante la locomocion (Spoor & Zonneveld, 1998; Spoor,
2003; Spoor et al., 2007). El sistema de canalis semicircularis detecta las rotaciones

angulares de la cabeza a medida que el animal se mueve en su ambiente, contribuyendo
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a la coordinacion de la postura y los movimientos del cuerpo durante las actividades
locomotoras. Los canalis semicircularis contienen un fluido, la endolympha, cuyo
movimiento producido por las rotaciones de la cabeza activa las células nerviosas
ciliadas localizadas en las ampullae en la base de cada canalis, junto a los otolitos, que
detectan movimientos lineales y gravitatorios. Estas sefiales mecanicas son traducidas
en senales eléctricas, generando un flujo de informacion que viaja por el N.
vestibulocochlearis (N. VIII) hasta el encéfalo (e.g., cerebellum). Aqui se combina
también la informacion proveniente del sistema propioceptivo y los cambios en las
imagenes retinales que ocurren durante el movimiento, y constituyen la clave para
medir distancias asi como detectar la posicion del cuerpo. En consecuencia se generan
las respuestas motoras necesarias para llevar a cabo la estabilizacion de la vision y la
postura (Grohé et al., 2016). El mecanismo por el cual se produce la estabilizacion de la
vision (a partir de la informacion proveniente de los canalis semicircularis) se conoce
como reflejo vestibulo-ocular y es el que permite que se enfoque la vista, evitando la
vision borrosa durante el movimiento. El reflejo vestibulo-ocular, por otra parte, es el
mecanismo que permite tanto la estabilizacion del cuello como del cuerpo (también a
partir de la informacion proveniente de los canalis semicircularis; Spoor & Zonneveld,
1998). En suma, si bien los canalis semicircularis contribuyen en gran medida al
control de la postura y la locomocidon, no actiian solos sino en conjunto con la

informacion vestibular, visual y propioceptiva.

Spoor & Zonneveld (1998) establecieron que existe una correlacion entre los
patrones locomotores en Primates y el tamano de los canalis semicircularis, medido en
radio de curvatura, y que esta relacion podria ser utilizada como una herramienta para
estimar el comportamiento locomotor en taxones extintos estrechamente vinculados
filogenéticamente, independientemente de aquellos inferidos a partir del esqueleto
postcraneano (véase Graf &Vidal, 1996; Spoor & Zonneveld, 1998; Spoor et al., 2007,
Yang & Hullar, 2007; Walker et al., 2008; Silcox et al., 2009; Ryan et al., 2012). En
base a esto, Spoor ef al. (2007) y Silcox et al. (2009) llevaron a cabo estudios sobre los
canalis semicircularis de distintas especies de mamiferos y concluyeron que aquellas
especies cuya locomocion esta caracterizada por aceleraciones frecuentes y de gran

magnitud (e.g., saltadores) presentan tipicamente canalis de mayor tamafio en relacion a
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su tamafio corporal que aquellas especies de igual tamafio que presentan una
locomocion caracterizada por aceleraciones de menor magnitud y menos frecuentes
(e.g., arboricolas no saltadores) e incluso de movimientos mas lentos (e.g., loris,
lémures y perezosos). Por otro lado, determinaron que los animales de movimientos
lentos presentan canalis semicircularis mucho mas pequefios que los esperados para su
masa corporal (Silcox et al., 2009). Esta informacion ha permitido realizar predicciones
acerca de la agilidad relativa basadas en la masa corporal y el radio de curvatura de los

canalis semicircularis (Macrini et al., 2010; Billet et al., 2013).

Algunos autores (e.g., Cummins, 1925; Spoor & Zonneveld, 1998; Witmer et al.,
2003; Stokstad, 2004; Callabrese & Hullar, 2006; Hullar & Williams, 2006)
relacionaron también el tamafio relativo de los canalis semicircularis (radio de
curvatura o largo del canalis) entre si con diferentes habitos locomotores. A partir de
estudios realizados en grandes primates (Spoor & Zonneveld, 1998) y en marsupiales
diprotodontidos y roedores (Hullar & Williams, 2006; Schmelzle et al., 2007)
observaron que el tamafio relativo de los canalis semicircularis anterior y posterior esta
relacionado a una locomocién cuadriapeda o bipeda. Es caracteristico de especies
bipedas que el canalis semicircularis anterior presente una altura mayor al canalis
semicircularis posterior; mientras que en las cuadrapedas la altura de los dos canalis es
similar. En mamiferos, el canalis semicircularis lateral también refleja un tipo particular
de locomocioén encontrandose mas desarrollado en aquellas especies arboricolas,
acuaticas, aéreas y saltadoras (Schmelzle at al., 2007; Spoor et al., 2007; Cox & Jeffery,
2010; Ekdale, 2013).

También se demostré que el tamafio del oido interno, en particular el radio de
curvatura de los canalis semicircularis, presenta alometria negativa con respecto a la
masa corporal (esto es, animales mas pequefios tienen canalis relativamente mas

grandes a lo esperado; Ryan et al., 2012)

Otros analisis que se pueden realizar con base en la anatomia del oido interno en
mamiferos, son aquellos que relacionan el tamafio de los canalis semicircularis con la
orientacion de éstos en el espacio. Tradicionalmente, el modelo candnico de orientacion

de los canalis semicircularis en mamiferos describe a los canalis ipsilaterales (del
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mismo lado) dispuestos en planos ortogonales (i.e. ortogonalidad) y los canalis
verticales (anterior y posterior) formando un angulo de casi 45° con el plano sagital
(e.g., Romer & Parsons, 1977; Anson & Donaldson, 1981; Spoor & Zonneveld, 1998).
Este modelo también sostiene que los correspondientes pares de canalis, izquierdos y
derechos (contralaterales), tienen angulos equivalentes (i.e. presentan simetria angular)
y que los pares de canalis contralaterales sinérgicos (i.e. anterior derecho versus
posterior izquierdo; anterior izquierdo versus posterior derecho) ocupan planos

paralelos (i.e., presentan coplanaridad) (Spoor & Zonneveld, 1998; Berlin ef al., 2013).

Sin embargo, las especies de mamiferos divergen substancialmente de este
modelo, y la ortogonalidad, asi como la coplanaridad y la simetria angular en general no
se cumplen (Ezure & Graf, 1984; Curthoys et al., 1985; Blanks et al., 1985; Dickman,
1996; Malinzak et al., 2012; Berlin et al., 2013). De todos modos, se postula que
aquellas especies de mamiferos que presentan canalis semicircularis mas ortogonales
tienden a presentar una sensibilidad vestibular media mas alta que aquellas especies que

presentan canalis semicircularis menos ortogonales (Berlin ez al., 2013).

Estudios previos del laberinto vestibular en mamiferos mostraron desviaciones
significativas de la ortogonalidad entre los planos de los canalis semicircularis en varias
especies (Curthoys et al., 1972; Ezure & Graf, 1984; Blanks et al., 1985; Dickman,
1996). Una consecuencia de esta disposicion de los canalis es que cuando la cabeza se
mueve en la direccion del plano de méxima sensibilidad de un canalis determinado,
puede estimular tanto a ese canalis como también otros canalis semicircularis. Los
canalis semicircularis se estimulan en determinadas direcciones relacionadas a su
orientacion en el espacio, mas que en otras. La orientacion de los canalis ha sido usada
para sugerir que los animales son mas propensos a moverse en determinadas direcciones

que en otras (Hullar & Williams, 2006)

Los estudios realizados sobre la configuracion de la cochlea para inferir la
capacidad auditiva requieren de una observacion detallada de las estructuras anatomicas
(Macrini et al., 2010; Orliac et al., 2012; Billet et al., 2013; Rodrigues et al., 2013;
Ekdale, 2013). El largo de la cochlea medido en vueltas de la espira, asi como el largo

del modiolus (y por lo tanto de las laminas spiralis ossea y laminas spiralis ossea
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secundaria), se utilizan como pardmetros para medir el tipo y calidad de sonido que un
mamifero percibe (Wever et al. 1971; Fleischer, 1973; Ramprashad et al. 1979;
Fleischer, 1976; Ekdale & Racicot, 2015). Del mismo modo el didmetro de la fenestra
vestibuli es un estimador del tamafio del stapes y por lo tanto de la sensibilidad del
sistema auditivo de un mamifero (Rosowski, 1994; Hemila et al., 1995; Nummela 1995;
Huang et al., 2002). Estos estudios anatdmicos estan condicionados por la posibilidad
de realizar observaciones muy detalladas sobre los materiales. En el caso de las
reconstrucciones digitales 3D de ejemplares fosiles, estos andlisis requieren del uso de
microtomografias y de un hardware adecuado para operar con software especifico.
Lamentablemente durante la realizacion de este trabajo de Tesis Doctoral no se contd
con acceso a este tipo de equipamiento. Los tomografos clinicos, utilizados en este
trabajo, no llegan a obtener la resolucion necesaria para registrar la morfologia detallada
de estructuras pequefias, como la cochlea o sus partes internas (e.g., longitud exacta del
ductus cochlearis, largo de la lamina spiralis ossea y de la lamina spiralis ossea

secundaria, region del modiolus donde se aloja el ganglion spiralis cochleae).

IV.1.2 Oido medio

La bulla tympanica es un componente funcional muy importante de la region
auditiva (Novacek, 1993). Segiin Moore (1981) en los mamiferos hay una relacion
causal entre una bulla tympanica grande y los ambientes abiertos, especialmente los
aridos (Gishlick, 2008). La bulla tympanica, especialmente cuando es globosa o inflada,
aisla una gran cantidad de volumen de aire en la cavidad del oido medio y los tejidos
circundantes. Debido a que hay una relacion inversa entre el volumen del oido medio y
la impedancia acustica (i.e., resistencia que opone un medio a las ondas que se
propagan) y por lo tanto, es equivalente a la impedancia eléctrica, una cavidad del oido
medio mas grande deberia mejorar la respuesta a frecuencias de onda bajas (Webster &
Webster, 1975; Novacek, 1993). Esto implica que a mayor cantidad de aire la

resistencia es menor, por lo tanto los sonidos de baja frecuencia (y que vibran mas
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lento) pueden ser amplificados correctamente en el oido medio. De forma contraria, la
rigidez del aire en una bulla tympanica pequena atenuaria los sonidos de bajas
frecuencias. La sensibilidad a los sonidos de baja frecuencia en el oido medio estd
controlada por la rigidez y ésta a su vez es controlada parcialmente por el volumen del
oido medio, por lo que oidos medios con grandes volumenes de aire son menos rigidos
que oidos medios relativamente més pequefios. Mamiferos mas pequefios tienden a
tener oidos medios mas pequefios, y por lo tanto mas rigidos que mamiferos mas

grandes (Rososwki, 1994).

Varios grupos de mamiferos, (e.g., roedores, algunos mustélidos, canidos, félidos,
vivérridos y las hienas) presentan cavidades del oido medio mas grandes en relacion con
su tamafio. Varios autores coinciden en que esta caracteristica les conferiria una mayor
sensibilidad a sonidos de baja frecuencia, por debajo de los 2000 Hz (e.g., Hunt, 1974;
Webster & Webster, 1975; Huang, 2002). Como ¢éstos sonidos tienden a viajar mucho
mejor en ambientes abiertos y aridos que los sonidos de alta frecuencia (Huang, 2002),
aquellas especies con oidos mas grandes son frecuentemente observadas habitando
ambientes aridos y abiertos (Webster, 1962; Huang, 2002). Sin embargo, segin otros
autores (Novacek, 1977; MacPhee, 1981), aquellos mamiferos que presentan una bulla
tympanica grande no necesariamente tienen una sensibilidad mayor a sonidos de baja
frecuencia que aquellos con bullas tympanicas mas pequefias, sino que hay que tener en
cuenta otra serie de caracteristicas, como la forma de la cavidad, la rigidez de la
membrana tympanica y el disefio de los ligamentos y musculos, que también estan
influyendo en la impedancia acustica del sistema del oido medio (Novacek, 1993). Por
otra parte, la presencia de septa y recesos en la bulla tympanica también contribuyen al
funcionamiento eficaz general de la cavidad a bajas frecuencias, ya que el sonido resulta
en la combinacion de sus dos volimenes (las dos subcavidades se acoplan
acusticamente). Aquellas especies que escuchan frecuencias mas elevadas presentan una
cavidad desacoplada y la impedancia es producida por la cavidad misma, obteniéndose

como resultado una reduccion de la efectividad (Mason, 2016).

Correlaciones positivas entre el tamano de la bulla tympanica y los ambientes

aridos también fueron observadas en carnivoros. Hunt (1974) notdé que habia una
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correlacion entre las bullas tympanicas infladas y grupos de especies que habitaban
ambientes aridos y abiertos; y sugirid que el desarrollo de una bulla tympanica de estas
caracteristicas surgié como una “adaptacion a escuchar mejor” en ambientes aridos. Sin
embargo, esto no se verifica en todos los grupos, ya que por ejemplo los Procyonidae

presentan el oido medio inflado y habitan ambientes cerrados y mayormente himedos.

IV.1.3 Abreviaturas

Las abreviaturas utilizadas en este capitulo se encuentran enunciadas en el

Capitulo IV del Tomo II
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IV.2 MATERIALES Y METODOS

IV.2.1 Materiales

Los ejemplares que fueron tomografiados, a partir de los cuales se realizaron
reconstrucciones 3D y posteriores inferencias tanto del oido medio como interno se

encuentran en la Tabla 1 del Tomo II.

1V.2.2 Métodos

1v.2.2.1. Oido interno

I11.2.2.1.1 Mediciones

Las medidas lineales del oido interno se obtuvieron directamente a partir del
modelo 3D wusando MeshLab 1.3.4 (http://meshlab.sourceforge.net), siguiendo a
Schmelzle ef al., (2007). Para tomar las medidas de los canalis semicircularis anterior y
posterior (CSA y CSP, respectivamente) en el modelo 3D, se orientd el canalis
semicircularis lateral (CSL) en el plano horizontal; para obtener medidas del CSL se
orientd el canal CSA horizontalmente (Schmelzle et al., 2007; Spoor et al., 2007;
Macrini et al., 2010; Billet et al., 2013). La altura de los canalis semicircularis (CS) se
define como la mayor distancia del arco desde el vestibulum y, el ancho es
perpendicular a la altura, independientemente de la orientacion del canalis en el craneo
(Spoor & Zonneveld, 1998). Para esto, se midio el largo del arco (descrito por canalis
semicircularis) desde el borde interno de los canalis (Schmelzle et al., 2007) hacia el
vestibulum en la zona donde la longitud era mayor y el ancho del arco fue tomado

perpendicularmente a esta medida. Para cada espécimen se midieron los tres canalis,

115



CAPITULO IV M. E. Arnaudo

tanto en el oido interno derecho como en el izquierdo (cuando fue posible reconstruir
los dos), cada medida fue tomadas tres veces y luego se calculd el valor promedio. El
radio de curvatura (R) de cada canalis fue calculado usando la siguiente ecuacion: (0,5[1
+ a]/2) donde I = es el largo (length) del canalis y w = es el ancho (width) del canalis
(Spoor & Zonneveld, 1998) (Fig. IV.1, véase Tabla 4).

1V.2.2.1.2 Agilidad locomotora

En relacion a la locomocién de los Tremarctinae, se calculd indice de agilidad
locomotora (AGIL) y se realizo un anélisis del movimiento de la cabeza, a base de los
angulos de los canalis semicircularis. Luego se confrontaron y se discutieron los

resultados de ambos analisis (véase Discusion en el presente Capitulo).

Para analizar la relacion entre distintos parametros del oido interno y el tamafio
corporal en Ursidae, se realizaron las siguientes regresiones: el tamafo de los CS (RCS)
versus la masa corporal (BM), el AGIL versus la masa corporal y ortogonalidad (90y,,)
versus la masa corporal; para analizar la correlacion entre el tamafio de los canalis
semicircularis y la ortogonalidad se realizd una regresion entre el RCS versus 90,
(véase Introduccion). En estos analisis se utilizd6 el método de cuadrados minimos
(Ordinary Least Squares Regression) mediante el software PAST (Paleontological
STatistics, Version 3.13 http://folk.uio.no/ohammer/past/).

La regresion entre el tamafio de los CS y la masa corporal se hizo solo con el
promedio del radio de curvatura de los canalis semicircularis (RCS) ya que Spoor et al.
(2007) sostienen que la correlacion es mas fuerte para el RCS. Para realizar este analisis
se tom6 una muestra de 36 individuos en total pertenecientes al orden Carnivora (17
individuos de Ursidae, Canidae (3), Mustelidae (4), Felidae (5), Viverridae,
Procyonidae, Hyaenidae, Phocidae (3) y Odobenidae). A excepcion de los Ursidae, los
datos de los otros individuos fueron tomados de Spoor et al. (2007). La muestra original
consta de 210 mamiferos pero aqui solo se incluyeron en el analisis a los carnivora por

su mayor afinidad filogenética con los Ursidae. La intencién de ampliar la muestra por
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fuera de Ursidae es lograr un mejor modelo de regresion y tener un marco comparativo

con otros carnivoros.

Para el andlisis de regresion del tamafio de los canalis semicircularis (RCS) con
respeto a la ortogonalidad (90y,) se considerod la muestra de Ursidae expresada en la
Tabla 1 (Tomo II). La ortogonalidad fue enunciada como las desviaciones de los
angulos formados por los canalis semicircularis de cada oido interno con respecto un

angulo de 90° (Malinzak et al., 2012) (véase mas abajo).

La masa corporal de los Ursidae fue estimada siguiendo tres ecuaciones
desarrolladas por Van Valkenburgh (1990) sobre medidas del craneo, ya que es el tinico
elemento con el que se cuenta en la mayoria de los casos. Cabe aclarar que para algunos
autores el porcentaje de error de las masas estimadas a partir de craneos es alto (40%
segin Van Valkenburgh, 1990). Solo se tomaron en cuenta las tres ecuaciones que
utilizan la distancia entre el borde anterior de la orbita y los condylus occipitalis (LCO)
debido a que Soibelzon & Tartarini (2009) sostienen que esta medida es la que predice
mejor el tamafio corporal, mientras que la longitud condilo-basal (LCB) presenta un

error mayor para realizar predicciones.

Ecuaciones utilizadas:

CR4- log y= 3,44 *log x -5,74

CR5- log y= 1,98 *log x -2,38

CR6- log y=1,51 *log x -1,25

La ecuacion CR4 fue obtenida a partir de una muestra de varios Carnivora, CR5
de una muestra de Ursidae y CR6 a partir de especies de mamiferos cuya masa corporal
es mayor a 100 kg (véase Van Valkenburgh, 1990). Ademas, cada valor de masa
obtenido fue ajustado de acuerdo a su error corregido (smearing error, SE) (sensu
Smith, 1993) y luego se calculd la media aritmética entre las tres ecuaciones para

obtener un solo valor de masa corporal para cada ejemplar.
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Para el ejemplar MLP 00-VII-1-1 correspondiente a A. bonariense no fue posible
obtener la masa corporal a partir de las medidas del craneo antes mencionadas, ya que
dicho ejemplar solo conserva la region posterior de la caja craneana y el basicraneo con
la region auditiva. Por lo tanto para determinar la agilidad de esta especie se utilizé la
masa obtenida por Soibelzon & Tarantini (2009) a base otras partes del esqueleto de
diversos ejemplares de esta especie y determinaron un rango de masa corporal de 171 a
500 kg para la especie. Cabe destacar que otros autores ya han calculado la agilidad
locomotora en mamiferos con base en la masa obtenida de la literatura (e.g., Billet et al.,

2013).

Dado que para los ejemplares correspondientes a Arctotherium angustidens y
Ursus spelaeus, los valores de masa obtenidos a partir de las tres ecuaciones antes
planteadas, fueron muy inferiores a lo esperado, se ajustaron segun las masas obtenidas
por Soibelzon & Tarantini (2009) basadas en medidas dentarias y de postcraneo (véase
seccion Resultados en el presente Capitulo, donde se expresa el rango de masas

obtenido a partir de todas las ecuaciones utilizadas).

Indice de agilidad (AGIL)

Para llevar a cabo el analisis de agilidad locomotora (AGIL) en los Tremarctinae
se aplicaron ecuaciones desarrolladas por Silcox et al. (2009), las que utilizan el valor
del radio de cada canalis semicircularis (a partir de las mediciones anteriormente
explicadas) y la masa corporal de cada taxon (cabe aclarar que recientemente el uso del
rango de agilidad locomotora ha sido fuertemente cuestionado ya que existe una gran
controversia relacionada al uso de este indice para inferir capacidades locomotoras en
taxones extintos; véase Malinzak et al., 2012; Berlin et al., 2013; Ekdale, 2016 y la

Discusion en el presente Capitulo).
Ecuaciones de Silcox ef al. (2009):

RCSA: log] pAGIL= 0,850 — 0,153 (log1gM) + 0,706 (log] JRCSA)
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RCSP: log] gAGIL= 0,881 — 0,151 (log] gM) + 0,677 (log] gRCSP)

RCSL: log] gAGIL= 0,959 — 0,1670 (log] M) + 0,854 (log] gRCSL)

RCS: loggAGIL= 0,948 — 0,188 (log] M) + 0,962 (log gRCS)

Donde AGIL (agilidad); M (masa corporal en gramos); RCSA (radio del canalis
semicircularis anterior); RCSL (radio del canalis semicircularis lateral); RCSP (radio
del canalis semicircularis posterior); RCS (promedio del radio de los tres canalis
semicircularis) que sera utilizado en las comparaciones entre especies. Estas ecuaciones
fueron desarrolladas usando un set de datos obtenidos por Spoor et al. (2007), basado en
informacion de campo cualitativa de mamiferos actuales. Spoor ef al. (2007) asignaron
puntajes de agilidad locomotora a una muestra de 210 especies de mamiferos usando
una escala de 1 a 6 donde: 1= extremadamente lento (Bradypus variegatus), 2= lento
(e.g., Didelphis virginiana), 3= medianamente lento (e.g., Procyon cancrivorus,
Proteles cristatus), 4= medio (e.g., Canis familiaris, Panthera tigris), 5= medio rapido
(e.g., Phoca vitulina, Lutra lutra) 6= rapido (e.g., Chinchilla laniger, Rattus
norvegicus); véase Spoor et al., 2007). Para cada espécimen se obtuvieron 4 valores de
AGIL, uno para cada canal y uno que se calcul6 tomando el promedio de los radios de
curvatura de los tres canalis. Este ultimo es el que se utiliza como valor de agilidad del
espécimen. Ademas, en aquellas especies para las que se cuenta con mas de un
ejemplar, se les calculo el indice de agilidad a cada uno y luego se utilizo el promedio

para realizar las comparaciones.

Tanto la masa como la agilidad fueron estimadas para aquellos taxones a partir de
los cuales se obtuvieron TACs (véase Tabla 1) y para los que se les pudo reconstruir al
menos uno de los oidos internos con sus tres canalis semicircularis. La agilidad
locomotora para Arctotherium vetustum, A. wingei y Arctodus simus no fue calculada ya
que no se obtuvieron TACs de las mismas o no presentaron un nivel de resolucién

minimo necesario.
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Movimientos de la cabeza

Para poder determinar la ortogonalidad, simetria angular y coplanaridad de los
canalis semicircularis es necesario realizar comparaciones entre los angulos que forman
los canalis entre si y con respecto al plano horizontal. Para obtener el valor de dichos
angulos, fue necesario determinar planos de referencia de la cabeza estables,

especialmente para poder comparar angulos entre canalis semicircularis contralaterales.

Cada modelo 3D del craneo de cada individuo fue orientado seglin la linea de
Reid, que es una linea recta trazada desde el borde inferior de la orbita al centro de la
apertura del meatus acusticus externus (Malinzak et al., 2012; Berlin et al., 2013) y
luego fue calculado el angulo que esta linea forma con respecto al plano horizontal.
Utilizando el programa 3DSlicer 4.4.0 cada modelo 3D se ubicé digitalmente de manera
que la linea recta entre el borde inferior de la érbita y un punto en el centro del meatus
acusticus externus se ubique paralelamente al plano horizontal. Luego se realiz6é una
captura de pantalla y las imagenes obtenidas para cada especie fueron guardadas en
formato .jpg. Posteriormente, mediante el programa tpsUtil (Rohlf, 2013) se generd un
archivo .tps que fue cargado con tpsdig2 (Rohlf, 2010) para medir los angulos de
orientacion general de cada craneo respecto del plano horizontal. Cada angulo fue
medido 3 veces y luego se realiz6 un promedio. Posteriormente, se definié el plano
frontal/horizontal (XY) y el plano axial (YZ), que contiene la linea que conecta los dos
meatus acusticus externus (linea interaural) y se encuentra perpendicular a los planos de

referencia frontal y sagital (Berlin ef al., 2013).

Para calcular las desviaciones de la ortogonalidad (90,;) (Malinzak et al., 2012)
se tomd el valor absoluto de la diferencia entre el angulo entre dos canalis
semicircularis ipsilaterales y 90°, luego se sumaron los valores de estas diferencias
obtenidas de cada uno de los seis pares de canalis ipsilaterales y se lo dividi6 por seis
(nimero total de canalis semicircularis). El angulo que se forma entre los canalis fue
calculado tres veces y luego se realiz6é un promedio. La desviacion de un lado a otro de
la simetria angular de los canalis semicircularis (Simetria Angularg.,) fue calculada
como el valor absoluto de la diferencia entre el valor del angulo formado entre un par de

canalis izquierdo y el par derecho correspondiente. Por ultimo, para cuantificar la
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desviacion de la coplanaridad (Coplanaridadg.y) primero se obtuvo la diferencia entre el
valor del angulo entre cada par de canalis contralaterales sinérgicos y 180° luego se
sumaron los resultados de los tres pares de canalis sinérgicos y se lo dividié por tres
(Berlin et al., 2013) (Fig. IV.2; véase Tabla 5). La variacion de los canalis con respecto
a la ortogonalidad no pudo ser calculada para Helarctos malayanus ya que solo fue
posible reconstruir el canalis semicircularis posterior en ambos oidos internos y solo

una porcion del CSL en el oido izquierdo.

1v.2.2.2. Oido medio

Los voliimenes de la region auditiva media de los ursinos se obtuvieron a partir de
los modelos 3D (véase Tabla 4). El oido medio fue reconstruido considerando el
recessus epitympanicus, €l recessus donde abre el canalis facialis y la fossa del M.
tensor tympani y M. stapedis ya que en estas especies dichas cavidades son muy
pequeiias en relacion al volumen total de la bulla tympanica. Una vez realizadas las

reconstrucciones se obtuvo el volumen a partir del programa 3D Slicer 4.4.0.

A fin de establecer una posible relacion entre el oido medio y el tipo de ambiente
en que habitan las especies, primero se realizd una regresion entre el volumen de la
bulla (VOL) y la distancia del condylus occipitalis a la 6rbita (LCO). Se establecid
como variable independiente al LCO, mientras que se definié al volumen de la region
auditiva media como variable dependiente. A fin de estandarizar ambas medidas (VOL
en mm’ y LCO en cm) las mismas fueron transformadas en logaritmos decimales, y
ademds al volumen se le calculd la raiz cubica. La regresion fue llevada a cabo
utilizando el software PAST (Paleontological STatistics, Version 3.13
http://folk.uio.no/ohammer/past/). Se utiliz6 el método de MA (Major Axis), este
método también se conoce como “Modelo de Regresion II”. El MA se puede utilizar
para describir algunos ejes o la linea de mejor ajuste. El propdsito de la linea de ajuste

no es predecir Y a partir de X, sino que simplemente resume la relacién entre dos
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variables. Una linea de este tipo es un resumen en el sentido de que se utiliza una sola

dimension para describir los datos de dos dimensiones (Warton et al., 2006).

El LCO se utilizé como parametro de tamafio a debido a que, como se menciond
anteriormente, Soibelzon & Tartarini (2009) observaron que es una medida que presenta
un mejor ajuste al tamafo corporal que la longitud condilo-basal (LCB) (véase

Materiales y Métodos de la seccion 111.2.2.1.2 Agilidad locomotora).

Una vez que se investigo la relacion entre el volumen del oido medio y el tamafio
del craneo, se calcul6 un indice que contempla el volumen del oido medio (raiz cubica
del volumen) y el LCO (R3Vol/LCO) que fue contrastado con el ambiente para intentar
determinar una posible relacion entre estas dos variables; a través de un andlisis de la
varianza (ANOVA). Para esto se utilizo el software STATISTICA 8.0 (StatSoft, Inc). El
ambiente considerado fue obtenido de la bibliografia (Garshelis, 2009; Tabla 6)
considerando aquel en el que las especies actuales habitan o pasan la mayor parte del

tiempo.
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IV.3 RESULTADOS

IV.3.1 Oido interno

IV.3.1.1. Relacion CS con Masa Corporal

La regresion convencional sobre la muestra total (Ursidae y los otros Carnivora)
indica que el logl0 de la masa corporal tiene efectos positivos sobre el logl0 del
promedio del radio de curvatura (tamafio) de los canalis semicircularis (= 0,87473; r’=
0,76515; p= 0,000000000013578). La relacion entre estas dos variables presenta una
alometria negativa (i.e., la pendiente de la recta es menor a un tercio; Spoor et al., 2007)
en este analisis (véase Tabla 7). El intervalo de confianza del 95% para la pendiente
(0.10832, 0.14149) es bastante similar al intervalo obtenido para otros mamiferos (véase
Spoor & Zonneveld, 1998; Spoor et al., 2002; Spoor et al., 2007) y se aleja de 0.33,

valor que estaria indicando isometria (Spoor et al., 2007).

A partir del grafico en la Fig. IV.3 se observa que las especies de carnivoros
considerados en este analisis se distribuyen proximas a la recta y, a excepcion de la
especie extinta Tremarctos floridanus, se distribuyen en dos grupos: las especies de
menor tamafio corporal (e.g., cdnidos félidos) presentan menores tamafios de canalis
semicircularis agrupandose en el sector izquierdo inferior del grafico, mientras que los
carnivoros de mayor tamano (e.g., ursidos y pinnipedos) presentan un tamafio mayor de
canalis semicircularis, ocupando el sector derecho superior. No se observa una
separacion entre las subfamilias Tremarctinae y Ursinae. Tremarctos floridanus
presenta canalis semicircularis muy pequefios en comparacion con el resto de los
Ursidae (Fig. IV.3). Por otro lado las especies de mayor tamafo (4. angustidens, A.

bonariense, A. tarijense y U. spelaeus) presentan los canalis mas grandes (Tabla 4).

Las regresiones entre el 90, versus el tamafio de los canalis semicircularis (RCS)

y el 90y, y la masa corporal resultaron no significativas (p=0,77 y p=0,72; Tablas 8 y 9,
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Figs. IV.4 y IV.5, respectivamente); por otro lado, la regresion realizada entre el indice
de agilidad y la masa arrojo resultados significativos, mostrando una correlacion
negativa (p= 0,019781; Tabla 10; Fig. 1V.6), esto indica que a mayor masa de los
individuos estudiados, el valor obtenido para el indice de agilidad es mas pequeio y por
lo tanto que aquellos especimenes que son de mayor tamafio tienen movimientos mas

lentos, mientras que los mas pequefios realizan movimientos mas rapidos.

IV.3.1.2 Agilidad locomotora, posicion y movimientos de la cabeza

Como se expresd en Material y Métodos, existen cuatro ecuaciones para calcular
el AGIL, tres corresponden a los valores de AGIL para cada canalis semicircularis
(RCSA; RCSP; RCSL), mientras que la cuarta (RCS) corresponde a el promedio del
radio de los tres canalis de cada individuo y este valor es el que se utiliza en las

comparaciones.

En la muestra de Ursidae considerada, el rango de valores obtenidos a través del
indice AGIL vari6 entre 2,26 (Arctotherium angustidens) y 2,89 (Ursus thibetanus). A.
tarijense presenta el mayor valor dentro de los Tremarctinae (2,82) mientras que A.
angustidens es la especie que registra el menor AGIL dentro de la subfamilia (2,26;
véase Tabla 6). Los valores de agilidad obtenidos para la presente muestra se encuentran

entre 2 y 3 (véase Tabla 4y 6).

Las mediciones realizadas tomando la linea de Reid indican que las especies de
ursidos que presentan una mayor inclinacion del craneo con respecto a la horizontal son
Arctotherium tarijense (18,03°), U. maritimus (18,02°) y U. americanus (18,89°); siendo
los de menor inclinacion Arctodus pristinus (10,59°), Ursus thibetanus (8,51°) y

Helarctos malayanus (11,77°) (véase Tabla 6).

Acerca de la desviacion de la ortogonalidad, las especies que presentaron menores
valores fueron, A. tarijense (4,9), Arctodus pristinus (4,73) y U. spelaeus (4,38),
mientras que aquellas especies con valores mas elevados fueron A. angustidens (9,22) y

U. thibetanus (10,9) (véase Tabla 6). Con respecto a la coplanaridad se corrobord que
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los ursidos no se justan al modelo canoénico de disposicion de los canalis semicircularis
propuesto por Gray (1918), Romer & Parsons (1986), Marugan-Labon et al. (2013),

entre otros (Tabla, 5).

Arctotherium angustidens

La masa estimada por Soibelzon & Tartarini (2009) para el ejemplar MLP 82-X-
22-1 correspondiente a 4. angustidens fue de 743,57 kg (mientras que la masa estimada
a partir de las ecuaciones para la medida LCO fue de 564,8 kg para CR4, 348,7 kg para
CRS5 y de 319,3 kg para CR6 y al ser absurdamente bajas no fueron consideradas para el
calculo de AGIL). E1 AGIL calculado es de 2,26 (véase Tabla 6). El valor de inclinacion
de la cabeza obtenido es de 14,43°. La desviacion de la ortogonalidad de los canalis

semicircularis es de 9,22.

Arctotherium bonariense

La masa estimada para el ejemplar MLP 00-VII-1-1 correspondiente a A.
bonariense fue de 335,5 kg y el valor de AGIL es de 2,49 (véase Tabla 6). El valor de
inclinacion de la cabeza no pudo ser calculado porque el craneo esta muy incompleto.

La desviacion de la ortogonalidad de los canalis semicircularis es de 6,90.

Arctotherium tarijense

La masa estimada para el ejemplar MACN 971 correspondiente a A. tarijense fue
de 231kg (la masa estimada a partir de las ecuaciones para la medida LCO fue de 250,9
kg para la ecuacion CR4, 218,62 k para CRS y 223,7 kg para CR6). El indice AGIL es
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de 2,82 (véase Tabla 6). El valor de inclinaciéon de la cabeza obtenido es de 18,03°. La

desviacion de la ortogonalidad de los canalis semicircularis es de 4,90.

Tremarctos ornatus

Para el ejemplar MLP DZV 1.1.30.62 la masa obtenida fue de 85,13 kg (la masa
estimada a partir de las ecuaciones fue de: 53,01 kg para la ecuacion CR4, 89,33 kg para
la ecuacion CRS y de 113,04 kg para la ecuacion CR6) y el indice de agilidad es de
2,61. Para el ejemplar MLP DZV 2329 la masa fue de 85,76 kg (la masa estimada variod
entre 53,66 kg para CR4, 89,97 kg para CRS y 113,65 kg para CR6) y el AGIL es de
2,55 (véase Tabla 6). El promedio del indice de Agil para esta especie es 2,58

El valor de inclinacion de la cabeza calculado es de 13°. La desviacion de la

ortogonalidad de los canalis semicircularis es de 6,43.

Tremarctos floridanus

La masa estimada para el ejemplar UF 7454 de T. floridanus fue de 144,65 kg (la
masa estimada a partir de las ecuaciones fue de 124,05 kg para CR4, 145,73 kg para
CRS5 y 164,17 kg para CR6). El indice AGIL es de 2,52 (véase Tabla 6) El valor de
inclinacion de la cabeza calculado es de 14,59°. La desviacion de la ortogonalidad de

los canalis semicircularis es de 7,12.

Arctodus pristinus

La masa estimada para el ejemplar UF 154288 correspondiente a Arctodus
pristinus fue de 162,20 kg (la masa estimada a partir de las ecuaciones fue de 147,95 kg
para CR4, 161,3 kg para CRS, y de 177,4 kg para CR6) y el indice AGIL fue de 2,49
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(véase Tabla 6). El valor de inclinacion de la cabeza obtenido es de 10,59°. La

desviacion de la ortogonalidad de los canalis es de 4,73.

Ursus spelaeus

La masa estimada por Soibelzon & Tartarini (2009) para el ejemplar MLP 10-69
correspondiente a U. spelaeus fue de 546,120 kg (la masa estimada a partir de las
ecuaciones fue de 564,8 kg para CR4, 348,7 kg para CRS y de 319,3 kg para CR6). El
indice AGIL es de 2.39 (véase Tabla 6). El valor de inclinacién de la cabeza calculado

es de 15,87°. La desviacion de la ortogonalidad de los canalis semicircularis es de 4,38.

Ursus americanus

La masa estimada para el ejemplar USNM 227070 correspondiente a U.
americanus fue de 123,7 kg (la masa estimada a partir de las ecuaciones fue de 97,47 kg
para CR4, 125,8 kg para la ecuacion CRS y de 148,1 kg para CR6). El valor de AGIL es
de 2,29 (véase Tabla 6). El valor de inclinacion de la cabeza calculado es de 18,89°. La

desviacion de la ortogonalidad de los canalis semicircularis es de 5,89.

Ursus arctos

La masa estimada para el ejemplar USNM 98062 fue de 145,01 kg (la masa
estimada a partir de las ecuaciones fue de 219,41 kg para CR4, 95,30 kg para CR5 y de
120,3 kg para CR6) y el indice AGIL de 2,63 (véase Tabla 6), mientras que la masa
estimada para el ejemplar TMM M-2749 fue de 139,38kg (la masa estimada a partir de
las ecuaciones fue de 208,24 kg para CR4, 92,42 kg para CR5 y 117,48 kg para CR6) y
el indice AGIL es 2,16 (véase Tabla 6). El valor promedio de AGIL para esta especie es
de 2,39. El valor de inclinacion de la cabeza calculado es de 14,74° y 17, 28°,
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respectivamente. La desviacion de la ortogonalidad de los canalis semicircularis es de

6,55 para el ejemplar USNM 98062 y de 3,89 para el ejemplar TMM M-2749.

Ursus maritimus

La masa estimada para el ejemplar H 001-05 fue de 637,1702 kg (la masa
estimada para este espécimen fue de 1011,45 kg para la ecuacion CR4, 487,65 kg para
CRS, y 412,4 kg para CR6). El indice AGIL calculado es de 2,25 (véase Tabla 6). Para
el ejemplar USNM 27072 la masa estimada fue de 307,0434 kg (la masa estimada para
este espécimen fue de 569,1 kg para la ecuacion CR4, 166,8 kg para CRS, y 185,4 kg
para CR6) y el indice AGIL es de 2,58 (véase Tabla 6). El valor promedio de AGIL
para esta especie es de 2.39. El valor de inclinacion de la cabeza obtenido es de 18,27°
para el ejemplar H 001-05 y de 17, 97° para el ejemplar USNM 27072. La desviacion
de la ortogonalidad de los canalis semicircularis es de 7,44 y de 5,51, respectivamente

(el promedio es 6,47).

H. malayanus

La masa estimada para el ejemplar MN 1030 fue de 68,52 kg (con rango de masas
de 78,20 para CR4, 52 kg para CRS, y 75,35 kg para CR6). El valor del indice AGIL es
de 3,22 pero dicho valor no deberia ser tenido en cuenta ya que fue calculado en base al
unico canal (CSP) que pudo ser reconstruido y el indice se obtiene con los tres canales.
El valor de inclinacién de la cabeza calculado es de 11,77°. La desviacién de la

ortogonalidad de los canalis semicircularis no pudo ser calculada.

M. ursinus

La masa estimada para el ejemplar MN 82724 fue de 81,33 kg (con rango de
masas de 99,80 para CR4, 60,01 kg para CRS, y 84,16 kg para CR6). El indice AGIL es
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2,58 (véase Tabla 6). El valor de inclinacion de la cabeza calculado es de 13,33°. La

desviacion de la ortogonalidad de los canalis semicircularis es de 5,93.

U. thibetanus

La masa estimada para el ejemplar MN 354 fue de 68,15 kg y el rango de agilidad
fue de 2,66 - 3,08, (con rango de masas de 77,60 kg para CR4, 51,77 kg para CRS, y
75,09 kg para CR6). El valor AGIL es de 2,89 (véase Tabla 6). El valor de inclinacion
de la cabeza obtenido es de 8,51°. La desviacion de la ortogonalidad de los canalis es de

10,9.

1V.3.2. Oido medio

Los resultados de la regresion realizada entre el volumen de la bulla tympanica de
los Ursidae con respecto al LCO mostraron que existe una correlacion positiva entre el
tamafio de la bulla y el tamano del craneo (r= 0,73421, = 0,53906, p= 0,0019) y una
relacién casi isométrica (pendiente= 0,93656) (Véase Tabla 11, Fig. IV.7). Asi, 4.
angustidens y U. spelaeus son las especies de mayor tamafio que presentan los mayores
volumenes del oido medio. Por otro lado, Tremarctos ornatus y Helarctos malayanus
son las especies de menor tamafio con el menor volumen del oido medio (Fig. IV.7). El
andlisis de la varianza de la regresion (a partir del indice R3vol.oid/LCO en relacién con
el ambiente) arrojo un resultado no significativo (p= 0,057707), por lo que se no

rechaza la hipotesis nula (independencia de los caracteres).
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IV.4 DISCUSION

IV.4.1 Oido interno y agilidad locomotora

El esqueleto postcraneano es una fuente de informacion anatémica que refleja
directamente el tipo de locomocion de los tetrapodos y debido a esto su estudio permite
hacer inferencias morfo-funcionales muy ajustadas. También existen estructuras
anatomicas craneanas, como por ejemplo la region auditiva, a partir de las cuales se
pueden realizar algunas inferencias acerca del comportamiento locomotor de un

individuo, como por ejemplo su grado de agilidad.

El uso del indice AGIL ha sido fuertemente criticado en los ultimos anos, Macrini
et al. (2010) sostienen que la estimacion de la masa corporal puede ser una fuente de
error cuando se calcula la agilidad locomotora ya que los diferentes métodos de
estimacion de la masa corporal de mamiferos extintos (dependiendo de si estan basados
en medidas del esqueleto o los dientes), pueden resultar en una amplia gama de valores
de masa para un mismo individuo (Damuth & MacFadden, 1990; Macrini et al., 2010),
obteniéndose un rango de puntajes de agilidad potencialmente diferentes y por lo tanto,
de estilos locomotores diferentes para el mismo espécimen. De hecho, el rango de
valores de agilidad propuesto por Silcox et al., (2009) esta basado en diferentes fuentes

de estimaciones de masa corporal (véase Silva & Downing, 1995).

Es importante tener en cuenta que en este trabajo de Tesis Doctoral solo se usaron
medidas del craneo para estimar la masa corporal (ya que no todos los craneos
estudiados presentaban postcraneo asociado). No obstante las masas corporales aqui
obtenidas a partir de las ecuaciones alométricas son consistentes con el rango de masas
conocido para las especies actuales (Ursus maritimus, U. americanus, U. arctos y
Tremarctos ornatus), asi como las masas estimadas por Soibelzon & Tartarini (2009)
para fosiles basados también en medidas de elementos del postcraneo y dientes. Ademas

se realizd un testeo de las ecuaciones utilizando masas corporales para las especies
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actuales obtenidas de la literatura pero se descartaron pues los resultados obtenidos no

permitian tampoco realizar ningun tipo de inferencia.

Otro punto a tener en cuenta sobre el uso del AGIL, es que este método estaria
asumiendo que los canalis semicircularis se disponen segun el “Modelo Canoénico”
(este modelo de orientacion de los canalis semicircularis en mamiferos asume que los
tres canalis semicircularis ipsilaterlaes del oido interno se encuentran en el plano
ortogonal, que los pares de canalis semicircularis derecho e izquierdo correspondientes
tienen angulos equivalentes y que los canalis contralaterales sinérgicos ocupan planos
paralelos; Gray, 1918; Romer & Parsons, 1986; Agur, 1999; Clarke, 2005; Kaas, 2009;
Marugéan-Lobon et al., 2013; Berlin et al., 2013) ya que el indice de agilidad de Silcox
et al. (2009) no incluye ni la velocidad angular de la cabeza asociada al eje de mayor
rotacion de la misma, ni dngulos entre los canalis. Diversos estudios actuales proponen
que la teoria candnica de orientacion de los canalis semicircularis no es correcta, al
menos, para mamiferos; y como se vio en este trabajo de Tesis Doctoral, y al igual que
lo expresado por los autores, este modelo no se cumple para Ursidae, ni para mamiferos
en general. Finalmente, T.E. Macrini (2016; com. pers.) desaconseja el uso del
indicador AGIL en estos términos “Recently, the use of locomotor agility scores has
been under a high degree of scrutiny, and personally I am in favor of avoiding this

approach altogether even though I have used this in the past.”

El tnico resultado obtenido de la aplicacion del indice AGIL es la comprobacion
de la existencia de una correlacion negativa (p= 0.019) entre el indice de agilidad y la
masa corporal ya que los ejemplares de mayor masa (superior a 100kg) presentan un
indice de agilidad entre 2 y 2,5 (e.g., Arctotherium angustidens, Ursus spelaeus, U.
maritimus, a excepcion del ejemplar de A. farijense estudiado para el que se estimo una
masa relativamente alta -231 kg- y un AGIL elevado); mientras que aquellas especies
que tienen masas menores a 100 kg presentan indices por encima de 2,5 (e.g., U.
thibetanus, la especie de menor tamafio considerada en esta muestra, presenta un

elevado valor de AGIL (2,89) Tabla 10, Fig. IV.6).

Cuando se comparan los valores de agilidad obtenidos con aquellos calculados por

Silcox et al. (2009), se observa que los puntajes para los 0sos estan cercanos a aquellos
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mamiferos pequefios con habitos arboreos y cavadores (marsupiales, roedores, lemures
y primates) y a mamiferos gigantes como los elefantes. Se debe tener en cuenta que
Silcox et al., (2009) basd sus estimaciones sobre una muestra diversa de mamiferos
actuales (Spoor et al., 2007), sin tener en cuenta sus relaciones filogenéticas y con
patrones locomotores y tamafios corporales diferentes; es importante tener en cuenta

que los Ursidae no fueron incluidos dentro de su muestra.

Del estudio de los valores obtenidos no pudo realizarse ningun tipo de correlacion
entre el AGIL y el modo de vida, preferencia de sustrato, dieta, masa corporal de las
especies actuales y por tanto se descartd su uso para realizar inferencias sobre las

especies extintas.

Por otro lado, en mamiferos ha sido demostrado que aquellas especies que
presentan sus canalis semicircularis con una gran desviacion de la ortogonalidad
tienden a experimentar rotaciones de la cabeza mas lentas durante la locomocién y, por
lo tanto los canalis semicircularis son menos sensitivos (Malinzak et al., 2012, Berlin et
al., 2013). Si comparamos el promedio de la desviacion de la ortogonalidad aqui
obtenida para los Ursidae (6.50) con los valores obtenidos por Berlin et al. (2013) a
partir de su muestra de mamiferos, vemos que los ursidos tienen valores bastante

similares a los de otros carnivoros, como Crocuta (Hyaenidae; 90y, de 6.20) y Felis

(Felidae; 90y, de 6.19).

Berlin et al. (2013) revelaron que en mamiferos existe una correlacion negativa
entre los valores de ortogonalidad (90y,) y el radio de curvatura de los canalis
semicircularis ya que aquellas especies que son mas ortogonales (es decir, con menores
desviaciones de la ortogonalidad) tienden a presentar una sensitividad vestibular mayor,
que esta dada por el tamafno de los canales y la velocidad angular. En este trabajo de
Tesis Doctoral, sin embargo la regresion entre el tamano de los canalis (RCS) y la
ortogonalidad (90y,,) resulté no significativa (p=0.8; Tabla 8, Fig. IV.4). Una posible
explicacion a la falta de relacion entre el tamafio de los canales y la ortogonalidad entre
ellos es que el “n” de la muestra no es lo suficientemente grande como para arrojar

resultados significativos. En este contexto seria interesante ampliar la muestra de
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estudio y testear si existe o no variacion intraespecifica entre los angulos que forman los

canalis ipsilaterales.

En relacion a la ortogonalidad en ursidos se observa que las especies con menores
valores de desviacion (y por lo tanto deberian ser consideradas mas agiles), serian Ursus
spelaeus (4,38), Arctodus pristinus (4,73) A. tarijense (4,90), y Ursus arctos (5,22)
mientras que las especies que presentan los valores de ortogonalidad (90y,;) més altos (y
por ende, deberian ser consideradas las menos agiles) son: U. maritimus (6,47), T.
floridanus (7,12), A. angustidens (9,22) y U. thibetanus (10,9). Como sucedié con el
indice AGIL, estos resultados no permiten realizar ningun tipo de correlacion entre los
habitos locomotores, uso del sustrato, dieta, etc y la desviacion de la ortogonalidad para
las especies actuales y por tanto no se utilizaran para realizar inferencias en las especies

extintas.

IV.4.1.1 Orientacion del craneo utilizando el CSL vs la linea de Reid

Segun algunos autores, la mayoria de los vertebrados adoptan una postura
estereotipada “de alerta” de la cabeza que luego retienen durante una variedad de
comportamientos (e.g., durante la alimentacion, la locomocidon). Una adecuada
inclinacion de la cabeza permitiria una mejor vision y un mayor solapamiento de los
campos visuales, relacionado con la visién binocular (véase Blanks ef al., 1972; Spoor
& Zonneveld, 1998; Witmer et al., 2003). Una postura de la cabeza adecuada con la
disposicion de los canalis semicircularis en el espacio permite que el sistema funcione

Optimamente.

Si bien el empleo del canalis semicircularis lateral es un método ampliamente
utilizado por investigadores en especies extintas para intentar estimar la orientacion del
craneo en vida del animal, actualmente se encuentra bastante cuestionado ya que en
muchos casos la variacion entre el canalis semicircularis lateral izquierdo y el derecho

se desvian de la coplanaridad por mas de 20° (véase Berlin et al., 2013).
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Como fue mencionado en el presente capitulo y atendiendo a este problema se
orientd la cabeza utilizando la linea de Reid como parametro. Se observo que este
ultimo método resulta ser el que arroja resultados mas acordes con la posicion de la

cabeza de los 0sos en vida.

Si se compara el angulo que forma el craneo de los Ursidae con respecto a la
horizontal cuando el mismo se orienta segiin el CSL o segln la linea de Reid se observa
una gran variacion en este caracter. Asi, para una misma especie, la diferencia de
inclinacion de la cabeza varia entre 20 y 30 grados, segin se la oriente con uno u otro
método (Tabla 6). La mayor diferencia de la inclinacion de la cabeza se encontro en el
ejemplar de Arctodus pristinus; si se orienta su craneo utilizando el CSL se forma un
angulo de 48° con respecto a la horizontal, en cambio si se utiliza la linea de Reid el
angulo es de 10,59°. Un caso similar es Melursus pristinus que presenta una gran
diferencia en la inclinacion del crdneo entre los dos métodos. Las especies que
presentan la menor variacion son Helarctos malayanus (21,8° con el CSL y 11,7° con la

linea de Reid) y Ursus americanus (29,1° con el CSL y 18,8° con la linea de Reid).

IV.4.2 Oido medio

A partir del grafico obtenido (Fig. IV.7) se observa que aquellos osos actuales que
estan ubicados en el campo inferior izquierdo (presentan menor volumen de la bulla
tympanica y menor tamafo corporal, a excepcion de Ursus thibetanus que tiene una
bulla tympanica grande para su masa corporal) prefieren ambientes forestados, y
aquellos que estan en el campo superior derecho (mayor tamafio de bullas tympanicas y
mayor tamafio corporal) prefieren ambientes mas abiertos. Aunque probablemente la
preferencia de habitat estaria condicionada por otros factores como la masa corporal, el
mayor tamafo de la bulla tympanica podria permitir percibir sonidos de baja frecuencia.
Estudios realizados en roedores de diferentes grupos que presentan una correlacion
significativa y positiva entre el volumen de la bulla tympanica y el tamafio corporal,
establecen que el mayor volumen de la bulla tympanica respecto del craneo esta

asociada a la capacidad de estas especies de escuchar sonidos de bajas frecuencias
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(Schleich & Vassallo, 2003; Argyle & Mason, 2008; Gishlick, 2008; Tabatabaei Yazdi
et al., 2013). Huang et al. (2002), postulan lo mismo lo mismo para félidos. Cabe
mencionar que Rozen- Rechels ef al. (2016) testean la relacion tamafio de la bulla
tympanica y el tamano del craneo en Meles meles (Mustelidae, Carnivora) con un

resultado no significativo (p= 0,47).

Es interesante sefialar, que el anélisis de la varianza entre el indice R3vol.oid/LCO
y el ambiente realizado en el presente estudio arrojo resultados no significativos, lo que
indicaria que no hay relacion entre ambas variables. Estas relaciones deben ser testeadas
con una muestra mayor de ejemplares. En el presente analisis solo se contd con un
espécimen por especie; en este sentido Rozen-Rechels et al. (2016) senalan que para
este tipo de analisis se deben usar varios individuos por especie. Estos autores, al igual
que Novacek (1993), también postulan que no habria una relacion entre el tamafio de la
bulla tympanica y el ambiente, ya que de acuerdo a sus datos el volumen de la bulla
tympanica relativo al tamano del craneo no estaria relacionado directamente al modo de
vida de los animales; por ejemplo Taxidea taxus y Mellivora capensis tienen bullas de
tamafios similares, dentro de las més grandes de la familia, pero frecuentan habitas muy
distintos. La primera es una especie de ambientes abiertos mientras que la segunda se

encuentra en una enorme variedad de habitats.

Varios autores (e.g., van Kampen, 1905; Van der Klaauw, 1931; Hough, 1944,
1948; Savage, 1957) expresaron que la relacion entre el tamafo y la funcion de la bulla
tympanica no esta clara. Dumont et al. (2016) plantean que las correlaciones en la bulla
tympanica no se han investigado fondo para entender claramente los efectos funcionales
de la variacion en el tamafio sobre ésta. Si bien se ha sugerido que un aumento en la
sensibilidad auditiva esta asociada con un aumento en el volumen de la cavidad del oido
medio (Hunt, 1974) y que las especies de ambientes abiertos tienden a tener bullas
tympanicas mayores, que aumentan la sensibilidad a los sonidos de baja frecuencia (2
kHz o menos; Huang, et al., 2002), en carnivoros, esta correlacion se ha demostrado
experimentalmente en Felis margarita (Huang et al., 2002) y, basandose en un analisis

de morfologia funcional, en herpéstidos (Gishlick, 2008); mientras que la mayoria de
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los trabajos existentes estan realizados en base a roedores (Schleich & Vassallo, 2003;

Argyle & Mason, 2008; Tabatabaei Yazdi et al., 2013).

Finalmente, Novacek (1993), sostiene que ademds del volumen de la bulla
tympanica se deben tener en cuenta otra serie de caracteristicas, como la forma de la
cavidad, la rigidez de la membrana tympanica, el disefio de los ligamentos y musculos,
que también estan influyendo en la impedancia acustica del sistema del oido medio. Se
postula que la presencia de septa y recesos en la bulla tympanica también estarian
contribuyendo a un funcionamiento general mdas eficaz de la cavidad a bajas
frecuencias, ya que el sonido resulta de la combinacion de sus dos volumenes (las dos

subcavidades se acoplan acusticamente; Mason, 2016).

Teniendo en cuenta que los Ursidae presentan el septum anterior incompleto (que
divide en dos recesos, ventral y dorsal, a la region anterior del cavum tympani), se
observa que aquellos tremarctinos que tienen el receso ventral bien desarrollado (e.g., 4.
angustidens, A. tarijense y A. bonariense) presentan bullas tympanicas de tamafio
mayor, por lo que podrian haber estado preparados para percibir sonidos de baja
frecuencia en ambientes abiertos. Sin embargo, los ambientes habitados por A. farijense
y A. bonariense hacia fines del Pleistoceno incluyeron con toda seguridad ambientes

cerrados y mixtos.
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V.1 CONCLUSIONES

A continuacion se presentan los principales aportes y conclusiones de este trabajo de
Tesis Doctoral en relacion a la anatomia del basicraneo y la region auditiva de los
Tremarctinae, la disparidad morfologica presente en el basicraneo en Ursidae y su relacion
con la filogenia, y las posibles implicancias de la morfologia del oido interno y medio en

estudios paleobiologicos del grupo.

1- Se presenta la primera descripcion detallada de la region basicraneana, auditiva externa,
media e interna de los Tremarctinae (Ursidae, Mammalia). Se concluye que la variacién

intra- e interespecifica de la region auditiva es elevada.

1.1- Se observan diferencias en la caja craneana en el sector asociado al oido
(principalmente basicraneo y tabla occipital): posicion del foramen postglenoideum,
tamano del processus paraoccipitalis, processus mastoideus y condylus occipitalis,

entre otras.

1.1.1- Arctotherium tarijense muestra las mayores diferencias en esta region
(e.g., presencia de un foramen en el processus paraoccipitalis, cresta transversa del

processus paraoccipitalis conspicua) respecto a las demads especies del género.

1.2- Externamente, la region auditiva media en los Tremarctinae presenta diferencias
en la morfologia general y tamafio relativo, y en la orientacion del meatus acusticus

externus.

1.2.1- La mayoria de las especies presentan una bulla tympanica plana, a

excepcion de A. tarijense y A. wingei en los que es globosa.

1.3.- En la region auditiva media se determind la presencia de un septum anterior

incompleto dentro del cavum tympani en todos los ejemplares de Ursidae estudiados
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(excepto en U. spelaeus). El recessus epitympanicus estd presente en los

Tremarctinae.

1.3.1- Arctotherium tarijense presenta el recessus epitympanicus mas

pequeiio de todos los Ursidae estudiados.

1.3.2- El cavum tympani de A. tarijense presenta el mayor volumen relativo
comparado con todos los ursidos de la muestra, siendo dos veces mas grande que el

de A. angustidens (en relacion al volumen del craneo).

1.4- La region auditiva interna muestra diferencias entre los taxones de Tremarctinae

estudiados.

1.4.1. La forma del arco que encierran los canalis semicircularis y el &ngulo
que forman los canalis ipsilaterales entre si varia entre las distintas especies. La
orientacion de los mismos es similar en todas las especies. El canalis semicircularis
anterior y el canalis semicircularis posterior tienen la misma altura, como en todos
los vertebrados cuadripedos. La crus commune secundaria presente en el oido interno
de los Ursidae es una estructura novedosa que requiere de comparaciones mas
detalladas, entre los Carnivora, para entender tanto su funcién como significado
filogenético. Al igual que lo observado por Berlin ef al. (2013), en todas las especies
de Ursidae el angulo entre los canalis ipsilaterales anterior y lateral es siempre menor
al angulo formado por el resto de los canalis ipsilaterales, sin embargo hasta el

momento no existe explicacion alguna

1.4.2- En la pars petrosa del os temporale se observan diferencias en la
forma del porus acusticus externus, el desarrollo de la eminencia arqueada y la

presencia o ausencia de la fossa cerebelaris posterior.
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1.4.3- Se registrd variacion en relacion a la morfologia de la cochlea. En
Arctotherium tarijense presenta tres vueltas y media; en A. bonariense tres vueltas; en
T. ornatus dos vueltas y media, mientras que en A. angustidens, T. floridanus y A.

pristinus presenta dos vueltas.

2- A partir del analisis de disparidad morfoldgica realizado en el basicraneo se concluye
que existe sefial filogenética en esta region en Ursidae (se acepta la H1 del presente

trabajo).

2.1- Los caracteres del basicraneo deben ser incluidos en andlisis filogenéticos de
evidencia total, a fin de contrastar hipdtesis filogenéticas, especialmente aquellas
vinculadas a los Tremarctinae (Trajano & Ferrarezzi, 1994, Perea & Ubilla, 1998,

Soibelzon, 2002; Mitchell et al., 2016).

2.2- Dentro del género Arctotherium, el cambio morfoldgico detectado en el basicraneo
se vincula con la expansion lateral de los processus mastoideus, el acortamiento de la
region posterior del craneo, el desplazamiento en sentido postero-lateral del foramen

jugulare y el desplazamiento en sentido postero-medial del foramen lacerum.

2.3- La mayor disparidad morfologica detectada en el basicraneo de los Ursinae
respecto a los Tremarctine podria vincularse a su amplia distribucion geografica
alcanzada a lo largo de su historia evolutiva, que en el caso de los ursinos involucrd
América del Norte, Eurasia y norte de Africa. Los Tremarctinae, por el contrario, son
exclusivamente americanos y muestran una mayor homogeneidad morfologica en la
region del basicraneo. Una amplia distribucion geografica favorece la ocurrencia de
eventos vicariantes, y por lo tanto de la cladogénesis responsable de la diversificacion

morfologica y taxonomica del grupo.
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2.4- El analisis del basicraneo en el filomorfoespacio corrobora los agrupamientos de

las especies en subfamilias, reflejando un patrén filogenético.

3- Como resultado de los andlisis paleobiologicos se rechaza la hipotesis “la morfologia de
la region auditiva refleja los habitos de vida en los Tremarctinae y probablemente en los
demds Ursidae” (H2 del presente trabajo de tesis). El conocimiento de las diferencias
morfoldgicas asociadas a los hdbitos de vida de las especies de Ursidae actuales no puede
ser utilizado, al menos mediante los métodos aqui aplicados (e.g., indice de agilidad,
desviacion de la ortogonalidad, volumen de la bulla tympanica), para realizar inferencias

paleoecolodgicas en taxones extintos; por lo que también se rechaza la H3.

No obstante:

3.1- Se corrobora la hipotesis expresada por otros autores en cuanto a la correlacion
positiva entre el tamafio de los CS y el tamafio corporal en mamiferos (Spoor &
Zonneveld, 1998; Spoor et al., 2007; Ryan et al., 2012). Se propone, entonces, que en
Ursidae el radio de curvatura de los canalis semicircularis esta positivamente
correlacionado con la masa, aunque esta relacion presenta una alometria negativa en

todos los estudios realizados.

3.2- Como resultado de los analisis aqui realizados se concluye que ni el indice AGIL
ni la desviacion de la ortogonalidad (90y,:) permiten realizar algun tipo de correlacion
entre los habitos locomotores, uso del sustrato, dieta, etc. para las especies actuales y

por tanto no fueron utilizados para realizar inferencias en las especies extintas.

3.3- Al comparar el AGIL con la ortogonalidad (90y,,) de toda la muestra de Ursidae se
observo que no existe relacion entre estas dos variables (Fig. IV.8). No obstante, si

tenemos en cuenta a los Tremarctinae, en este trabajo ambos indices arrojaron los
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mismos resultados para las siguientes especies: A. angustidens, que presenta la mayor
masa corporal dentro de los ursidos estudiados (743 kg a 1000kg aproximadamente), es
la especie “menos agil”, presentando el AGIL mas bajo (2,26) y el mayor desvio de la
ortogonalidad (9,22). Por el contrario, A. tarijense (231 kg aproximadamente) resultd
ser la especie mas agil dentro de la subfamilia, con valores altos de AGIL y bajos de
desviacion de la ortogonalidad. No obstante cabe aclarar que Tremarctos ornatus, la
unica especie actual, es la mas pequefia de los Tremarctinae, habita ambientes
cerrados, y a partir del estudio de su oido interno se obtuvieron valores de AGIL y

ortogonalidad intermedios.

3.4- A partir de los andlisis de regresion realizados entre VOL de la bulla tympanica
versus tamafio corporal LCO se observa que hay una relacion positiva (y casi
isométrica) entre el volumen del oido medio y el tamafio del crdneo. Los tursidos
actuales, que estan ubicados en el campo inferior izquierdo (presentan menor volumen
de la bulla tympanica y menor tamafio corporal, a excepcion de Ursus thibetanus que
tiene una bulla tympanica grande para su masa corporal), prefieren ambientes
forestados, mientras que aquellos que estdn en el campo superior derecho (mayor
tamafio de bullas de mayor tamafo corporal) prefieren ambientes mas abiertos (Fig.

IV.7, Tabla 11).

3.5- Teniendo en cuenta el septum anterior incompleto que presentan los Ursidae en el
cavum tympani, se observa que aquellos tremarctinos que tienen el receso ventral mas
desarrollado (4. angustidens, A. tarijense y A. bonariense que tiene los dos
desarrollados por igual) presentan tamafios de bulas mayores. Cabe aclarar que ciertos
autores postulan que la presencia de sepfa y recesos en la bulla tympanica también
contribuye al funcionamiento eficaz general de la cavidad a bajas frecuencias, ya que el
sonido resulta en la combinacién de sus dos volimenes (las dos subcavidades se

acoplan acusticamente; Mason, 2016).
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4-. Utilizando la linea de Reid como parametro. Se observd que este tltimo método resulta

ser el que arroja resultados mas acordes con la posicion de la cabeza de los ursidos en vida.

V.2. Perspectivas futuras

1- Los andlisis paleobiologicos que fueron realizados en este Trabajo de Tesis y que
involucran el uso de modelos 3D deberian ser extendidos a otros grupos para interpretar la
morfologia de la region auditiva en el contexto de la historia evolutiva de los Carnivora y

sus relaciones con los estilos de vida de los diferentes grupos.

2- Es necesario realizar estudios de disparidad morfologica sobre los modelos 3D de la
cavidad auditiva media, del oido interno y de la pars petrosa del os temporale a fin de
aportar mayor informacion sobre la variacion de estas estructuras en los Ursidae. Luego, los
resultados se deben comparar con otros miembros del orden Carnivora para analizar esta

variacion en el marco de la historia evolutiva del grupo.

3- Es necesario determinar la sensitividad vestibular del oido interno para los Ursidae
fosiles y actuales, la cual se utilizara como medida de la agilidad locomotora. Para ello es
necesario calcular la velocidad angular de la cabeza de cada ejemplar, obtenida a partir del
angulo que forma el canalis semicircularis con respecto a los planos de referencia

determinados a priori (e.g., Malinzak et al., 2012) y el radius de curvatura de los canalis

(R).

4- Realizar un relevamiento de caracteres de la region auditiva media e interna, tanto de
Ursidae actuales como extintos y optimizarlos en el marco de un analisis filogenético de

evidencia total del grupo.
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5- Completar el estudio mencionado anteriormente con un andlisis de métodos
comparativos mas exhaustivo, en donde se analicen los “residuos” morfologicos
resultantes, y asi determinar que parte de la disparidad no estd explicada por ancestralidad

comun.
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Tabla 1- Listado de materiales considerados en los estudiados en los distintos andlisis, por
capitulo. (H: Hembra, M: Macho, NS: No sexado)

Especie N° de Catalogo Sexo CaleItulo Caixlliulo Call)gulo Tomografias
MLP 82-X-22-1 H X X X X
MHN 32915 H X
MMMP 26S H X
MMMP 3980 H X
MACN 12529 der. H X X
MACN 43 H X
MLP 00-VII-15-1 M X
MMPH 018 M X
Arctotherium MACN 5132 M X
angustidens MLP 00-VII-10-1 M X X
MMMP 3981 M X
MMMP 3982 M X
MLP 97-1-5-1 M X
MLP 10-4 NS X
MLP 96-XI1-1-1 NS X
MACN 974 NS X
MMMP 1628 NS X X
MMMP 1232 NS X
MMMP 1491 NS X X
Arctotherium MACN 971 NS X X X X
tarijense MCN 58 NS X
MH] 544 NS X
MLP 00-VII-1-1 NS X X X
Arctotherium | MMCN 69-6-1 NS X
bonariensis | MARC 10232 NS X
MLP 09-1-5-1 NS X
Arctotherium MMMP 1233M NS X X
vetustus MLP 10-5 NS X
MLP 10-7 NS X X
Arcto'therfum GP-2T 04 NS X
wingei
AMNH 8222 NS X
AMNH 25531 NS X
Arctodus AMNH 30492 NS X
simus AMNH: F 95607 NS X
AMNH: F 99209 NS X X
UF (170690). NS X
Arctodus AMNH 95696 NS X X
pristinus UF 154288 NS X X
AMNH: F 98965 NS X X
Tremarctos UF 7454 NS X X X
floridanus UF 8526 NS X
VAP CA 22537 NS X
AMNH F 56264 NS X X
USNM 100657 H X X
USNM 155575 NS X X
Tremarctos | USNM 170656 H X X
ornatus USNM 194309 H X
USNM 210321 M X
USNM 210323 M X X




USNM 210324

USNM 271418

USNM 271419

USNM 271420

ltalke

USNM 271421

USNM 282620

USNM 582002

| <

MACN Zool. 50.87

MACN Zool. 17830

MACN Zool. 17831

MLP DVZ 1.1.03.62

MLP DZV. 2329

| <

| <

| <

Ursus
spelaeus

IFG 906

IGF 11.600

NHM 18923

NHM 18966

MLP 10-69

MLP 80-XII-1-1

AMNH F: AM 95675

el el i b e el el b Bl il il Bl kel kel K

Ursus
americanus

AMNHA42791

USNM 156597

USNM 230788

USNM 234627

USNM 234628

USNM 135141

USNM 146371

USNM 150643

USNM 08704

USNM 157339

USNM 170869

USNM 135322

USNM 170868

USNM 159337

USNM 223500

USNM 247319

USNM 138681

USNM 08706

USNM 08705

USNM 243982

USNM 232488

USNM 215134

USNM 211749

USNM 216420

USNM 215202

USNM 224537

USNM 227660

USNM 244509

it il el b bt bt el bt Pt el e P e e P P P e P P e e e

USNM 227070

X (Digimorph)

Ursus arctos

AMNH 30780

AMNH 95595

CA07707

ETVP5587

USNM 181100

USNM 201586

USNM 203284
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Tabla 2- Descripcion de landmarks utilizados en el estudio de morfometria geométrica

Nimero Definicion de landmarks Homologia
1yl5 Punto mas lateral de la sutura entre escamoso y timpanico. Tipo I
2y 14 Contacto mas lateral entre timpanico y proceso mastoideo. Tipol
3y 13 Punto mas lateral del proceso mastoideo. Tipo II

, . . Tipo I
4y 11 Punto mas posterior del proceso paraoccipital.
5y 12 P.unt(’) mas lateral de la sutura entre el proceso paraoccipital y el Tipo I
timpanico.
6y10 Punto mas lateral del condilo. Tipo 11
7y9 Punto mas posterior del condilo. Tipo II
8 Punto medial del foramen magnum. Tipo II
16 y21 Borde medial del foramen postglenoideo. Tipo I
S L . . Tipo I
17y20 Contacto entre timpanico, basioccipital y basiesfenoides
. S L Tipo I
18y 19 Contacto posterior entre timpanico y basioccipital

22 Contacto entre basioccipital y basiesfenoides en la linea media Tipo 11




Tabla 3- Lista de especimenes utilizados en el estudio de morfometria geométrica,
donde se detallan nimero de coleccion, especie, sexo, procedencia y subfamilia (H:
Hembra, M: macho y NS: No Sexado).

N° de coleccion Especie Sexo Ubicacion Subfamilia

MACN12529 A. angustidens H América del Sur Tremarctinae
MLP00-VII-10-1 A. angustidens M América del Sur Tremarctinae
MLP82-X-22-1 A. angustidens H América del Sur Tremarctinae
MMP1491 A. angustidens NS América del Sur Tremarctinae
MMP162S A. angustidens NS América del Sur Tremarctinae
AMNH99209 A. simus NS América del Norte Tremarctinae
AMNHS56264 T. floridanus NS | América del Norte Tremarctinae
AMNH98965 T. floridanus NS América del Norte Tremarctinae
MMP1233 A. vetustum NS América del Sur Tremarctinae
MMP971 A. tarijense NS América del Sur Tremarctinae
GP-2T 04 A. wingei NS América del Sur Tremarctinae
MLP MLP 1-1-03-62 T. ornatus H América del Sur Tremarctinae
MLP 2329 T. ornatus H América del Sur Tremarctinae
USNM 100657 T. ornatus H América del Sur Tremarctinae
USNM155575 T. ornatus NS América del Sur Tremarctinae
USNM170656 T. ornatus H América del Sur Tremarctinae
USNM194309 T. ornatus H América del Sur Tremarctinae
USNM210323 T. ornatus M América del Sur Tremarctinae
USNM271418 T. ornatus M América del Sur Tremarctinae
USNM271419 T. ornatus NS América del Sur Tremarctinae
USNM271420 T. ornatus M América del Sur Tremarctinae
USNM282620 T .ornatus H América del Sur Tremarctinae
USNM582002 T. ornatus H América del Sur Tremarctinae
AMNH104758 U. vitavilis NS América del Norte Ursinae
AMNH30780 U. arctos NS América del Norte Ursinae
AMNH95595 U. arctos NS América del Norte Ursinae
CA07707 U. arctos NS América del Norte Ursinae
ETVP5587 U. arctos NS América del Norte Ursinae
USNM 181100 U. arctos M América del Norte Ursinae
USNM 201586 U. arctos M América del Norte Ursinae
USNM 203284 U. arctos M América del Norte Ursinae
USNM 203290 U. arctos M América del Norte Ursinae
USNM 203526 U. arctos M América del Norte Ursinae
USNM 211460 U. arctos M América del Norte Ursinae
USNM 211677 U. arctos M América del Norte Ursinae
USNM 212817 U. arctos M América del Norte Ursinae
USNM 213007 U. arctos M América del Norte Ursinae
USNM 213698 U. arctos H América del Norte Ursinae
USNM 213698 U. arctos H| América del Norte Ursinae
USNM 215453 U. arctos M América del Norte Ursinae
USNM 215456 U. arctos H América del Norte Ursinae
USNM 221614 U. arctos H América del Norte Ursinae
USNM 221627 U. arctos H América del Norte Ursinae
USNM 222493 U. arctos H| América del Norte Ursinae




USNM 222494 U. arctos H América del Norte Ursinae
USNM 224801 U. arctos H América del Norte Ursinae
USNM 227847 U. arctos M América del Norte Ursinae
USNM 228095 U. arctos H América del Norte Ursinae
USNM 234240 U. arctos H América del Norte Ursinae
USNM 235098 U. arctos H América del Norte Ursinae
USNM 242261 U. arctos H América del Norte Ursinae
USNM 242262 U. arctos M América del Norte Ursinae
AMNH42791 U. americanus NS América del Norte Ursinae
USNM 08705 U. americanus H América del Norte Ursinae
USNM 08706 U. americanus H América del Norte Ursinae
USNM 138681 U. americanus H América del Norte Ursinae
USNM 156597 U. americanus M América del Norte Ursinae
USNM 159337 U. americanus H América del Norte Ursinae
USNM 170868 U. americanus H América del Norte Ursinae
USNM 174801 U. americanus NS América del Norte Ursinae
USNM 174803 U. americanus NS América del Norte Ursinae
USNM 211749 U. americanus M América del Norte Ursinae
USNM 215134 U. americanus M América del Norte Ursinae
USNM 215202 U. americanus H América del Norte Ursinae
USNM 216420 U. americanus M América del Norte Ursinae
USNM 223500 U. americanus H América del Norte Ursinae
USNM 224509 U. americanus H América del Norte Ursinae
USNM 224537 U. americanus H América del Norte Ursinae
USNM 227660 U. americanus M América del Norte Ursinae
USNM 230788 U. americanus H| América del Norte Ursinae
USNM 232488 U. americanus H América del Norte Ursinae
USNM 243982 U. americanus H América del Norte Ursinae
USNM 247319 U. americanus H América del Norte Ursinae
USNMO080704 U. americanus M América del Norte Ursinae
USNM135141 U. americanus M América del Norte Ursinae
USNM135322 U. americanus M América del Norte Ursinae
USNM146371 U. americanus M América del Norte Ursinae
USNM150643 U. americanus M América del Norte Ursinae
USNM157339 U. americanus M América del Norte Ursinae
USNM170869 U. americanus M América del Norte Ursinae
USNM234627 U. americanus M América del Norte Ursinae
USNM234628 U. americanus M América del Norte Ursinae
CA RB0909 M. ursinus NS Asia Ursinae
CA RB2899 M. ursinus NS Asia Ursinae
USNM 151532 M. ursinus NS Asia Ursinae
USNM125506 M. ursinus H Asia Ursinae
USNM199518 M. ursinus H Asia Ursinae
USNM253300 M. ursinus NS Asia Ursinae
USNM253301 M. ursinus NS Asia Ursinae
USNM253302 M. ursinus NS Asia Ursinae
USNMS535017 M. ursinus M Asia Ursinae
USNM581890 M. ursinus H Asia Ursinae
USNM232553 M. ursinus NS Asia Ursinae
USNM 021845 U. thibetanus M Asia Ursinae




USNM 187866 U. thibetanus M Asia Ursinae
USNM 199684 U. thibetanus H Asia Ursinae
USNM 218152 U. thibetanus M Asia Ursinae
USNM 240670 U. thibetanus H Asia Ursinae
USNM 2506069 U. thibetanus H Asia Ursinae
USNM 258647 U. thibetanus H Asia Ursinae
USNM 259099 U. thibetanus H Asia Ursinae
USNM 271090 U. thibetanus M Asia Ursinae
USNMO083453 U. thibetanus NS Asia Ursinae
USNMO084092 U. thibetanus H Asia Ursinae
USNMO084093 U. thibetanus M Asia Ursinae
USNM258430 U. thibetanus NS Asia Ursinae
USNM258546 U. thibetanus M Asia Ursinae
USNM258593 U. thibetanus M Asia Ursinae
USNM258645 U. thibetanus M Asia Ursinae
USNMA22998 U. thibetanus NS Asia Ursinae
USNM 174801 U. maritimus NS América del Norte Ursinae
USNM 174803 U. maritimus NS América del Norte Ursinae
USNM 215149 U. maritimus H América del Norte Ursinae
USNM 227096 U. maritimus NS América del Norte Ursinae
USNM 227111 U. maritimus NS América del Norte Ursinae
USNM 228309 U. maritimus H América del Norte Ursinae
USNM 512103 U. maritimus H América del Norte Ursinae
USNM 512105 U. maritimus H| América del Norte Ursinae
USNM 512117 U. maritimus M América del Norte Ursinae
USNM 512124 U. maritimus H América del Norte Ursinae
USNM 512129 U. maritimus NS América del Norte Ursinae
USNM 512134 U. maritimus M América del Norte Ursinae
USNM 512143 U. maritimus H| América del Norte Ursinae
USNM 512151 U. maritimus H| América del Norte Ursinae
USNM 512157 U. maritimus H| América del Norte Ursinae
USNMO082002 U. maritimus M América del Norte Ursinae
USNM?221000 U. maritimus M América del Norte Ursinae
USNM227099 U. maritimus M América del Norte Ursinae
USNM227104 U. maritimus M América del Norte Ursinae
USNM227105 U. maritimus M América del Norte Ursinae
USNM227107 U. maritimus M América del Norte Ursinae
USNM291756 U. maritimus NS América del Norte Ursinae
USNMS511225 U. maritimus M América del Norte Ursinae
USNMS512112 U. maritimus M América del Norte Ursinae
USNM512116 U. maritimus H América del Norte Ursinae
USNM U. maritimus H América del Norte Ursinae
USNM19206 H. malayanus M Asia Ursinae
USNM115695 H. malayanus M Asia Ursinae
USNM123139 H. malayanus H Asia Ursinae
USNM142344 H. malayanus NS Asia Ursinae
USNM151866 H. malayanus M Asia Ursinae
USNM153835 H. malayanus M Asia Ursinae
USNM153838 H. malayanus NS Asia Ursinae
USNM153839 H. malayanus NS Asia Ursinae




USNM197254 H. malayanus H Asia Ursinae
USNM197255 H. malayanus H Asia Ursinae
USNM198713 H. malayanus M Asia Ursinae
USNM198714 H. malayanus H Asia Ursinae
USNM198715 H. malayanus H Asia Ursinae
USNM239451 H. malayanus H Asia Ursinae
USNM267586 H. malayanus NS Asia Ursinae
USNM358645 H. malayanus NS Asia Ursinae
USNM395845 H. malayanus H Asia Ursinae
USNM399301 H. malayanus H Asia Ursinae
USNMS538095 H. malayanus M Asia Ursinae
USNM 258423 A. melanoleuca NS Asia Ailuropodinae
USNM 258836 A. melanoleuca M Asia Ailuropodinae
USNM 259027 A. melanoleuca M Asia Ailuropodinae
USNM 259029 A. melanoleuca M Asia Ailuropodinae
USNM 259074 A. melanoleuca M Asia Ailuropodinae
USNM 259076 A. melanoleuca M Asia Ailuropodinae
USNM 259402 A. melanoleuca M Asia Ailuropodinae
USNM258834 A. melanoleuca M Asia Ailuropodinae
USNM259400 A. melanoleuca H Asia Ailuropodinae
USNM399447 A. melanoleuca NS Asia Ailuropodinae
USNMA259401 A. melanoleuca M Asia Ailuropodinae
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Tabla 4- Tabla de medidas de los Tremarctinae y especies de Ursus utilizados para comparacion en los distintos analisis . Volumen del encéfalo,

oido medio, fosa subarcuata y medidas de los canales semicirculares. CSA: canalis semicircularis anterior, CSP: canalis semicircularis posterior,

CSL: canalis semicircularis lateral. RCSA: radius canalis semicircularis anterior, RSCP, radius canalis semicircularis posterior, RCSL: radius

canalis semicircularis lateral, AGIL: indice de agilidad locomotora (véase capitulo II y III). Estos valores fueron estimados para aquellos taxa a

los que se les realizaron TACs. La masa corporal es un promedio a partir de las ecuaciones CR4, CRS5 y CR6 (Van Valkenburgh, 1990; véase

Materiales y Métodos).
Especie N°de Masa Vol. Vol oido | Vol fosa CSA mm CSP mm CSL mm Radio de curvatura mm Valor min-
coleccion Kg Encefalo medio subarcuata mm® max AGIL
mm3 mm3
Der | izq H H W H w RCSA | RSCP | RCSL | SCR 2.72-2.88
Aretotherium 231,0 | 586381.70 | 11902.47 | 194.04 | 259.87 | 742 | 7,559 | 820 | 682 | 629| 518 | 3,75| 357| 287| 3,39 2,18-2,80
tarijense MACN 971
Aretotherium MLP82-X- 1 2436 | 770811.86 | 1138072 | 15186 | 10404 | 698 | 7.19| 742 | 507| 766 | 654 | 354| 307| 355| 338
angustidens 22-1
Arctotherium MLP 00- 335,5/ /| 10994,54 | 243.93 | 103.27 | 692 | 622| 6,60 | 520| 673 | 685| 329| 295| 339| 3213 | 234-3,08
bonariense VII-1-1
Tremarcios 85,76 | 26009575 | 15233 | 116.12 | 10440 | 4,84 | 496 | 596 | 504 | 477 | 470 | 245| 275| 237| 252| 2,16-281
ornatus MLP 2329
T / MLP 1-I-
remarctos 85,13 | 234935.16 | 13664 | 13449 | 13296 | 439 | 437 | 497 | 408 | 447| 48| 219| 226 2326| 225| 249-2,67
ornatus 03-62
Arctodus pristinus | UF 154288 | 162,20 /| 507926 | 399.66 / / /| 698 | 539 | 494 5.02 /| 309 249 279| 2,54-258
UF 7454 142,15 | 352594.10 | 2658,7 | 169.92 | 255.54 | 7.00 | 627 | 6.82| 4.66| 440 | 478 | 331 | 287| 229| 28| 230-281
Tremarctos
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floridanus

Ursus
546,12 | 451645.30 8342,3 22.90 21.77 6.47 7.03 7.75 6.24 6,21 5,89 3,37 3,49 3.18 34 2,21 -2,69
spelaeus MLP 10-69
Ursus
637,1 | 561422.88 3592,79 | 507.48 | 495.57 7.46 6.29 8.16 5.30 6.42 4.78 3.43 3.36 2.80 32 2,4-2,75
maritimus H 001-05
Ursus
USNM 307 | 630638.81 4366,51 | 303.76 | 332.40 8.00 7.23 7.45 5.03 6.62 5.05 3.80 3.12 2.92 3.28 2,13-2,5
maritimus 275072
USNM
. 123,8 | 284032.33 | 2289,195 | 187.56 | 171.66 5,97 5,67 5,69 4,43 4,19 3,18 2,91 2,53 1,84 2,42 1,97 -2,78
Ursus americanus 227070
(TMM M-
139,4 | 411334.14 4090,83 | 309.64 | 309.64 5.63 5.33 6.06 4.89 5.67 4.44 2.14 2.14 2.53 2.33 2,63 2,66
Ursus arctos 2749)
USNM
145 | 388166.92 | 2620,875 | 172.56 80.40 6.49 6.55 7.03 4.99 5.52 4.06 3.26 3.00 2.39 2.89 2.72 -2.88
Ursus arctos 98062)
Ursus thibetanus MN 354 68,15 /| 4151,01 | 278,57 | 339,38 6,84 6,93 6,09 4,11 4,99 4,06 3,442 2,550 2,262 2,751 2,66 - 3,08
Helarctos 68,52 /1 11992 | 133,75 | 151,61 7,12 | 643 3,387 3,390 3,22
malayanus MN 1030 ’ ’ ’ ’ ’ ’ ’ ’ ’
Melursus ursinus MN 82724 81,33 / 214228 | 147,81 | 149,37 6,89 5,19 5,75 4,22 42 4,16 3,02 2,492 2,09 2,534 2,58 -2,73
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Tabla 5- Valores obtenidos a partir de mediciones sobre los angulos que forman los canalis semircularis de Tremarctinae. 90var (promedio de la
desviacion de la ortogonalidad), coplanaridad, simetria angular, angulos entre los canales ipsilaterales (IPS) y canales semicirculares sinérgicos

(SYND).

90var Coplanaridad | Simetria | RCSA- RCSP- RCSA- LCSA- LCSP- LCSA- LASC- LPSC- LLSC-
angular | RCSP IPS RCSLIPS | RCSLIPS | LCSPIPS LCSL IPS LCSL IPS RPSC RASC RLSC
SYN SYN SYN

Aretotherium 4.90 16.55 7.6 75.71 91.12 87.79 89.25 89.1 80.53 18.84 21.92 8.9
tarijense
Aretotherium 9.22 13.03 9.7 103.97 98.45 77.76 95.85 85.35 69.62 13.34 17.02 8.74
angustidens
Aretotherium 6.90 8.33 2.68 87.72 98.45 81.77 90.04 102.96 80.54 15.88 3.63— 2.49
bonariense
Tremarctos ornatus 4.71 20.71 0.38 91.54 89.11 78.57 92.03 88.74 78.85 36.35 22.3 3.19
Tremarctos 7.12 4.55- 5.85 84.61 90.77 78.17 95.64 91.50 72.38 8.13 4.54 1.09
floridanus
Arctodus pristinus | 4.73 - - 93.65| 90091 80.36 - - - - - -
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Tabla 6- Resumen de medidas utilizadas para hacer comparaciones. 90,,;: desviacion de los canalis semicircularis de la ortogonalidad; AGIL:
indice de agilidad; CSL: canalis semicircularis lateral; RD, receso dorsal; RV, receso ventral; Vol bulla: volumen de la bulla tympanica.

A. A. A. T. A. T. U. U. U. U. U. H M.
tarijense | angustidens | bonariense ornatus | pristinus | floridanus spelaeus maritimus | americanus arctos thibetanus | malayanus ursinus
825“(?;"“’“ eon 40 32 24| 2793 48 38| 3692 29,13 4388 | 43,62 | 2502 21,8 | 4281
Orientacion. | 18,03 14,43 - 12,99 10,59 14,59 1587 | 18,02 18,89 | 16,02 8,51 11,77 | 13,33
inea de Reid (°)
AGIL 2,82 2,26 2,49 2,58 2,49 2,52 2,42 2,39 229 239 2,89 3,22% 2,58
90y (°) 4,9 9,22 6,9 6,43 4,73 7,12 4,38 6,47 5,89 5,22 10,9 - 5,93
Vol bulla (mm’) 11,90 11,38 10,9 1,44 5,07 2,65 8,34 3,97 2,28 3,35 4,15 1,19 2,14
Septos en el oido RD - RD - = RD> RD > RD > Septo RD > RD>| RD> RD >> RD > RD >
medio RV > RV > RV = RV - RV - RV - ausente RV - RV - RV - RV - RV - RV -
Masa (Kg) 231 743,5 335,5 85,45 162,2 142,15 546,12 472,05 123,8 | 1422 68,1 68,5 81,3
Ambiente - - - | cerrado - - - abierto cerrado | abierto | cerrado cerrado | cerrado
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Tabla 7- Regresion entre el tamafio de los canales semicirculares y el tamafio corporal.
(RCS: promedio de los canalis semicircularis, M: masa corporal).

VARIABLE
REGRESIONADA PENDiENTE INTERCI;EPCION INTERX. CONF R R2 b
RCS/M 0,1231 (0.10832, 1.36¢

-0,18258 0.14149) 0,87473 | 0,76515 11

Tabla 8- Regresion entre la desviacion de la ortogonalidad y el tamafio de los canales
semicirculares. 90""": desviacion de la ortogonalidad, RCS: promedio de los canalis

semicircularis.
VARIABLE
REGRESIONADA | PENDIENTE | INTERCEPCION | INTERV. CONF R R »
A B A
90,,/RCS -0,12868 0,84599 (-1,3026, 0,48572) 00é194 0,006714 | 0,77158

Tabla 9- Regresion entre la ortogonalidad y el tamafo corporal. 90,,,: desviacion de la
ortogonalidad, M: tamafio corporal.

VARIABLE

REGRESIONADA PEND/iENTE INTERCBEPCION INTERX. CONF R R? )
90,/M -0,04387 0,89871 (-0,29408, -0,11545 | 0,013328 | 0,72088
0,30006)

Tabla 10- Regresion entre el indice de agilidad y el tamafio corporal. AGIL: agilidad,
M: tamafo corporal.

VARIABLE

REGRESIONADA PENDIENTE | INTERCEPCION | INTERV.CONF R R P
A B A
AGIL/M -0,08178 0,58972 (-0,14158, - -0,63472 | 0,40287 0,019
0,03633)
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Tabla 11- Regresion entre el volumen de oido medio y el largo condilo-orbital LCO:
distancia del condilo a la orbita.

VARIABLE

PENDIENTE

INTERCEPCION

INTERV.

2
REGRESIONADA A B CONF A R R p
Vol oido 0,93656 -0,96849 (0.40497, 0,73421 0,53906 0,0018291
medio/LCO 1.3699)
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CAPITULO I M. E. Arnaudo

A- Ursus arctos B- Ursus maritimus

B

ety
— R
=3

Fig. I.1- Representacion grafica de la distribucién geografica de la subfamilia Ursinae en la actualidad.
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CAPITULO I M. E. Arnaudo

A- Ailuropoda melanoleuca

Fig. 1.2- Representacion grafica de la distribucion geografica de la subfamilia Ailuropodinae en la

actualidad.
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CAPITULO I M. E. Arnaudo

@) Plionarctos
A Tremarctos floridanus

n Aretodus

o Arctotherium 2000 km

. Tremarctos ornatus

Fig. 1.3- Representacion grafica de la distribucion geografica de los taxones fosiles y de la tinica especie

actual (Tremarctos ornatus) de la subfamilia Tremarctinae.
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Fig. I.4- Esquema que muestra la distribucion cronoestratigrafica de la subfamilia Tremactinae. Modificado de

Tonni y Cione (1999).
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Fig. 1.5- Representacion artistica del GIBA (Gran Intercambio Bidtico Americano). Modificado de

Soibelzon et al. (2013).
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Ursinae

—_ ——— Tremarctos

—— Arctodus

— A. (Arctotherium)
—— A. (P) pamparum

A. (P) brasiliense

Fig. 1.6- Cladograma original presentado por Trajano y Ferrarezzi (1994) mostrando la posicion
filogenética de Tremarctos y especies fosiles de Arctodus y Arctotherium. Modificado de Soibelzon

(2002).

— Ursinae

_— — Ilremarctos

—— Arctodus

Pararctotherium

Fig. I.7- Cladograma obtenido por Soibelzon (2002) a partir de la matriz de datos morfologicos
construida en base a los caracteres considerados por Perea & Ubilla (1998), mostrando la relacion

filogenética de los Tremarctinae.
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—  Ursus americanus
Plionarctos

Tremarctos floridanus

S Tremarctos ornatus

Arctodus pristinus

Arctodus simus

Arctotherium vetustum

Arctotherium brasiliense

Arctotherium latidens

Arctotherium tarijense

Arctotherium bonariense

Fig. 1.8- Cladograma obtenido por Soibelzon (2002) a partir de caracteres morfoldgicos.
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Fig. 1.9- Cladograma obtenido por Krause ef a/ (2008) a partir de genoma mitocondrial.
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Borophagus
Agriotherium

] Plionarctos

Arctodus
I A. simus

PN A. pristinus

Tremarctos
Il T. floridanus

B 7. ornatus

Tremactinae

Arctotherium
[ ] A. angustidens
Il A. bonariense
Bl A. tarijense
B A. vetustum
B A. wingei

[ ] Chapadmalania

Mioceno Plioceno Pleistoceno

Fig. 1.10- Primer analisis filogenético que testea las relaciones entre los géneros de Tremactinae incluyendo
genoma mitocondrial de Arctotherium sp. El rango temporal aproximado de los taxones de interés fue
ploteado basado en el registro fosil, y coloreado de acuerdo a la distribucion (América del norte en gris y

América del Sur en negro. Modificado de Mitchell et al. (2016)
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1857-1966 Kurtén (1967) Berman (1994) Trajanoy Pereay Ubilla  Soibelzon (2004)
consenso relativo Ferrarezzi (1998)
(1994)
Arctotherium Arctodus Arctodus Arctotherium Arctodus Arctotherium
i i A. bonariense A. angustidens
A latidens (Arctotherium)  (Arctotherium) (Arctotherium) g
A. (A. A. (A.
A. angustidens b ( .) (.) A.(4.)
onariense angustidens bonariense
A. candiotti A. (A.) candiotti
A. (4.)
bonariense
A. bonariense
A. vetustum
A. vetustum
A. tarijense
Pararctotherium Arctodus Arctotherium Pararctotheriu
(Pararctotherium) . m A. bonariense
P. enectum A. (A) i , (Pararctotheriu P. pamparum A. tarijense
amparum . (P.
P. pamparum pamp (P.) enectum m)
A. (P.) A (P)
pamparum pamparum
P. brasiliense  Arctodus A.(P.) brasiliense  A.(P.) P. brasiliense A. wingei
A. wingei A. brasiliense brasiliense

Apéndice A-Tabla que sintetiza la historia taxondmica de las especies de Tremarctinae registradas en

América del Sur
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ABREVIATURAS:

AT: annulus tympanicus

ATE: apofisis del tubo de Eustaquio.
BO: pars basilaris os occipitale

BS: os basisphenoidale

BT: bulla tympanica

C: cochlea

CC: canalis caroticus

CCR: cavum cranii

CER: cavidad del cerebellum

CF: canalis facialis

CO: condylus occipitalis

CSA: canalis semicircularis anterior
CSL: canalis semicircularis lateral
CSP: canalis semicircularis posterior

CT: cavum tympani

CTPP: cresta transversa del processus paraoccipitalis

DC: ductus cochlearis

DEN: ductus endolymphaticus
FC: fenestra cochleae

FH: foramen n. hypoglossis
FJ: foramen jugulare

FL: foramen lacerum

FM: foramen magnum

FPG: foramen postglenoideum
FS: foramen stylomastoideum
FSU: fosa subarcuata

FV: fenestra vestibuli

MAE: meatus acusticus externus
MAI: meatus acusticus internus

OC: os occipitale
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PE: pars petrosa os temporale
PM: processus mastoideus
PPG: processus postglenoideus
PPO: processus paraoccipitalis
RD: recessus dorsal

RE: recessus epytimpanicus
RV: recessus ventral

S: septum

SQ: squamosal

SR: septas radiales

TE: tubo de Eustaquio

TI: timpanico

V: vestibule

VII: nervi facialis

VIII: nervi vestibulocochlearis
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Canalis
Ampulla  semicircularis

Utriculus
Aqueductus

Vestibulo

Meatus
acusticus
extenus #

Modiolus
Bulla
tympanica Aqueductus
cochlear

Malleus
ductus Helicotrema

cochlear Ot Membrana

. — tlm anica
Wmpan P dorsal

medial .—I

Fig. II.1- Vista en seccion transversal de la region auditiva externa, media e interna de un mamifero. Las
estructuras del laberinto membranoso estan pintadas en azul, las estructuras del laberinto dseo, en
amarillo, la membrana timpanica y la membrana secundaria, en rojo. Modificado de Ekdale, 2016
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arco
zigomatico

Pars squamosa

Fig. 11.2- Tremarctos ornatus. Imagen en la que se observan las diferentes partes que conforman el
complejo dseo temporal (regio temporalis, en verde). A, Vista lateral 1; B, vista medial o cerebelar; C,
vista ventral.
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Fig. I1.3- Vistas ventrales de los cranecos correspondientes a: A) Ailuropoda melanoleuca (USNM
258423) y B) Tremarctos ornatus (MLP 1-1-03-62) en la que se observa la expansion lateral de los arcos
zigomaticos.
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Fig. 11.4- Arctotherium angustidens (MLP 82-X-22-1). Vista ventral del craneo donde se observan las
estructuras anatdémicas presentes en el basicraneo. Abreviaturas: BO, pars basilaris os occipitale; BT,
bulla tympanica; CO, condylus occipitalis; FH, foramen n. hypoglossis; FJ, foramen jugulare; FL,
foramen lacerum; FPG, foramen postglenoideum; FS, foramen stylomastoideum; MAE, meatus
acusticus externus; PM, processus mastoideus; PPG, processus postglenoideus; PPO, processus
paraoccipitalis; TE, tubo de Eustaquio. Escala: 5 cm.
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A - vesieulaolica 4515 stica B cartilago de la capsula dtica
primordio : i
del incus espacio perilinfatico
) malleus vesicula dtica
stapes
" primordio .
; c?el stapes fenestra vestibuli
meatus acusticus F meatus
axternus . acusticus fenestra cochlear
= externus
—— receso YD
. . Wbotimpanico tubotimpanico
primordio
del malleus
o
pars petrosa
C laberinto D

auricula .- Y 0seo

laberinto J
\ @

fenestra
cochlear

medio n. chorda tympani

membrana timpanica

- _membrana, *,
tympanica - * .

tubo de
Eustachio

Fig. I1.5- Esquema que muestra el desarrollo embrionario del oido externo y medio de un mamifero. A,
desarrollo a los dos meses; B, a los tres meses; C, a los seis meses y D, en el adulto. Modificada de
Kardon (2012).
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Fig. I1.6- Esquema que muestra la embriologia y desarrollo del oido medio. A- Los arcos faringeos estan
rellenos por células de las crestas neurales; el primer arco faringeo (Afl) esta relleno de células de las
crestas neurales provenientes del mesencéfalo (M), del rombomero 1 (R1) y del rombémero 2 (R2),
mientras que el segundo arco faringeo (Af2) esta lleno con células de las crestas predominantemente del
rombomero 4 (R4). El oido deriva de los tejidos del AF1 y del Af2. B) Distintos tejidos que dan origen a
las estructuras de la region auditiva (MAE- meatus acusticus externus, deriva del ectodermo, en rojo; AT-
anulus tympanicus, g-gonial, I- incus; M- malleus; mm- manubrium del malleus, S-stapes, en verde,
derivan de células de las crestas neurales; 1bf- primer bolsa faringea, deriva del mesodermo). C-
Cavitacion del oido medio. Modificado de Anthwal & Thompson (2016).
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tegmen

tympani  jneus

malleus

recessus
epitympanicus

N. chorda
tympani

B prominencia del
canal facial

prominencia del canal

semicircular lateral promontorium

musculo tensor
del timpano

< entrada del
tubo de ~ antro mastoideo tibo de
Eustaquio : e " Eustaquic
A. carotida interna f
V. jugular interna . faciali anesla
yV-Iug membrana N. facialis vestibuli
tympani

emlnepc'aa nervio petroso
piramidal rama del plexo
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Cc
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antro mastoideo
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epitympanicus N. chorda A. carotis
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Rama timpdnica del
nervio glosofaringeo

tubo de
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celdillas
mastoideas

Fig. I1.7- Ilustraciones que muestran las caras que forman la cavidad del oido medio. A, pared
membranosa o paries membranaceus; B Pared anterior, medial, dorsal y ventral; C, corte transversal de la

cavidad del oido medio donde se observa la pared posterior, media y dorsal. Modificado de Drake et al.
(2005)
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Fig. I1.8- Esquema que muestra la configuracion anatémica interna de la bulla tympanica sobre la cual
se basa la clasificacion de los Carnivora segun la presencia/ausencia de septos en la cavidad del oido
medio. A, Aeluroidea (Feliformia); B, Cynoidea (Caniformia) y C, Arctoidea (Caniformia), en gris se
observa el entotimpanico y en blanco se grafico al ectotimpanico. Abreviaciones: CC- canalis
caroticus, CTY- crista tympanica, S- septum, SR- septas radiales. Modificado de Ivanoff (2001).
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A

Articulacion
c/ Incus

Caput mallei B

Crus brevis
Articulacion

Collum mallei c/ Malleus

Corpus
incudis

Processus laterali
Processus rostralis
Crus

longum
Manubrium mallei

Basis stapedis
Crus rostrale

Crus caudale

c Caput stapedis

Fig. I1.9- Esquema de los huesecillos del oido medio. A, martillo (Malleus); B, yunque (incus); C, estribo
(stapes). Modificado de Drake et al. (2005)
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- Wy Sy ymp
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Fig. I1.10- Esquema de la region auditiva externa, media e interna que muestran los ligamentos y
musculos que se encuentran en la cavidad del oido medio. Abreviaturas: FC, fenestra cochleae; FV,
fenestra vestibuli; I, incus; LA, ligamento anterior; LP ligamento posterior; LS, ligamento superior; M,
malleus; MAE, meatus acusticus externus; MT, membrana timpanica; RE, recessus epitympanicus; S,
stapes; ST, stapedius; TT, tensor tympani. Modificado de Anthwal & Thompson (2016).
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CSA

Cristae N. vestibularis

Scala tympani
Ductus cochlearis

Utriculus Scala vestubuli

Sacculus

Membrana

Cochlea
vestibular

Ductus
cochlearis Modiolus

Fig. I1.11- Ilustracion del oido interno tipico de un mamifero. Abreviaturas: CSA, canalis semicircularis
anterior; CSL, canalis semicircularis lateral y CSP, canalis semicircularis posterior.
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Fig. 11.12.1- Arctotherium angustidens (MLP 82-X-22-1). Vistas del craneo: A, occipital; B, lateral
derecha; C, ventral. Abreviaturas: BO, pars basilaris os occipitale; BT, bulla tympanica; CO, condylus
occipitalis; FH, foramen n. hypoglossis; FJ, foramen jugulare; FL, foramen lacerum; FM, foramen
magnum; FPG, foramen postglenoideum; FS, foramen stylomastoideum; MAE, meatus acusticus
externus; PM, processus mastoideus; PPG, processus postglenoideus; PPO, processus paraoccipitalis; OC,
os occipitale; TE, tubo de Eustaquio. Escala: 5 cm.
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MAE

Fig. 11.12.2- Arctotherium angustidens. Imagenes del craneo en vista ventral de los siguientes ejemplares:
A, MMP 3980; B, MMP 1491; C, MACN 43; D, MLP 10-4; E, MLP 00-VII-10-1; F, MMP 162S.
Abreviaturas: ATE, apdfisis del tubo de Eustaquio, BO, pars basilaris os occipitale; BT, bulla tympanica;
CO, condylus occipitalis; FH, foramen n. hypoglossis; FJ, foramen jugulare; FL, foramen lacerum; FPG,
foramen postglenoideum; FS, foramen stylomastoideum; MAE, meatus acusticus externus; PM,
processus mastoideus; PPG, processus postglenoideus; PPO, processus paraoccipitalis; TE, tubo de
Eustaquio. Escala: 5 cm.
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Fig. 11.12.3- Arctotherium angustidens (MLP 82-X-22-1). (A) Vista anterior de la reconstrucciéon 3D del
oido medio izquierdo, (B) Vista lateral de la reconstruccion 3D del oido medio, (C-D) Imagen en corte
coronal de la TAC del craneo de A. angustidens. Abreviaturas: BO, pars basilaris del os occipitale, CC,
canalis caroticus; CCR, cavum cranii; CT, cavum tympani; DC, ductus cochlearis; MAE, meatus
acusticus externus; RE, recessus epytimpanicus; PE, pars petrosa os temporale; RD, recessus dorsal; RV,
recessus ventral; S, septum; SQ, escamoso; SR, septas radiales. Escala de la reconstruccion 3D del oido
medio: Smm. Escala de la TAC: 1 cm.
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Fig 11.12.4- Arctotherium angustidens (MLP 82-X-22-1). Detalle del oido medio derecho en vista
posterior. Abreviaturas: AT, annulus tympanicus; BO, pars basilaris of os occipitale; BS, os
basisphenoidale; FPG, foramen postglenoideum; PM, processus mastoideus; PPO, processus
paraoccipitalis; SR, septas radiales; TI, timpanico. Escala: 2cm
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Crus commune Csp

secundaria

crus
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Fig. 11.12.5- Arctotherium angustidens MLP 82-X-22-1. (A, B) imagen de la TAC del craneo en corte
coronal. (C-F) Reconstrucciones 3D del oido interno izquierdo (C- vista dorsal, D- vista posterior, E-
vista lateral, F- Vista dorso anterior). Abreviaturas: C, cochlea; CCR, cavum cranii; CF, canalis facialis;
CSA, canalis semicircularis anterior; CSL, canalis semicircularis lateral, CSP, canalis semicircularis
posterior; CT, cavum tympani; DEN, ductus endolymphaticus; FC, fenestra cochleae; FSU; fosa
subarcuata FV, fenestra vestibuli; MAI, meatus acusticus internus; PE, pars petrosa os temporale; PM,
processus mastoideus; V, vestibulum. Escala de la TAC: 1 cm. Escala de la reconstrucciéon del oido
interno: 1 mm
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Fig. 11.13.1- Arctotherium bonariense (MLP 00-VII-1-1). Vistas del craneo: A, occipital; B, lateral
izquierda; C, ventral. Abreviaturas: BO, pars basilaris os occipitale; BT, bulla tympanica; CO, condylus
occipitalis; FH, foramen n. hypoglossis; FJ, foramen jugulare; FL, foramen lacerum; FM, foramen
magnum; FPG, foramen postglenoideum; FS, foramen stylomastoideum; MAE, meatus acusticus
externus; PM, processus mastoideus; PPG, processus postglenoideus; PPO, processus paraoccipitalis; OC,
os occipitale; TE, tubo de Eustaquio. Escala: 5 cm.

45



CAPITULO II M. E. Arnaudo

Fig. 11.13.2- Arctotherium bonariense (MLP 00-VII-1-1). (A) Vista anterior de la reconstruccion 3D del
oido medio izquierdo, (B) Vista lateral de la reconstrucciéon 3D del oido medio, (C-D) Imagen en corte
coronal de la TAC del craneo. Abreviaturas: BO, pars basilaris del os occipitale; C, cochlea; CC, canalis
caroticus; CCR, cavum cranii; CT, cavum tympani; MAE, meatus acusticus externus; RE, recessus
epytimpanicus; PE, pars petrosa os temporale; PM, processus mastoideus; RD, receso dorsal; RV, receso
ventral; S, septum; SR, septas radiales. Escala de la reconstruccion 3D del oido medio: Smm. Escala de la
TAC: 1 cm.
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CcspP

crus commune B
secundaria

Fig. I1.13.3- Arctotherium bonariense (MLP 00-VII-1-1). Reconstrucciones 3D del oido interno izquierdo
(A- vista dorsal, B- vista posterior, C- vista lateral, D- forma del canalis semicircularis anterior, E- forma
del canalis semicircularis posterior y F- forma del canalis semicircularis lateral. Imagenes en corte
coronal de la region auditiva media e interna (G y H). Abreviaturas: C, cochlea; CF, canalis facialis; CSA,
canalis semicircularis anterior; CSL, canalis semicircularis lateral; CSP, canalis semicircularis posterior;
DEN, ductus endolymphaticus; FC, fenestra cochleae; FSU; fossa subarcuata; FV, fenestra vestibuli; PE,
pars petrosa os temporale; V, vestibulum. Escala de la reconstruccion 3D del oido interno: 1mm. Escala
delaTAC: 1 cm.
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A R

VIE+VIIL {

Fig. 11.13.4- Arctotherium bonariense (MLP 00-VII-1-1). Reconstrucciones 3D del oido interno izquierdo
(A, B) y corte sagital de la TAC. Abreviaturas: CSA, canalis semicircularis anterior; CSL, canalis
semicircularis lateral, CSP, canalis semicircularis posterior; CT, cavum tympani; FSU, fossa subarcuata;
PE, pars petrosa os temporale; TEN, tentorium; VII, N. facialis; VIIIve, porcién vestibular del N.
vestibulocochlearis; VIIIco, porcion cochlear del N. vestibulocochlearis.
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Fig. 11.14.1- Arctotherium tarijense. A-C: MACN 971. Vistas del craneco: A, Ventral; B, lateral derecha;
C, occipital. D-F: MHJ 544, vistas del craneo: D, Ventral; E, lateral derecha; F, occipital. G-I: MLP 10-5,
vistas del craneo G, Ventral; H, lateral derecha; I, occipital. Abreviaturas: BO, pars basilaris os occipitale;
BT, bulla tympanica; CTPP, cresta transversa del processus paraoccipitalis; CO, condylus occipitalis; ET,
Eustachian tube; FH, foramen n. hypoglossis; FJ, foramen jugulare; FL, foramen lacerum; FM, foramen
magnum; FPG, foramen postglenoideum; FS, foramen stylomastoideum; MAE, meatus acusticus
externus; PM, processus mastoideus; PPG, processus postglenoideus; PPO, processus paraoccipitalis; OC,
os occipitale. Scale bar: 5 cm
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Fig. 11.14.2- Artotherium tarijense (MACN 971). (A) Vista anterior de la reconstrucciéon 3D del oido
medio derecho, (B) Vista lateral de la reconstruccion 3D del oido medio derecho, (C-D) Imagen en corte
coronal de la TAC del craneo. Abreviaturas: BO, pars basilaris del os occipitale; C, cochlea; CC, canalis
caroticus; CCR, cavum cranii; CT, cavum tympani; MAE, meatus acusticus externus; RE, recessus
epytimpanicus; PE, pars petrosa os temporale; PM, processus mastoideus; RD, receso dorsal; RV, receso
ventral; S, septum; SR, septas radiales. Escala de la reconstruccion 3D del oido medio: Smm. Escala de la
TAC: 1 cm
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Fig. 11.14.3- Arctotherium tarijense (MACN 971). Reconstrucciones 3D del oido interno izquierdo (A
lateral; B, anterior; C, medial; D, postero-medial) e imagenes de las TACs en corte coronal. Abreviaturas:
C, cochlea; CC, canalis caroticus; CCR, cavum cranii; CF, canalis facialis; CSA, canalis semicircularis
anterior; CSL, canalis semicircularis lateral; CSP, canalis semicircularis posterior; CT, cavum tympani;
DEN, ductus endolymphaticus; FC, fenestra cochleae; FV, fenestra vestibuli; MAE, meatus acusticus
externus; MAI, meatus acusticus internus; RE, recessus epytimpanicus; PE, pars petrosa os temporale;
VIII, opening for the nervi vestibulocochlearis; V, vestibulo; VR, ventral recess; S,septum; VII, nervi
facialis; VIII nervi vestibulocochlearis; VIIlaa, nervi ampularis anterior of the nervi vestibulocochlearis;
VlIlIap, nervi ampularis posterior of the nervi vestibulocochlearis; VIIIco, nervi cochlearis of the nervi
vestibulocochlearis. Escala de la reconstruccion 3D del oido interno: 1mm. Escala de la TAC: 1 cm

51



CAPITULO II M. E. Arnaudo

Fig. 11.14.4- Arctotherium tarijense (MACN 971). Imagenes de las TACs (A, en corte coronal y C, en
corte sagital) y reconstruccion 3D oido interno izquierdo. Abreviaciones: BO, pars basilaris os occipitale;
C, cochlea; CER, cavidad del cerebellum; CCR, cavum cranii; CSA, canalis semicircularis anterior; CSL,
canalis semicircularis lateral; CSP, canalis semicircularis posterior; CT, cavum tympani; DEN, ductus
endolymphaticus; FSU, fossa subarcuata; PE, pars petrosa os temporale; PPO, processus paraoccipitalis;

SQ, squamosus; TEN, tentorium cerebelli osseum; T1, timpanico; V, vestibule. Escala: 1 cm.
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Fig. 11.15.1- Arctotherium vetustum (MMP 1233). Imagenes del craneo en diferentes vistas: A, occipital;

B, lateral derecha; C, ventral. Abreviaturas: BO, pars basilaris os occipitale; BT, bulla tympanica; CO,
condylus occipitalis; FH, foramen n. hypoglossis; FJ, foramen jugulare; FM, foramen magnum; FPG,
foramen postglenoideum; FS, foramen stylomastoideum; MAE, meatus acusticus externus; PM,
processus mastoideus; PPG, processus postglenoideus; PPO, processus paraoccipitalis; OC, os occipitale.

Escala: 5 cm.
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Fig. 11.15.2- Arctotherium vetustum (MMP 1233). Iméagenes en corte coronal de la TAC en las que se
observa el estado del material. Abreviaturas: C, cochlea; CT, cavum tympani; FSU, fosa subarcuata; PE,
pars petrosa; PM, processus mastoideus; SQ, pars squamosa. Escala de la TAC: 1 cm.
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Fig. 11.16.1- Arctotherium wingei GP-2T 04. Imagenes del craneo en vista: A, Occipital; B, lateral

derecha; C, Ventral. Abreviaturas: BO, pars basilaris os occipitale; BT, bulla tympanica; CO, condylus
occipitalis; CTPP, cresta transversal del processus paraoccipitalis; FH, foramen n. hypoglossis; FJ,
foramen jugulare; FL, foramen lacerum; FM, foramen magnum; FPG, foramen postglenoideum; FS,
foramen stylomastoideum; MAE, meatus acusticus externus; PM, processus mastoideus; PPG, processus

postglenoideus; PPO, processus paraoccipitalis; OC, os occipitale; TE, tubo de Eustaquio. Escala: 5 cm.
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Fig. 11.17.1- Tremarctos ornatus (MLP 1-1-03-62). Craneo en vistas occipital (A), lateral derecha (B) y

ventral (C). Abreviaturas: ATE, apofisis del tubo de Eustaquio; BO, pars basilaris os occipitale; BT, bulla
tympanica; CO, condylus occipitalis; FJ, foramen jugulare; FL, foramen lacerum; FM, foramen magnum,;
FPG, foramen postglenoideum; FS, foramen stylomastoideum; MAE, meatus acusticus externus; PM,
processus mastoideus; PPG, processus postglenoideus; PPO, processus paraoccipitalis; OC, os occipitale;

TE, tubo de Eustaquio. Escala: 5 cm.
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Fig. 11.17.2- Tremarctos ornatus (MLP 1-1-03-62). Vista occipital del craneo correspondiente a los
ejemplares USNM 210323 (A), USNM 210324 (B) y USNM 271418 (c). Abreviaturas: CO, condylus

occipitalis; FM, foramen magnum; PM, processus mastoideus; PPO, processus paraoccipitalis. Escala:

lcm
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Fig. 11.17.3- Tremarctos ornatus (MLP 1-1-03-62). (A) Vista anterior de la reconstruccion 3D del oido
medio izquierdo, (B) Vista lateral de la reconstruccion 3D del oido medio izquierdo, (C-D) Imagen en
corte coronal de la TAC del craneo. Abreviaturas: BO, pars basilaris del os occipitale; CC, canalis
caroticus; CCR, cavum cranii; CT, cavum tympani; DC, ductus cochlearis; MAE, meatus acusticus
externus; MAI; meatus acusticus externus; RE, recessus epytimpanicus; PE, pars petrosa os temporale;
PR, promontorium; RD, receso dorsal; RV, receso ventral; S, septum; TI timpanico. Escala de la
reconstruccion 3D del oido medio: Smm. Escala de la TAC: 1 cm.
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Fig. 11.17.4- Tremarctos ornatus (MLP 1-1-03-62). Reconstrucciones 3D del oido interno izquierdo: A-
vista anterior, B- vista lateral, C- vista posterior, D- Canalis semicircularis anterior, E- canalis
semicircularis lateral, F, canalis semicircularis posterior, ¢ imagenes en corte coronal de la TAC del
craneo (G, H). Abreviaturas: BO, pars basilaris os occipitale; C, cochlea; CC, canalis caroticus; CCR,
cavum cranii; CSA, canalis semicircularis anterior; CSL, canalis semicircularis lateral; CSP, canalis
semicircularis posterior; CT, cavum tympani; DEN, ductus endolymphaticus; FC, fenestra cochleae; FSU,
fossa subarcuata; FV, fenestra vestibuli; MAE, meatus acusticus externus; MAI, meatus acusticus
internus; PE, pars petrosa os temporale; RE, recessus epytimpanicus; V, vestibulum. Escala de la
reconstruccion 3D del oido interno: 1mm. Escala de la TAC: 1 cm.
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Fig. 11.17.5- Tremarctos ornatus (MLP 1-1-03-62). Reconstruccion 3D del oido interno izquierdo (A) e
imagenes en corte sagital de la TAC del craneo (G, H). Abreviaturas: C, cochlea; CCR, cavum cranii;
CSA, canalis semicircularis anterior; CSL, canalis semicircularis lateral; CSP, canalis semicircularis
posterior; CT, cavum tympani; DEN, ductus endolymphaticus; PE, pars petrosa os temporale; SPT, sutura
entre pars petrosa os temporale y el tentorium; TEN, tentorium; V, vestibule. VII +VIII, meatus acusticus

internus por el que pasan el n. facialis (VII) y el n. vestibulocochlearis (VIII).
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Fig. I1.18.1- Tremarctos floridanus. Imagenes del craneo en vista occipital: A, AMNH F 98965; B, UF
7454. En vista lateral izquierda: C, UF 7454 y en vista ventral: D, UF 7454. Abreviaturas: BO, pars
basilaris os occipitale; BT, bulla tympanica; CO, condylus occipitalis; CET, contacto exoccipital-
timpanico; FJ, foramen jugulare; FL, foramen lacerum; FM, foramen magnum; FPG, foramen
postglenoideum; FS, foramen stylomastoideum; MAE, meatus acusticus externus; PM, processus
mastoideus; PPG, processus postglenoideus; PPO, processus paraoccipitalis; OC, os occipitale; TE, tubo
de Eustaquio. Escala: 5 cm.
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Fig. I1.18.2- Tremarctos floridanus (UF 7454). (A) Vista anterior de la reconstruccién 3D del oido medio
izquierdo, (B) Vista lateral de la reconstruccion 3D del oido medio izquierdo, (C-D) Imagen en corte
coronal de la TAC del craneo. Abreviaturas: BO, pars basilaris del os occipitale, CC, canalis caroticus;
CCR, cavum cranii; CT, cavum tympani; DC, ductus cochlearis; MAE, meatus acusticus externus; RE,
recessus epytimpanicus; PE, pars petrosa os temporale; RD, receso dorsal; RV, receso ventral; S, septum.
Escala de la reconstruccion 3D del oido medio: Smm. Escala de la TAC: 1 cm.
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Fig. 11.18.3- Tremarctos floridanus (UF 7454). Reconstrucciones 3D del oido interno izquierdo (A- vista
anterior, B- vista lateral, C- vista posterior, D- Canalis semicircualris anterior, E- canalis semicircualris
lateral, F, canalis semicircularis posterior) ¢ imagenes en corte coronal de la TAC del craneo (G, H).
Abreviaturas: BO, pars basilaris del os occipitale; C, cochlea; CC, canalis caroticus; CCR, cavum cranii;
CSA, canalis semicircularis anterior; CSL, canalis semicircularis lateral; CSP, canalis semicircularis
posterior; CT, cavum tympani; DEN, ductus endolymphaticus; FC, fenestra cochleae; FSU, fosa
subarcuata; FV, fenestra vestibuli; MAE, meatus acusticus externus; MAI, meatus acusticus internus; PE,
pars petrosa os temporale; RE, recessus epytimpanicus;V, vestibule. Escala de la reconstruccion 3D del
oido interno: Smm. Escala de la TAC: 1 cm.
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Fig. 11.18.4- Tremarctos floridanus (UF 7454). Reconstrucciones 3D del oido interno izquierdo junto al
N. facialis y el N. vestibulocochlearis en vista postero-lateral (A) y dorso-medial (B). Abreviaturas: C,
cochlea; CSA, canalis semicircularis anterior; CSL, canalis semicircularis lateral; CSP, canalis
semicircularis posterior; VII +VIII, meatus acusticus internus por el que pasan el N. facialis (VII) y el N.
vestibulocochlearis (VIII); VIllves, porcion vestibular del n. VIII; VIlico, porcién cochlear del N.
vestibulocochlearis.
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Fig. 11.19.1- Arctodus pristinus. Imagenes de diferentes vistas del craneo correspondientes a los
ejemplares UF 154288 (A, occipital; B, lateral derecha; C, ventral) y AMNH 95696 (D, occipital; E,
lateral, F, ventral). Abreviaturas: BO, pars basilaris os occipitale; BT, bulla tympanica; CO, condylus
occipitalis; FH, foramen n. hypoglossis; FJ, foramen jugulare; FL, foramen lacerum; FM, foramen
magnum; FPG, foramen postglenoideum; FS, foramen stylomastoideum; MAE, meatus acusticus
externus; PM, processus mastoideus; PPG, processus postglenoideus; PPO, processus paraoccipitalis; OC,
os occipitale; TE, tubo de Eustaquio. Escala: 5 cm.
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Fig. 11.19.2- Arctodus pristinus (UF 154288). (A) Vista anterior de la reconstruccion 3D del oido medio
derecho, (B) Vista lateral de la reconstruccion 3D del oido medio derecho, (C-D) Imagen en corte coronal
de la TAC del craneo. Abreviaturas: BO, pars basilaris del os occipitale; CCR, cavum cranii; CT, cavum
tympani; DC, ductus cochlearis; MAE, meatus acusticus externus; RE, recessus epytimpanicus; PE, pars
petrosa os temporale; RD, receso dorsal; RV, receso ventral; S, septum. Escala de la reconstruccion del
oido medio: 5 mm. Escala de la TAC: 1 cm
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Fig. 11.19.3- Arctodus pristinus (UF 154288). Reconstruccion del oido interno derecho en vista A) dorsal,
B) lateral, C) posterior. Imagenes de la TAC del oido derecho en corte coronal, que es el que se encuentra
preservado (F,G,H). Abreviaturas: C, cochlea; CF, canalis facialis; CSA, canalis semicircularis anterior;
CSL, canalis semicircularis lateral; CSP, canalis semicircularis posterior; DEN, ductus endolymphaticus;
FC, fenestra cochleae; FS, fosa subarcuata; FV, fenestra vestibuli; MAI, meatus acusticus internus; V,
vestibulo; VIII, N. vestibulocochlearis. Escala de la reconstruccion del oido interno: 1 mm. Escala de la
TAC:

cm.

67



CAPITULO II M. E. Arnaudo

Fig. 11.20- Arctodus simus. Vistas del craneo en vistas occipital: A, AMNH 8222; B, AMNH 99209; C,
AMNH 30492; lateral izquierda: D, AMNH 8222; E, AMNH 30492; ventral: F, AMNH 95607; G,
AMNH 8222; H, AMNH 95607; I, AMNH 30492. Abreviaturas: BO, pars basilaris os occipitale; BT,
bulla tympanica; CO, condylus occipitalis; CTPP, cresta transversa del processus paraoccipitalis; FH,
foramen n. hypoglossis; FJ, foramen jugulare; FL, foramen lacerum; FM, foramen magnum; FPG,
foramen postglenoideum; FS, foramen stylomastoideum; MAE, meatus acusticus externus; PM,
processus mastoideus; PPG, processus postglenoideus; PPO, processus paraoccipitalis; OC, os occipitale;
TE, tubo de Eustaquio. Escala: 5 cm.
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Fig. II1.1- Visualizacion en vista ventral de los landmarks en el basicraneo de Tremarctos ornatus usados

en el analisis de morfometria geométrica.
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Melursus ursinus

— Ursus arctos

Ursus maritimus

— Jrsus americanus

Ursus thibetanus

Helarctos malayanus

Tremarctos floridanus

Tremarctos ornatus

Arctotherium wingei

— Arctotherium angustidens

Arctotherium tarijense

Arctotherium vestustum

Arctodus simus

Ailuropoda melanoleuca

Fig. I11.2- Superarbol reconstruido a partir de la filogenias de Soibelzon (2002) y Krause et al. (2008).
(Ver Materiales y Métodos, Capitulo III, pag. 99)
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Fig. I11.3- Morfoespacio obtenido a partir del Analisis de Componentes Principales de las variables de
forma relevadas en Ursidae actuales y fosiles (Tabla 2). CP1 vs CP2. Las areas elipticas delimitan las tres

subfamilias (véase Materiales y Métodos, Capitulo III, pag. 98).
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Fig. II1.4- Detalle de las grillas de deformacion con el consenso para ejemplares de Ursidae obtenidos
en el analisis de morfometria geométrica para cada uno de los dos . a) PC1 negativo, b) PC1 positivo, c)

PC2 negativo, d) PC2 positivo.
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Fig. II1.5- Analisis de componentes principales. CP1 vs CP2 en el que se muestra la distribucion

geografica de las especies de Ursidae (véase Materiales y Métodos, Capitulo II1, pag. 98)
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Fig. II1.6- Regresion de las coordenadas de forma (coordendas de landmarks alineadas) para

cada espécimen de Ursidae contra el logaritmo en base 10 del tamaio del centroide (véase

Materiales y Métodos, Capitulo III, pag. 98).
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Fig. IIL.7- Superarbol (Fig. III.2) mapeado sobre los resultados obtenidos a partir del Andlisis de
Componentes Principales (Fig. II1.3) para evidenciar las relaciones filogenéticas entre las especies. Los
taxones y los nodos estan indicados por puntos y la raiz por un circulo. Las areas elipticas engloban cada

una de las tres subfamilias.
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Fig. I11.8- Grafico que resume la variacion de la forma dentro del género Arctotherium (véase Materiales
y Métodos, Capitulo III, pag. 99). La linea verde representa a Arctotherium tarijense (ubicado en el
extremo izquierdo de la linea) y la linea azul corresponde a Arctotherium angustidens (ubicado en el

extremo derecho de la linea).
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ABREVIATURAS:

90,,,: desviacion de la ortogonalidad

AGIL: Indice de agilidad locomotora

CR4: ecuacion obtenida para calcular la masa a partir de una muestra de Carnivora

CRS: ecuacion obtenida para calcular la masa a partir de una muestra de Ursidae

CR6: ecuacion obtenida para calcular la masa a partir de especies cuya categoria de
tamafio es mayor a 100 kg

CS: canalis semicircularis

CSA: canalis semicircularia anterior

CSL: canalis semicircularis lateral

CSP: canalis semicircularis posterior

I: largo (length) del canalis semicircularis

LCB: largo condilo-basal

LCO: largo condilo-orbital

M: masa corporal

MA: Major Axis

R: radius de curvatura

R3Vol/LCO: indice entre la raiz ctibica del volumen de la bulla y el largo condilo-

orbital

RCS: promedio del radius de los canalis semicircularis

RCSA: radius del canalis semicircularis anterior

RCSL: radius del canalis semicircularis lateral

RCSP: radius del canalis semicircularis posterior

SE: smearing error

TACS: tomografias axiales computalizadas

VOL: volumen

w: es el ancho (width) del canalis semicircularis
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Fig. IV.1- Medidas lineales tomadas sobre la reconstruccion 3D del oido interno derecho de A. tarijense.
Se muestran las medidas tomadas sobre el canalis semicircularis anterior (A) y en el canalis
semicircularis lateral (B). El canalis semicircularis posterior se midi6 en la misma posicion que
el anterior. Abreviaturas: aCSA, ancho del canalis semicircularis anterior; ACSL, ancho del
canalis semicircularis lateral; C, cochlea; CSA, canalis semicircularis anterior; CSL, canalis
semicircularis lateral, CSP, canalis semicircularis posterior; DEN, ductus endolynphaticus;

ICSA, largo del canalis semicircularis anterior; ICSL: largo del canalis semicircularis lateral.
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Par de
canales
contralaterales

Par de Par de
canales canales
ipsilaterales ipsilaterales

Par de
canales L csL
csL sinérgicos
Fig. 1V.2-

Reconstruccion del oido interno derecho (amarillo) e izquierdo (verde) de Arctotherium

tarijense (MACN 971) en la que sefialan los pares de canales ipsilaterales, sinérgicos y

contralaterales. Abreviaturas: CSA, canalis semicircularis anterior, CSL canalis

semicircularis lateral; CSP, canalis semicircularis posterior.
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Fig. IV.3- Regresion entre el tamafio de los canalis semicircularis y la masa corporal de una muestra de

Carnivora. Abreviaturas: RCS, promedio del radio de curvatura de los canales semicirculares; Masa, masa

corporal.
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Fig. IV.4- Regresion la ortogonalidad y el tamafio de los canalis semicircularis de Ursidae.
Abreviaturas: 90,,,, desviacion de la ortogonalidad; SCR, promedio del radio de curvatura

de los canales semicirculares.
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Fig. IV.5- Regresion entre la ortogonalidad y la masa corporal de Ursidae. Abreviaturas: 90,

desviacion de la ortogonalidad; Masa: masa corporal.
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Fig. IV.6- Regresion entre el indice de agilidad y el la masa corporal de Ursidae. Abreviaturas: AGIL,

indice de agilidad; Masa: masa corporal.
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Fig. IV.7- Regresion entre el volumen de la bulla tympanica y el largo condilo-orbital de Ursidae.

Abreviaturas: Vol, volumen de la cavidad del oido medio, LCO, largo condilo-orbital del

craneo.
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Fig. IV.8-. Grafico comparativo entre los valores de la ortogonalidad y el indice del agilidad de
Ursidae. Las especies estan ordenadas de izquierda (mayores) a derecha (menores) segiun su tamafio

corporal. Abreviaturas: 90,,,, desviacion de la ortogonalidad; AGIL, indice de agilidad.
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GLOSARIO Y SINONIMOS DE LA REGION DEL BASICRANEO Y AUDITIVA

En este apartado se encuentran los términos anatoémicos utilizados en este Trabajo de
Tesis. Los mimos se han divido en dos partes, por un lado los correspondientes a la region
basicraneana y por otro, los de la region otica. Los términos que no han sido incluidos por

Loza (2016) fueron agregados y se los diferencié con un asterisco al final de la palabra.

Términos correspondientes a la region del basicraneo

A. carotis interna*: es una rama terminal de la arteria carétida comun

A. stapedis (o arteria estapedial)*: arteria embrionaria que pasa por entre las ramas del
estribo y solo persiste en el estadio adulto de algunos grupos de mamiferos como ratones
(Muridae), ratas (Muridae) y damanes (Hyracoidea).

A. stylomastoidea (o arteria estilomastoidea): es una rama de la arteria cardtida externa.
Entra por el foramen estilomastoideo. Irriga la cavidad timpénica, el antro mastoideo, las
celdillas mastoideas y los conductos semicirculares (Gray).

Cavidad glenoidea (fossa mandibularis): cavidad donde articula el condilo de la
mandibula inferior.

Condylus occipitalis: protuberancia (par en mamiferos y reptiles) en la region basal del
hueso occipital de los vertebrados que articulan a través de las caras articulares con el atlas.

Cresta transversa del processus paraoccipitalis*: cresta 6sea pequefia que une la porcion
posterior de la bulla tympancica con el processus paraoccipitalis. Se ubica el foramen
jugulare y el foramen stylomastoideum.

Foramen magnum: orificio mayor situado en la parte postero-inferior del craneo, a través
del cual se continua el encéfalo con la medula (Gray).

Fossa condylaris ventralis: fosa ubicada en la region posterior del craneo, entre el foramen
jugulare y el condylus occipitalis, en el que se encuentra el foramen N. hypoglossis, que
conecta con el canalis N. hypoglossi (XII).
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M. digastricus: estd constituido por dos porciones o vientres, uno anterior y otro posterior,
unidos entre si por un tendén intermedio. El vientre posterior se une al processus
mastoideus e interviene en la apertura de la mandibula.

M. longissimus capitis: musculo flexor lateral de la cabeza (Sisson, 1977) que surge de las
apofisis transversas de las tres ultimas vértebras cervicales y se une al vértice y al borde
posterior del processus mastoideus.

M. rectus capitis lateralis: musculo flexor lateral de la cabeza (Sisson, 1977), se inserta en
la superficie posterior del processus mastoideus, proximo a su borde lateral.

M. sternomastoideus: musculo flexor lateral de la cabeza (Sisson, 1977) que se inserta en
los bordes lateral y ventral del processus mastoideus.

N. hypoglossi (XII): es el nervio motor de la lengua, inerva tanto la musculatura extrinseca
como intrinseca. Emerge a través del foramen hipogloso

Os occipitale: también conocido como hueso occipital. Hueso impar, posterior, que forma
la regidn posterior y medial del craneo.

Pars basilaris del os occipitale: region basal del hueso occipital.

Processus mastoideus (Proceso mastoides o apofisis mastoides): apofisis ventral y caudal
al meato acustico externo, se desarrolla del hueso mastoides.

Processus paraoccipitalis: apofisis que se desarrollan a partir de los occipitales.

Processus postglenoideus: localizado por delante del meato auditivo externo. Es una cresta
articular posterior a la cavidad glenoidea que aumenta de altura lateralmente para formar
una prominencia con forma de cono engrosado. Su funcion es la de limitar el
desplazamiento postero-lateral del condilo.

Processus zygomaticus: porcion del hueso temporal que se proyecta hacia delante y que
forma el arco cigomatico junto al proceso temporal del cigomatico.

Ramus auricularis del N. vagus: rama del N. Vago (X) que inerva la piel que recubre el
meatus acusticus externus y la pinna o auricula (Sisson, 1977)

Términos correspondientes a la region region otica
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Aditus ad antrum o canal timpano-mastoideo: pequeia abertura que comunica la caja
timpanica con el antro mastoideo.

Ala dorsal del surco medial del petroso: es la lamina que queda definida dorsal al surco
medial del petroso en su cara medial en Arctocephalus australis.

Ala petro-mastoidea: extension en forma de ala de la fosa cerebelar posterior, ubicada en
la cara dorsal del petroso.

Ala ventral del surco medial del petroso: ldmina que queda definida ventral al surco
medial del petroso, en su cara medial. Esta presente en Arctocephalus australis.

Alas epitimpanicas (epitympanic wing): forma parte del piso del meato actstico interno,
corre a lo largo de la region lateral del promontorio y emerge en la region rostral de la
ventana oval.

Alero del tegmen: es una saliencia que se ubica en la cara dorso-lateral del petroso, por
debajo se encuentra el foramen del N VII en los focidos.

Ampullae membranaceae (Ampollas membranosas): son dilataciones fusiformes de los
conductos semicirculares, cerca de la union con el utriculo. Existe una por cada conducto;
en estas dilataciones existen las crestas ampullares.

Ampullae osseae (Ampollas éseas): son excavaciones fusiformes situadas en un extremo
de cada uno de los tres canales semicirculares para contener a las ampollas membranosas,
que son la ampolla 6sea anterior, posterior y lateral u horizontal.

Ampullae osseae anterior (Ampolla 6sea anterior): dilatacion del canal semicircular
anterior.

Ampullae osseae lateralis (Ampolla 6sea lateral): dilatacion del canal semicircular lateral.

Ampullae osseae posterior (Ampolla 6sea posterior): dilatacion del canal semicircular
posterior.

Annexae mastoidae (Anexos mastoideos): son los espacios de aire que se encuentran en el
mastoides del hombre.

anulus tympanicus* anillo 6seo formado por el timpanico, sobre el que se extiende la
membrana timpénica.

Apertura externa aqueducto vestibuli (Abertura externa del conducto vestibular): es el
orificio de abertura del conducto vestibular.
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Apertura externa canal cochlear (Abertura externa del canaliculo de la coclea): es el
orificio de abertura del canaliculo coclear.

Apex partis petrosae (Vértice de la parte petrosa): extremo del hueso petroso, dirigido
antero-ventralmente.

Apice central o posterior del petroso: es ¢l extremo mas posterior de la region ventral del
promontorio del petroso, y se ubica entre la abertura coclear y la ventana oval (se desarrolla
marcadamente en Mirounga leonina y Lobodon carcinophagus).

Apice lateral del petroso: es ¢l extremo de la parte ventral del promontorio, que se ubica
entre la ventana oval y la cara lateral (se desarrolla marcadamente en Mirounga leonina).

Apice medial del petroso: es el extremo de la parte ventral del promontorio, que se ubica
entre la cara medial propiamente dicha y la abertura del canal coclear (se desarrolla
marcadamente en Mirounga leonina).

Apofisis anterior del canalis caroticus: apofisis que rodea el foramen anterior del canal
carotideo.

Apéfisis del tubo de Eustaquio: rodea y/o solapa parcialmente al foramen externo del
tubo de Eustaquio.

Apdfisis del brazo corto del yunque: es una pequefia prolongacion que esta presente en el
brazo corto del yunque en Arctocephalus gazella.

Apdfisis jugulare (Apdfisis jugular): apofisis que se desarrolla en el ectotimpanico de los
pinnipedos. Es la mas conspicua en de todas y en los otaridos es donde presenta un mayor
desarrollo, pudiendo ser diferenciada a veces en apofisis jugular anterior y posterior con
formacion de una cresta o un oto-tubérculo.

Apofisis larga: presente en en borde anterior de la bulla timpanica de odobénidos,
probablemente formada a partir de la union entre la apofisis de Eustaquio y la apoéfisis
postglenoidea.

Apofisis postglenoidea: apofisis que se ubica en las inmediaciones del foramen
posglenoideo, detras de la cavidad glenoidea.

Apdfisis posterior del canalis caroticus: apofisis que se ubica rodeando al foramen
posterior del canalis caroticus.

Apofisis stylomastoidea (Apéfisis estilomastoidea): es la apofisis que rodea a la abertura
del foramen estilomastoideo.
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Aqueductus cochleae o canaliculus cochleae (Acueducto de la céclea o canaliculo
coclear): es el canal 6seo que contiene al conducto perilinfatico.

Aqueductus vestibuli (Acueducto del vestibulo): canal 6seo que contiene al conducto
endolinfatico de la parte membranosa.

Area vestibularis inferior (Area vestibular inferior o Fosita sacular): véase receso
esférico.

Area vestibularis superior (area vestibular superior o Fosita utricular): véase receso
eliptico

Arruga de la bursula: es una constriccion que se forma en el cuello de la bursula dejando
una abertura que parece obliterada en el petroso de Hydrurga leptonyx.

Arteria labyrinthi (Arteria del laberinto o arteria auditiva): rama de la arteria basilar o
de la arteria cerebelosa caudal que se introduce en el petroso por el meato acustico interno.

Articulatio incudomallearis (Articulacion incudomaleolar): articulacion entre el cuerpo
del yunque y la cabeza del martillo.

Articulatio incudostapedia (Articulacion incudoestapedial): articulacion entre la apofisis
larga del yunque el hueso lenticular y la cabeza del estribo.

Aureola del brazo corto: es una marca circular ubicada en el brazo corto del yunque de
Lobodon carcinophagus.

Barra de Bill: tabique horizontal en el fondo del meato acustico interno que lo separa en
una parte izquierda y una derecha.

Base del modiolo (Base del modiolo): corresponde a la base del meato actstico interno.

Basis cochleae (Base coclear): parte mas ancha de la coclea, donde se forma la primera
vuelta.

Basis stapedis (Base del estapedio o platina): base del estribo que cierra la ventana
vestibular.

Borde medial del petroso (margo medialis): borde de la cara medial del petroso que
delimita las caras dorsal y ventral.
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Bulla tympanica: dilatacion ventral que encierra la cavidad timpanica, formada por
ectotimpanico y en agunos grupos que puede estar formada también por un segundo hueso
que surge por via condral, el entotimpanico.

Bursula: es una bolsa o cavidad de forma variable, mayormente esférica, que se profundiza
dentro del petroso, alojando al parafloculo del cerebelo y se vincula intimamente con los
canales semicirculares del oido interno. Es homologa a la fossa subarcuata de los otros
mamiferos.

Canal aferente de la lamina espiral: véase Sauvage 2000.

Canal central de la columella: es el canal de mayor tamafio por el que salen las fibras
nerviosas que provienen del érgano sensorial (véase Sauvage 2000).

Canales semicircularis ossei (Canales semicirculares 6seos): contienen a los conductos
semicirculares del laberinto membranoso, y presentan una orientacion en los tres planos
ortogonales, ellos son: anterior o superior, horizontal o lateral y posterior.

Canaliculi caroticotympanici (Canaliculos carotidotimpanicos): pequenos canales, que
se proyectan desde el canalis caroticus por la pared de la bulla timpanica.

Canaliculus chordae tympani (Canaliculo para la cuerda del timpano): canal para el
paso de la cuerda del timpano.

Canalis caroticus (Canal carotideo): es el conducto que da paso a la cardtida interna,
atravesando el entotimpanico.

Canalis facialis (Canal facial) o acueducto de Falopio: canal ubicado en la cara ventral
del petroso, que lleva el nervio facial.

Canalis longitudinales modioli (Canales longitudinales del modiolo): llevan fibras
nerviosas hacia el canal central de la columella y a la base de la coclea, desde el ganglio
espiral.

Canalis n. petrosi majoris (canal del nervio petroso mayor): ubicado en la pared rostral
del hueso petroso, por el que pasa el nervio petroso mayor.

Canalis n. petrosi minoris (canal del nervio petroso menor): ubicado en la pared rostral
del hueso petroso, para el paso del nervio petroso menor.

Canalis semicircularis anterior (Canal semicircular anterior o superior): pendicular al
lateral, y paralelo al canal posterior del oido contario, actuando asi como pares funcionales,
se estimulan cuando la cabeza gira de adelante hacia atrés.
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Canalis semicircularis lateral (Canal semicircular lateral u horizontal): ambos canales,
derecho e izquierdo, estan en el mismo plano. Estos determinan el plano orto-vestibular de
la cabeza. Se estimulan cuando la cabeza gira de derecha a izquierda.

Canalis semicircularis posterior (Canal semicircular posterior): es perpendicular al
canal lateral y es paralelo al canal anterior del oido opuesto.

Canalis spiralis cochleae (Canal coclear): es el tubo que conforma la céclea.

Canalis spiralis cochlearis (Canal espiral de la céclea): conducto enrollado en espiral
alrededor del modiolo.

Canalis spiralis modioli (Canal espiral del modiolo o conducto de Rossental o canal
espiral coclear): espacio en la base de la lamina espiral 6sea donde se ubica el ganglio
espiral de la coclea. También llamado criba espiroidea o tracto criboso espiral o habénula
perforata (tractus spiralis foraminosus).

Caput mallei (Cabeza del martillo): parte redondeada del martillo que articula con el
yunque.

Caput stapedis (Cabeza del estribo o apice del estribo): parte del estribo que articula con
el yunque mediante el hueso lenticular.

Cara ventral del petroso, timpanica (Facies ventralis partis petrosae): es la superficie
ventral del petroso.

Carillas articulares del martillo: caras o lobulos que articulan con las faceta articulares
del yunque, existen una mayor y una menor.

Carillas articulares del yunque: caras o ldbulos que articulan con las caras articulares del
martillo, son una mayor y una menor.

Cartilago auricular: cartilago que forma el pabellon auricular u oreja.

Cavum tympani (Cavidad timpanica): es parte del oido medio, es una cavidad que aloja a
los huesecillos estribo, yunque y martillo.

Cavum cranii*: cavidad craneana

Cecum cupulare (Ciego cupular): es la terminacion en fondo de saco del conducto coclear
a nivel de la cipula de la coclea.

Cecum vestibulare (Ciego vestibular): fondo de saco inicial del conducto coclear.
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Cellulae tympanicae (Celdas mastoideas o celdillas timpanicas): subdivisiones de la
parte ventral de la cavidad timpénica, ausentes en los carnivoros.

Chorda tympani (Cuerda del timpano): es una rama del nervio facial.

Cochlea (Coclea o caracol): es la estructura espiral que se forma a partir del enrollamiento
del tubo coclear, o de lo que se denomina lagena.

Collum mallei (Cuello del martillo): estrechamiento entre la cabeza y el mango del
martillo.

Comisura suprafacial: parte de la cara dorsal del petroso que se ubica por encima del
conducto facial.

Concavidad posterior del petroso: es una depresion que se encuentra en la cara posterior
del petrosos; esta presente en focidos.

Conducto auditivo externo: véase meato acustico externo.
Conducto auditivo interno: véase meato acustico interno.

Conductos semicirculares (Ductus semicircularis): son los canales semicirculares que
forman parte del laberinto membranoso, se originan y terminan en el utriculo. En la
mayoria de los mamiferos estan ubicados en dngulos rectos entre si.

Constriccion del meato: es la parte mas angosta del meato actstico externo en su cercania
con la paries membrandcea de la bulla tympanica.

Corpus incudis (Cuerpo del yunque o corona): parte mas grande del huesecillo que
articula con el martillo.

Cresta convexa: es una elevacion que separa las carillas de articulaciéon mayor y menor de
la cabeza del martillo.

Cresta del ala pertro-mastoidea: elevacion que se forma en el ala petromastoidea de la
cara dorsal del petroso en las especies de pinnipedos analizadas.

Cresta interfenestralis: es el espacio entre la ventana redonda y la ventana oval, en la cara
ventral del hueso petroso.

Cresta medial del entotimpanico: es una pequefia prominencia que se encuentra en la
parte medial y ventral del entotimpénico en Otaria byronia.
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Cresta oblicua: se encuentra por debajo de las carillas articulares de la cabeza del martillo
de M. leonina.

Cresta transversa del processus paraoccipitalis®: proyeccion anterior pequeia del
exoccipital (processus paraoccipitalis) que contacta con la regiéon posterior de la bulla
tympanica. Esta presente en todos los Ursidae, donde se encuentra mas o menos
desarrollado.

Criba spiroidea o habénula perforata (tracto espiral perforado): véase canal espiral del
modiolo.

Crista ampullaris (Cresta ampullar): es una cresta que forma un relieve en la ampolla
membranosa. Esta formada por conjuntivo y fibras nerviosas, cubierta por un neuroepitelio
del que se proyectan grupos de pelos sensoriales al interior de la ciipula suprayacente.

Crista basilaris (Cresta basilar): cresta del ligamento espiral que se continia con la
lamina basilar.

Crista pardtica: es parte lateral del petroso que bordea al canal semicircular anterior.

Crista partis petrosae (Cresta de la parte petrosa): clevacion aguzada entre las caras
rostral y medial del hueso petroso. En los pinnipedos se encuentra entre el meato acustico
interno y la fossa subarcuata, en la cara dorsal del petroso.

Crista transversa (Cresta falciforme o transversa): divide al fondo del meato acustico
interno en dos partes, una superior y otra inferior.

Crista vestibuli (Cresta del vestibulo): cresta en la pared medial del vestibulo que separa
los recesos esférico y eliptico.

Crura membrandcea ampullaria (Pilar membranoso ampullar): parte de los conductos
semicirculares situados entre las ampollas y el utriculo.

Crura osea (Pilar 6seo): es la union de los canales semicirculares 6seos con el vestibulo.

Crura osseo ampullaria (Pilar éseo ampullares): extremo dilatado de los canales en el
vestibulo.

Crus anterius o rostrale (Rama anterior o Pilar rostral o Crus rostral o anterior): rama
del estribo que se une rostralmente a la cabeza y la base del mismo.

Crus brevis (Brazo corto o Rama corta o posterior o posterior u horizontal): es la
apofisis mas corta del yunque.
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Crus caudale’: rama del estribo que se une posteriormente a la cabeza y la base del mismo.

Crus longum (Brazo largo o Rama larga): es la apofisis mas larga del yunque y se orienta
en la misma direccion que el mango del martillo.

Crus membrandcea commune (Pilar membranoso comun): estructura comun de dos
extremos no dilatados de los conductos semicirculares anterior y posterior que desembocan
en el utriculo.

Crus membrandcea simplex (Pilar membranoso simple): extremo simple, no dilatado,
del conducto semicircular lateral.

Crus osseum commune (Pilar 6seo comun): rama comun formada por la unién de los
extremos no dilatados de los canales anterior y posterior.

Crus osseum commune secundaria (Pilar 6seo comun secundario): rama comun
formada por la union de los extremos no dilatados de los canales posterior y lateral.

Crus posterius (Rama posterior o Pilar caudal o Crus posterior): rama del estribo que
se une caudalmente a la cabeza y a la base del mismo.

Cuello o abertura de la bursula: es el poro de entrada de la misma dentro del petroso.

Cuerpo de la birsula: es la parte mas voluminosa de la misma, que se encuentra excavada
en el petroso.

Cupula cochleae (Cupula coclear o vértice del caracol): es el vértice de la coclea

Cupula: es una capa gelatinosa, campaniforme, situada sobre la cresta ampullar y formada
por fibrillas que alternan con espacios endolinfaticos, para los pelos sensoriales del
neuroepitelio.

Depresion circular: es una depresion circular y profunda en el apice del estribo de M.
leonina, adyacente a la apofisis de encastre del estribo.

Depresion curva: es la depresion que se encuentra en la cara dorsal del petroso de M.
leonina, justo antes del porus acusticus internus.

Depresion de Weddell: surco profundo desarrollado en el ectotimpanico de Leptonychotes
weddellii. Esta depresion también se encuentra en otras especies de focidos pero no es tan
conspicua.
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Depresion del acueducto: concavidad donde se aloja la abertura del acueducto vestibular,
en la cara medial del hueso petroso. En general se encuentra mas desarrollado en adultos de
Otaria byronia.

Depresion del brazo largo del yunque: depresion posterior a la carilla de articulacion en
la base del brazo largo del yunque y que se evidencia en Artocephalus gazella, Lodobon
carcinophagus y Ommatophoca rosii.

Depresion oval: depresion del apice del estribo, que esta contenida en una elevacion del
mismo hueso.

Depresion para la insercion muscular: depresion en la cara opuesta a la cara articular del
yunque. Presente en Leptonychotes weddellii, Ommatophoca rossii, Hydrurga leptonyx y
Lobodon carcinophagus.

Depresion posterior a la carilla de articulacion menor del yunque: esta depresion,
ubicada justo por detras de la carilla menor del yunque se encuentra en Lobodon
carcinophagus.

Ductus cochlearis (Conducto coclear): es la porcion espiralada del laberinto membranoso,
de seccion transversal triangular, que se situa en el caracol o cdclea (corresponderia a la
escala media). Puede prestar a confusion con el canal coclear que corresponde al tubo éseo
que forma la coclea. Por lo tanto aqui vamos a diferenciar al conducto coclear como
sinénimo de escala media y como canal coclear o tubo coclear a la parte 6sea que conforma
las vueltas de la coclea.

Ductus endolinfaticus (Conducto endolinfatico): conducto situado en el acueducto del
vestibulo y se extiende desde el saculo hasta la duramadre.

Ductus endolymphaticus (Conducto endolinfatico): esta situado dentro del acueducto del
vestibulo y va desde el saculo hasta la duramadre.

Ductus perilymphaticus (Conducto perilinfatico): conducto que comunica el espacio
perilinfatico, proximo a la base de la cdclea, con la cavidad subaracnoidea.

Ductus reuniens (Canal de Hensen o Conducto concurrente o Conducto reuniens):
conductillo corto que une el saculo con el conducto coclear.

Ductus semicircularis anterior (Conducto semicircular anterior): es el que tiene una
orientacion rostro-medial con respecto al craneo.
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Ductus semicircularis lateralis (Conducto semicircular lateral u horizontal): es de
orientacion dorsal y ligeramente caudal respecto del craneo.

Ductus semicircularis posterior (Conducto semicircular posterior): con orientacion
rostrolateral y ligeramente dorsal con respecto al craneo.

Ductus utriculo-saccularis (Conducto utriculo-sacular): como su nombre lo indica, es el
conducto que une el utriculo con el saculo.

Ectotimpanico: es un hueso de origen dérmico, que probablemente deriva del angular o
suprangular y puede formar la bulla timpanica.

Embudo del yunque: depresiéon conica que existe en la region ventral a las carillas
articulares de los yunques. Presente en L. weddellii, O. rossii, H. leptonyx y L.
carcinophagus.

Eminencia arqueada: es una elevacion presente en la cara dorsal del petroso, que indica la
posicion del canal semicircular anterior, ya que este lo recorre internamente.

Entotimpanico o endotimpanico: hueso de origen condral que participa junto con el
ectotimpanico en la formacién de la bulla timpanica.

Escala media o coclear: véase rampa.
Escala timpanica o inferior: véase rampa.
Escala vestibular o superior o escala del vestibulo: véase rampa.

Espina rostral del petroso: es una prolongacion en forma de apice que se proyecta
anteriormente desde la cara anterior del petroso. Tiene un desarrollo moderado en
Mirounga leonina y mas conspicuo en Ommatophoca rossii.

Espiras o vueltas de la coclea: cada una de las vueltas que forma el conducto coclear,
enrollado sobre si mismo.

Estria carotidea: surco longitudinal que recorre el endotimpanico a nivel del canal
carotideo en L. carcinopahgus.

Estria del meato: estria que corre transversalmente en el ectotimpanico de A. tropicalis.

Facies cerebelaris partis petrosae (Cara anterior del petroso): es la pared anterior del
petroso.
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Facies cerebelaris partis petrosae (Cara dorsal del petroso): es la pared dorsal del
petroso.

Facies lateralis partis petrosae (Cara lateral del petroso): es la pared lateral del petroso.
Facies lateralis partis petrosae: cara lateral del petroso.

Facies medialis partis petrosae (Cara medial del petroso): es la pared medial del petroso.
Facies medialis partis petrosae: cara medial del petroso.

Facies occipitalis partis petrosae (Cara posterior, mastoidea del petroso): es la cara
posterior del petroso.

Facies occipitalis partis petrosae: cara posterior del petroso.
Facies rostralis partis petrosae: cara rostral del petroso.
Facies ventralis partis petrosae: cara ventral del petroso.

Fenestra cochleae (Ventana coclear o rotunda o redonda): orificio redondeado situado
en la pared interna del oido medio que comunica con la céclea y que esta tapizado por una
membrana timpanica secundaria.

Fenestra vestibuli u ovalis (Ventana vestibular o foramen o ventana oval): abertura oval
en la pared interna de la caja timpéanica que comunica con el vestibulo.

Fisura petro-escamosa: es el limite entre el escamoso y el petroso.

Fisura petro-timpanica: es el punto de unién entre el petroso y la parte timpanica.
Fisura timpano-escamosa: la union entre la parte timpanica y el escamoso.
Fisura timpano-mastoidea: union entre la parte timpanica y el mastoides.

Flexion del brazo largo: es una curvatura marcada sobre la parte distal del brazo largo del
yunque.

Floculo del cerebelo: es una estructura bilateral localizada en la region postero-inferior del
cerebelo, este lobulo floculonodular también recibe el nombre de arquicerebelo porque es la
parte filogenéticamente mas antigua del cerebelo. Tiene conexiones reciprocas con los
nucleos vestibulares y reticulares y participa en el equilibrio y los movimientos oculares.
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Foramen anterior del canalis caroticus, o Foramen lacerum (foramen lacerado medio
o agujero rasgado): se encuentra por detrds del aliesfenoides, da paso a una rama de la
carotida interna. En algunos grupos (e.g. Primates) este foramen es llamado “foramen
lacerado medio”.

Foramen estilomastoideo del petroso: atraviesa el petroso por su parte ventral.

Foramen externo del tubo de Eustaquio sensu Pocock (1916) o surco para la trompa
auditiva (Sulcus Tubae auditivae): es la abertura anterior 6sea de la cavidad del oido
medio que se continua con la trompa de Eustaquio. En otros carnivoros, e.g. procionidos,
hiénidos, ursidos, se lo denomina “abertura anterior del tubo auditivo” (ver Ivanoff 2001).

Foramen hipogloso o condilar: da paso al nervio hipogloso (XII), y por su ubicacién
cerca de los condilos también es llamado condilar.

Foramen jugulare (agujero yugular): ubicado entre la bulla timpanica y el hueso occipital
dando lugar al paso de los nervios glosofaringeo (IX), vago (X), accesorio (XI), y la vena
yugular interna; en esta especie su eje mayor es perpendicular al plano sagital. En algunos
textos se lo menciona como ‘“foramen lacerado posterior” (eg. canidos, ursidos,
procyonidos).

Foramen ovale u oval: ubicado sobre el aliesfenoides, da paso a la rama mandibular del
trigémino (V3).

Foramen posterior del canalis caroticus o foramen lacerum posterior: es una abertura
posterior del entotimpanico por donde pasa la cardtida. En muchos trabajos, este foramen
no es identificado como tal ya que en algunos otros mamiferos abre en un vestibulo comtin
con el foramen jugulare, por lo que se lo describe junto a este.

Foramen postglenoideum: se encuentra inmediatamente por detrds del angulo postero-
medial de la cavidad glenoidea, por delante de la bulla timpéanica. Da paso a la vena yugular
externa.

Foramen rotumdum (Foramen redondo): comunica la cavidad craneana con la fosa
pterigo-palatina para dar paso el nervio maxilar.

Foramen singulare (Foramen singular o agujero singular de Morgani): ubicado
posteriormente a la fosa sacular, y da paso a las fibras de la rama ampullar posterior.

Foramen stylomastoideum (Foramen estilomastoideo): estd ubicado pdstero-lateralmente
a la bulla timpénica y lateral al proceso mastoideo; por este foramen pasan el nervio facial
(VII), y la vena estilomastoidea que atraviesa ademas el oido interno.
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Fossa cerebelaris (Fosa para el cerebelo): es una depresion amplia, dorsal al poro
acustico interno (descripta para carnivoros en general). Puede considerarse homoéloga a la
fosa cerebelaris anterior.

Fossa cerebelaris anterior (Fosa cerebelar anterior): depresion de la cara dorsal del
petroso presente en el género Arctocephalus, bordeada anteriormente por una cresta y
medialmente por la cresta petrosa.

Fossa cerebelaris medialis (Fosa cerebelar medial): ubicada entre la cuarta punta y una
cresta del ala petro-mastoidea.

Fossa cerebelaris posterior (Fosa cerebelar posterior o petromastoidea): es una
depresion posterior de la cara dorsal del hueso petroso que contacta con el mastoides.

Fosa de encastre del estribo: es una depresion en el apice del estribo de M. leonina que
contacta con la apofisis lenticular del yunque.

Fosa del brazo largo: depresion profunda en la rama del brazo largo del yunque de
Leptonychotes weddellii.

Fossa musculus tensor tympani*: fosa en la que se encuentra el musculo tensor del
timpano.

Fossa musculus stapedialis*: fosa en la que se encuentra el musculo tensor del stapes.

Fosita sulciforme: esta en el limite posterior de la fosa ovoide y en su parte posterior se
abre al acueducto del vestibulo (Sauvage 2000).

Fossa subarcuata: Profunda depresion dorsal al poro actlstico interno, que aloja al
parafldculo del cerebelo.

Fundus meatus acusticus internus (Fondo del meato acustico interno): corresponde a la
parte mas profunda del meato, donde se encuentran una serie de estructuras como la barra
de Bill y la cresta transversa o falciforme, que lo dividen en cuadrantes.

Ganglio vestibulococlear: ganglio formado por las fibras provenientes de las ramas
vestibulares y cocleares.

Ganglion spirale cochleae (Ganglio espiral de la céclea): acumulo de células nerviosas
bipolares en el modiolo, las dendritas proceden de las células sensoriales del 6rgano de
Corti y los axones dan lugar al nervio coclear.
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Hamulus laminae spiralis (Hamulus o gancho o pico de la lamina espiral): es el extremo
de la lamina espiral en forma de gancho.

Helicotrema: es una pequefia abertura en el extremo de la coclea que comunica las rampas
vestibular y timpanica del conducto coclear.

Labium limbi tympanicum (Labio timpanico del limbo): labio inferior del limbo en el
lado timpénico del surco espiral interior y que se continua con la membrana basilar.

Labium limbi vestibulare (Labio vestibular del limbo): labio superior del limbo de la
lamina espiral 6sea, del lado vestibular del surco espiral interno y que se continia con la
membrana tectoria.

Labyrinthus membranaceus (Laberinto membranoso): sistema cerrado de cavidades y
conductos membranosos rellenos de endolinfa, que se encuentra alojado en el laberinto
0seo y esta cubierto o bafiado por perilinfa.

Labyrinthus osseus (Laberinto 6seo): cavidad presente en el hueso petroso, que aloja al
laberinto membranoso.

Lagena: es una prolongacion ventral del sdculo que en los mamiferos se alarga y forma el
conducto coclear.

Lamina basilaris (Lamina basilar o0 membrana basilar o lAmina espiral secundaria):
lamina de tejido conjuntivo que forma parte de la pared timpanica del conducto coclear que
va desde la lamina espiral 0sea hasta el ligamento espiral de la céclea.

Lamina de los contornos: es la pared mas lateral del tubo coclear.

Lamina espiral 0sea 2° o cresta espiral o cresta horizontal o lAamina espiral secundaria
(Lamina spiralis ossea secundaria): es la cresta que estd en contacto con la pared externa
del conducto coclear, y se proyecta hacia el interior de dicho conducto, en general se
encuentra en la primera vuelta de la coclea.

Lamina espiral 0sea o cresta espiral o cresta horizontal o lAamina espiral (Lamina
spiralis ossea): es la cresta que estd en contacto con la pared interna de la columella, no
alcanza el otro extremo del tubo y se continua con la ldmina basal o basilar.

Lamina interna del ectotimpanico: lamina del ectotimpanico que se desprende desde la
parte interna del mismo hacia el interior de la cavidad timpanica, se observd en
Arctocephalus tropicalis.
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Lamina lateral del canalis caroticus: fina capa de hueso laminar que se proyecta desde el
borde lateral del canalis caroticus que atraviesa la bulla timpénica, esta ldmina hace de piso
al hueso petroso esta bien desarrollada en M. leonina y en menor desarrollo en las otras
especies de focidos australes.

Lamina medial del petroso: es una lamina que se extiende desde la cara medial del
petroso en Artocephalus tropicalis.

Ligamento anulare stapedis (o ligamento anular del estribo)*: parte del ligamento
ossicalorum auditus une la base del estribo con el borde de la ventana vestibular.

Ligamento incudis (o ligamento del yunque)*: parte del ligamento ossicalorum auditus
que se encuentra unida al incus

Ligamento mallei (o ligamento del martillo)*: parte del ligamento ossicalorum auditus
que se encuentra unida al malleus.

Ligamento spirale cochleae (Ligamento espiral de la céclea): condensacion del periostio
de seccion transversal triangular que va desde la periferia de la coclea a la lamina basilar.

Ligamento ossicalorum auditus (Ligamentos de huesecillos): son los ligamentos que
fijan los huesecillos auditivos a las paredes de la cavidad timpanica. Se denominan
ligamento del martillo, ligamento del yunque y ligamento anular del estribo que une la base
del estribo con el borde de la ventana vestibular.

Limbus laminae spiralis osseae (Limbo de la lamina espiral 6sea): tejido conjuntivo
denso situado sobre la superficie vestibular de la lamina espiral osea.

Macculae saccullii (Macula del saculo o0 macula media): situada en la pared medial del
saculo.

Macculae utriculi (Macula del utriculo o macula superior): situada en la pared medial
del utriculo.

Maculae (Maculas): son areas ovales de neuroepitelio, situadas en la pared del laberinto
membranoso, encargados del control de la posicion de la cabeza.

Maculae cribosae (Macula cribosa): areas perforadas para el paso de las fibras de los
nervios.

Malleus (Martillo): es el huesecillo mas externo de la cadena osicular.
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Manubrium mallei (Mango o manubrio del martillo): ap6fisis del martillo en forma de
mango que se encuentra incluida en la membrana del timpano.

Meatus acusticus externus (Meato acustico externo): es el conducto que corresponde a
una porcion del oido externo, se continiia desde el pabellon auricular hasta la membrana
timpanica.

Meatus acusticus internus (Meato acustico interno o conducto auditivo interno):
orificio que abre en la porcidon petrosa del hueso temporal. Por este canal pasan el n.
facialis, el n. vestibulococlear y a la arteria del laberinto.

Membrana basalis del conducto semicircularis (Membrana basal del conducto
semicircular): capa delgada entre el epitelio y la membrana propia.

Membrana basilaris*: membrana situada en el interior de la coclea, formada por el epitelio
sensitivo, responsable de la respuesta en frecuencia del oido.

Membrana espiral o pared timpanica del conducto coclear: es la pared del conducto
coclear dirigido hacia la rampa timpanica.

Membrana oval: contacta con la platina del estribo estd ubicada en la cara lateral del
vestibulo.

Membrana propia del ductus semicircularis (Membrana propia del conducto
semicircular): capa externa mucosa de la pared de los conductos semicirculares.

Membrana redonda: corresponde a la ventana redonda.

Membrana reticularis (Membrana reticular): reviste las células sensoriales del 6rgano
espiral, formada por las prolongaciones de las células falangicas.

Membrana statoconium (Membrana de las estatoconias): capa gelatinosa que cubre las
células neuroepiteliales de la macula y contiene las estatoconias y pelos sensoriales de
células neuroepiteliales.

Membrana statocornium (Membrana otolitica): material gelatinoso ubicado sobre las
maculas del saculo y del utriculo.

Membrana tectoria: membrana que contintia al labio vestibular del limbo y estd por
encima del 6rgano de Corti y del surco espiral interno.
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Membrana tympani (Membrana del timpano o timpano): membrana semitransparente
que esta en el limite lateral de la cavidad timpdnica y comunica con el meato acustico
externo.

Membrana tympani secundaria*: membrana que cubre la fenestra cochleae.

Membrana vestibularis (Membrana vestibular o de Reissner o pared vestibular):
membrana entre la rampa vestibular y coclear.

Modiolus (Columella o modiolo o columella de Breschet): es el eje formado a partir del
enrollamiento del tubo o canal coclear.

M. tensor tympani (Musculo del martillo o tensor del timpano): se origina en la pared
interna de la cavidad timpanica y se inserta en la apofisis muscular del martillo.

M. stapedis (Musculo del estribo): se origina en la pared de la cavidad timpdanica y se
inserta en la cabeza del martillo; amortigua las vibraciones de los huesecillos.

N. accessorius spinalis*: un nervio motor que esta formado por la union de la raiz espinal
y otra neurocraneal.

N. coclear: nervio formado por varias fibras que provienen del conducto coclear, atraviesa
el meato acustico interno y se une al nervio vestibular y formar el nervio vestibulococlear.

N. estatoacustico o vestibulococlearis (VIII): responsable del equilibrio y la funcion
auditiva, formado por las ramas vestibular y coclear.

N. facialis (VII): fibras nerviosas que recorren el hueso temporal. Ingresan por el meato
acustico interno y luego se dividen en tres partes: una parte se relaciona con el vestibulo y
coclea, un segundo segmento timpanico recorre la caja timpanica y una tercera parte
mastoidea que termina en el foramen estilomastoideo. En toda la region intertemporal este
nervio esta recubierto por una envoltura que es el acueducto de Falopio.

N. tensoris tympani*: rama mandibular del N. trigeminus.

N. trigeminus (V)*: es un nervio craneal mixto que cuenta con una porcion sensitiva y una
porcién motora. Las ramas motoras se originan en el nucleo motor trigeminal que se
localiza cerca del nucleo sensitivo del trigémino. La porciéon motora eferente inerva asi los
musculos aductores mandibulares (temporal, el masetero, pterigoideo interno y externo),
ademas del tensor del timpano, tensor del velo palatino, el milohioideo y el vientre anterior
del digastrico. La region sensitiva de este nervio se divide en tres porciones principales: el
nervio oftalmico o V1, el nervio maxilar o V2 y el nervio mandibular o V3.
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N. vagus: Nace del bulbo raquideo e inerva la faringe, el es6fago, la laringe, la traquea, los
bronquios, el corazon, el estobmago, el pancreas, el higado y visceras que irriga la arteria
mesentérica superior

Ombligo del ectotimpanico: depresion formada en el lado postero-lateral del
ectotimpanico en la bulla timpanica de algunos focidos.

Ombligo del estribo: pequefia depresion conformada por el engrosamiento de las dos
ramas del estribo en Mirounga leonina.

Ombligo del yunque: es una profunda depresion ventral a las carillas de articulacion del
yunque en Mirounga leonina.

Organum spirale (Organo de Corti u 6rgano espiral): estructura neuroepitelial situada
sobre la pared timpanica del conducto coclear que transforma las ondas sonoras en
impulsos nerviosos.

Os lenticularis (Hueso lenticular): huesecillo auditivo diminuto ubicado a nivel de la
articulacion entre el yunque y el estribo.

Ossicula auditus (Huesecillos auditivos): cadena de huesecillos del oido medio: estribo,
yunque y martillo.

Oto-tubérculo: prolongacion de la apofisis yugular en forma de tubérculo que se desarrolla
en los otaridos.

Papila posterior del promontorio: prolongacion posterior de la region ventral del
promontorio de Otaria byronia.

Paries caroticus (Pared carotidea): corresponde a la pared anterior de la cavidad
timpanica, en otros grupos de mamiferos no pinnipedos.

Paries de Eustaquio (Pared de Eustaquio): corresponde a la pared anterior de la cavidad
timpanica de pinnipedos, no es homologa a la pared carotidea de otros grupos.

Paries entotimpanica o medial: corresponde a la pared medial de la bulla timpanica de
pinnipedos, en otros grupos se denomina laberintica.

Paries externus ductus cochlearis (Pared externa del conducto coclear): es la pared
adyacente al ligamento espiral.

Paries jugularies (Pared ventral): es la pared ventral de la cavidad timpanica.
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Paries labyrinthica (Pared laberintica): es la pared medial de la cavidad timpénica en
otros mamiferos.

Paries mastoideus (Pared mastoidea): es la pared posterior de la cavidad timpanica.
Paries membranacea (Pared membranosa): es la pared lateral de la cavidad timpanica.

Paries petrosa-laminar: es la region dorsal de la bulla timpéanica en Mirounga leonina,
tiene un origen doble ya que estd conformada por la lamina lateral del canal carotideo y por
el petroso.

Paries tegmentalis (Pared tegmentaria): pared dorsal de la cavidad timpanica descripta
para algunos carnivoros y el hombre.

Paries tegmentalis o petrosa: corresponde a la pared dorsal o techo de la cavidad
timpanica conformada por el tegmen tympani y ademas por el petroso en pinnipedos.

Pars esquamosa (Parte escamosa): parte de la region auditiva que corresponde al hueso
€5camoso.

Pars flaccida*: Porcion dorsal de membrana timpanica, que se sitia dorsalmente a la pars
tensa, por encima de los pliegues del malleus y es relativamente mas fragil.

Pars mastoidea (Parte mastoidea): parte de la region auditiva que corresponde al hueso
mastoides; en otaridos esta bien diferenciado.

Pars petrosa (Parte petrosa): parte de la region auditiva que corresponde al hueso petroso.

Pars tensa*: Porcion ventral de la membrana timpanica. Es una estructura tensa, de
naturaleza fibrocartilaginosa y poco movil. Forma la mayor parte de la membrana
timpanica.

Pars timpanica (Parte timpanica): parte de la region auditiva que corresponde al hueso
timpanico.

Pilar 6seo simple (Crus osseum simplex): extremo no dilatado simple del canal lateral.

Pilares membranosos (Crura membranacea): Son los extremos de los conductos
semicirculares que se unen al utriculo.

Piramide: es el angulo formado en la parte ventral de la bulla timpénica por el ecto y
entotimpanico. Esta presente en H. leptonyx.
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Placa cribosa: es una placa perforada por donde pasan fibras nerviosas en el fondo del
meato acustico interno.

Plataforma del poro: es una repisa que se forma en la entrada del poro acustico interno del
petroso. En Arctocephalus australis y Arctocephalus tropicalis se extiende por su cara
medial.

Plica mallearis caudalis (Pliegue malear caudal): pliegue caudal que une la parte
proximal del mango del martillo con el anillo timpanico.

Plica mallearis rostralis (Pliegue malear rostral): pliegue rostral que une la parte
proximal del mango del martillo con el anillo timpanico.

Pliegue del poro: es un pliegue que se encuentra en el porus acusticus internus del petroso
de Arctocephalus australis.

Porus acusticus externus (Poro acustico externo): abertura del meato acustico externo.

Porus acusticus internus (Poro acustico interno): es la abertura del meato acustico
interno.

Processus lateralis (Ap6fisis lateral o corta del martillo): apofisis corta del mango del
martillo.

Processus lenticularis (Apofisis lenticular): es el extremo de la apo6fisis larga del yunque
que articula con el estribo.

Processus muscularis (Apofisis muscular del martillo): apofisis del mango del martillo
en la que se inserta el musculo tensor del timpano.

Processus retroarticularis (Apo6fisis retroarticular): ap6fisis que sobresale del borde
posterior de la cavidad glenoidea.

Processus rostralis (Apofisis anterior o rostral del martillo): apofisis larga del martillo
que se extiende hasta la proximidad del anillo timpanico.

Processus styloideus (Apofisis estiloides): es la parte mas dorsal del arco hioideo cuando
se encuentra soldada al oido.

Prominentia mallearis (Prominencia malear): elevacion de la membrana del timpano
originada por la apofisis lateral del martillo.
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Prominentia spiralis (Prominencia espiral): eminencia situada a nivel de la pared externa
del conducto coclear ydorsal al surco espiral externo.

Promontorium (Promontorio): elevacion del hueso petroso que evidencia la ubicacion
interna de la coclea.

Protuberancia de Ross: es una protuberancia que existe en la cara dorsal del petroso en
Ommatophoca rossii, seguramente se corresponda con la crista petrosa.

Quilla: es la elevacion que separa las carillas articulares de la cabeza del martillo.

Rampa coclear o media o escala media o coclear: parte de la coclea entre la membrana
de Reissner y la membrana basilar y contiene endolinfa.

Reborde de cara articular: rodea a la cara articular de la cabeza del martillo.
Receso dorsal*: receso ubicado en la region antero-dorsal del cavum tympani.
Receso ventral*: receso ubicado en la region antero-ventral del cavum tympani

Recessus cochlearis (Receso coclear o Fosita o fosa coclear): se encuentra en la pared
rostroventral del receso esférico para el ciego vestibular del conducto coclear, es decir que
recibe la parte caudal del canal coclear.

Recessus cupularis: pequefia excavacion que se ubica en la parte mas dorsal del receso
epitimpanico.

Recessus ellipticus (Receso eliptico o Fosita ovoide o semiovoide o semioval): es el
receso de la parte posterior del vestibulo que aloja al utriculo (nomina anatémica) tiene una
mancha cribosa superior por donde pasan las fibras del nervio utriculoampullar (nervio
vestibular superior) destinadas al utriculo y canales lateral y superior o anterior (Sauvage
2000).

Recessus epitympanicus (Receso epitimpanico): excavacion en el techo de la cavidad
timpanica, aloja la cabeza del martillo y el cuerpo del yunque.

Recessus hipotympanicus (Receso hipotimpanico): excavacion de la pared lateral de la
bulla justo por debajo del meato acustico externo.

Recessus sphericus (Receso esférico o Fosita hemisférica o semiesférica): es una fosa
pequefia en la parte anterior del vestibulo que aloja al sdculo (Nomina anta vet). Su fondo
esta perforado por una mancha cribosa por donde pasan las fibras del nervio vestibular
inferior (Sauvage 2000). Es la mas voluminosa.
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Region temporalis*: hueso temporal, constituye gran parte de la region ventral de la pared
lateral del craneo. Formado por la pars squamosa, pars petrosa y pars tympanica.

Sacculus (Saculo): ensanchamiento o saco del laberinto membranoso, ubicado a nivel del
receso esférico del vestibulo, es de posicion anterior.

Saccus endolymphaticus (Saco endolinfatico): es el extremo ensanchado del conducto
endolinfatico.

Scala tympani (Rampa timpanica o inferior o escala timpanica): parte de la coclea que
se encuentra por debajo de la lamina basilar y la ldmina espiral, se comunica con la ventana
redonda y contiene perilinfa.

Scala vestibuli (Rampa vestibular o superior o escala vestibular o del vestibulo): parte
de la coclea por encima de la membrana de Reissner, contiene perilinfa.

Seno timpanico (Senus tympani): espacio entre la ventana oval y la redonda.

Septas radiales*: pequenos septos radiales que corren desde el anulus tympanicus pasando
por el piso de la region medial y posterior del cavum tympani.

Septo horizontal anterior*: pequefa cresta 6sea horizontal incompleta, formada por el
ectotimpanico probablemente, que divide a la porcion anterior del cavum tympani en dos
recesos, uno dorsal y uno ventral. Presente en todos los Ursidae, excepto U. spelaeus, mas
desarrollado en A. pristinus.

Septum bullae (Septo de la bulla timpanica): septo de la bulla presente en algunos grupos
de carnivoros.

Spatium perilymphaticum (Espacio perilinfatico): espacio entre los laberintos 6seo y
membranoso, dividido por trabéculas finas excepto en las rampas.

Stapes o Estribo: es el huesecillo més interno de la cadena osicular se articula con el
yunque a través del hueso lenticular.

Statoconias (Estatoconias): formaciones diminutas de carbonato de calcio que estan en la
superficie de las membranas otoliticas.

Stria mallearis (Estria malear): banda clara de la membrana del timpano causada por el
mango del martillo.

Stria vascularis (Estria vascular): capa gruesa de epitelio pigmentado rico en capilares, se
cree que secreta endolinfa.
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Sulcus sigmoideus sinus (Surco del seno sigmoideo): surco que divide la pars cochlearis
de la pars canalicularis, en la cara ventral del petroso.

Sulcus spiralis externus (Surco espiral externo): situado en el extremo periférico del
organo espiral a nivel de la unidn de las paredes timpanica y externa del conducto coclear.

Sulcus spiralis internus (Surco espiral interno): surco entre los labios del limbo de la
lamina espiral dsea y esta cubierto por la membrana tectoria.

Surco de anclaje: surco presente debajo de las carillas articulares del yunque y del martillo
de los pinnipedos. Funcionan como anclaje para las fibras de colageno de ambos huesos en
su articulacion con el martillo.

Surco de la Eminencia: es el surco que recorre la eminencia arqueada del petroso en
algunas especies de focidos.

Surco lateral del cuello: surco que recorre lateralmente el cuello del martillo en Mirounga
leonina.

Surco lenticular o surco del brazo largo: depresion que se proyecta a lo largo del brazo
largo del yunque en Mirounga leonina.

Surco medial del petroso: surco profundo ubicado en la cara medial del petroso de
Artocephalus australis.

Surco petro-mastoideo: surco que recorre la parte latero-posterior del ala petromastoidea
de la cara dorsal y posterior del petroso.

Surco profundo del yunque: surco formado entre las dos carillas articulares del yunque,
esta presente en focidos.

Tegmen tympani (Techo del timpano): protrusion craneal anterior de la cresta pardtica
(Graupp, 1900). Forma parte del techo de la cavidad timpanica.

Tentorium cerebeli osseum*: Plataforma Osea sobre la superficie dorsal del cerebellum,
formado por el processus tenturicus del os occipitale y el os interparietalis. Separa el
cerebelo del 16bulo occipital del cerebro.

Tuba pharingotympanica (Tubo o trompa de Eustaquio o auditiva o tuba auditiva): es
el tubo que comunica la cavidad timpénica con la cavidad orofaringea.

Tubérculo de la eminencia: es una formacion bulbosa de la eminencia arqueada que se
manifiesta el petroso de Lobodon carcinopahgus.
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Tubérculo lateral del ectotimpanico: es una proyeccion formada a partir de la
constriccion lateral del ectotimpanico en los focidos.

Umbo membranaceae tympani (Ombligo de la membrana del timpano): vértice de la
membrana del timpano que se proyecta en la cavidad timpénica producido por el extremo
distal del mango del martillo.

Utriculus (Utriculo): saco membranoso ubicado posteriormente en el vestibulo, dentro del
receso eliptico.

Vaso espiral (vas spirale): vena ventral al organo espiral del lado timpénico de la
membrana basilar.

Vaso prominente (Vas prominens): vaso en la prominencia espiral.

Vena del acueducto del vestibulo: irrigan el utriculo y conductos semicirculares.
Vena del canaliculo coclear: principalmente irriga el oido interno.

Vena espiral del modiolo: irriga el modiolo.

Venas del laberinto (V. labyrinthi): irriga el oido interno a través del canaliculo coclear y
el acueducto del vestibulo.

Venas vestibulares: irrigan el utriculo, saculo y canales.
Vestibulo (Vestibulum): parte del laberinto 6seo que contiene al utriculo y al saculo.

Yunque (Incus): es el segundo de los huesecillos de la cadena osicular, esta ubicado entre
el estribo y el martillo.
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