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ECOMORFOLOGIA DEL CRANEO DE CINCO DIDELFIDOS:
TENDENCIAS, DIVERGENCIAS E IMPLICACIONES

RODRIGO A. MEDELLIN®

RESUMEN

Se analizaron 46 craneos de cinco especies de didelfidos con respecto a la estructura del
aparato masticador y visual. El andlisis incluy¢ correlaciones, regresiones por ejes mayores
reducidos y analisis candnico discriminante. Chironectes minimus y Philander opossum
son aproximadamente del mismo tamario, perc la primera especie posee dientes mas
grandes, un craneo muy ancho, y muscules masticadores mas voluminosos. Probable-
mente &, minimus se alimenta mas de crustaceos y caracoles que de peces. P. opossumy
Didelphis marsupialis poseen crdneos mas ¢ menos similares en su construccién, rostros
alargados, y musculos relativamente pequefios. Esto sugiere que estas especies incluyen en
su dieta una mayor proporcion de pequefios vertebrados de lo que se ha cosiderado
anteriormente. Caluromys derbianus posee un craneo ancho con muasculos voluminesos y
dientes muy reducidos, sugiriendo una dieta de frutas y muchos artrépodos con cubiertas
quitincsas duras. Marmosa robinsoni posee {0s mayores valores relativos de volumen del
termporal y dientes grandes, con et masetero de tamafio intermedio. Esto apunta hacig una
dieta a base principalmente de artropodos de exoesqueleto dure. La primera variable
candnica, habiendo controiado el efecto del tamafic, explica el 83% de la variacidn entre
grupos, y la segunda el 11%. La primera variable estuvo correlacicnada con la constriccion
proporcicnal postorbitaria, el drea proporcional del ojo, v la fuerza de la mordida al nivel del
canino y del segunde molar. Existe una insinuacién de correlacion entre el tamafio relativo
del ojo v la longitud proporcional de la cola, sugiriendo que las especies que se mueven en
medios tridimensionales necesitan ojos grandes para integrar la informacién del ambiente.

Palabras clave: Didelphidae, créneos, habitos, ecomorfologia, dieta, masticacion, vista.

ABSTRACT

Forty-six skulls of five species of didelphid marsupials were examined with reference to the
masticatory and visual apparatuses. The analyses included univariate regression by redu-
ced major axes, and cancnical discriminant analysis. Chirenectes minimus and Philander
opossum are approximately the same size, but the former species has larger teeth, a wide
skull, and more voluminous masticatory muscle masses. Probably C minimus feeds on
crustaceans and snails, rather than fish. P. opossum and Didelphis marsupialis have
relatively similar skulls, with elengated muzzies and relatively small muscles. This suggests
a diet in which predation on small vertebrates is more frequent than previously thought.
Caluromys derbianus has a wide skull with voluminous muscles and small teeth, sugges-
ting a diet of fruit and many hard-shelled arthropods. Marmosa robinsoni has the greatest
relative values for the temporalis, and large teeth, but an intermediate-sized masseter, This
suggests a diet based on arthropods with thick exoskeletons. The first canonical variable
accounted for 83% of the inter-group variation, while the second canocnical variable account-
ed for 11%. Having controlled partially the effect of size, the first variable was correlated
with proportional postorbital constriction, proportional area of eye, and bite force at canines
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and second melars. There is a suggestion of a trend towards correlation between relative
eye size and proportional length of the tail, insinuating that those species moving in
three-dimensional space need larger eyes to adequately integrate the information of the
environment.

Key words: Didelphidae, skulls, habits, ecomorphology, diet, mastication, sight.

INTRODUCCION

El craneo de los mamiferos es la estructura basica donde la mayor parte de los
receptores sensitivos estdn localizados. A través de las estructuras y organos
situados en el craneo los mamiferos reciben informacion y retroalimentacion para
sobrevivir en su ambiente {DeBlase y Nartin, 1974). El craneo estambién la parte de
los ejemplares de mamiferos en colecciones y museos que es mas frecuentemente
usado para la identificacion especifica, estudios taxondémicos (recientemente el
advenimiento de la bioguimica genética y molecular ha influido drasticamente en
este sentido), tendencias evolutivas, ecomorfologia, etc. La gran importancia del
craneo no es simplemente coincidente; es aquf donde estan localizadas las herra-
mientas para procesar la comida, preparandola para el siguiente paso (digestién
quimica) al partirla en pedazos que puedan pasar por la faringe, humedecerla, y
exponer una mayor superficie a la accion de los jugos gastricos. Es parcialmente por
esta razon que el craneo de los mamiferos es estructuralmente tan diferente del de
las aves o los reptiles, gue ingieren grandes pedazos de alimento practicamente sin
procesar. Los craneos de estos grupos estan generalmente adaptados solo para
alcanzar, capturar, o matar el alimento, mientras que en los mamiferos las propieda-
des mecanicas de los alimentos de especies particulares deben influir fuertemente
el disefio y construccion del aparato masticador y del crdneo en general (Lucas,
1979).

La familia Didelphidae {Mammalia: Marsupicarnivora) probablemente tuvo su
origen hace unos 120 millones de afios, en el Cretacico Temprano, y dio origen a
todas las demas familias conocidas de marsupiales {Eisenberg, 1981; Vaughan,
1978). Los fosiles mds antiguos del grupo datan de hace cerca de 80 millones de
afios (Marshall, 1982). Este grupo ha sufrido variaciones considerables a través del
tiempo, y en Sudameérica llegaron a ser el grupo dominanteenvarias zonasdurante
el Paleoceno (Marshall, 1982). Sin embargo, |la familia propiamente ha conservado
en buen grado una morfologia similar a la de sus ancestros mas antiguos; los
didélfidos vivientes han sido considerados por varios autores como un grupo que
muestra un patrén de variacion restringido (Kirsch y Calaby, 1976; Tyndale-Biscoe,
1979; "'primitive and generalized marsupials”; Vaughan, 1978: 55). Su apariencia
externa es muy similar (Eisenberg, 1989), muchos caracteres estructurales y morfo-
légicos del craneo son semejantes entre las especies de este grupo, y muchas
especies son omnivoras {(Hunsaker, 1977; Streilein, 1982). Sinembargo, los didélfi-
dos han producido variaciones morfoldgicas evolutivas como parte de su adaptacion
a habitats muy variados, y a hébitos muy diversos; la familia incluye aproximada-
mente a 77 especies (Streilein, 1982}, que explotan diferentes recursos en muchas
formas distintas, lo cual permite la coexistencia de varias especies de la familia a
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nivel local. Dentra de los didélfidos hay especies arboricolas, terrestres, semiarbori-
colas y acuaticas (Hunsaker, 1977), y varian en dimensiones desde 30 g (Marmosa
elegans; A. Iriarte, com. pers.), hasta mas de cincokg (Didelphis marsupialis;
Gardner, 1983).

Ya que los caracteres craneales y caracteristicas dentales estan cercanamente
correlacionados con el tipo de habitat y de comida utilizados (Vaughan, 1978}, esde
esperar que el craneo de cada especie refleje o covarie conlos hébitos generalesy la
alimentacién de las especies de mamiferos. Freeman (1981, 1884, 1388) ha publi-
cado una serie de andlisis sobre la ecomorfologia del craneo de varias especies de
murciélagos y su correspondencia con los habitos alimenticios. En general, es
evidente que las especies con craneos anchos y musculos maseteros robustos se
alimentan principalmente de comidas duras {por ejemplo, Molossus ater alimentan-
dose de escarabajos), mientras que las especies can craneos alargados pero miscu-
los robustos son depredadoras cuyas presas son rapidas y podrian escapar {por
ejemplo, Vampyrum spectrum o Macroderma gigas depredando vertebradaos). Las
especies con craneos anchos pero musculos relativamente débiles se alimentande
frutas. Ademas, las especies frugivoras poseen paladares {areas bucales) grandes
{por ejemplo, Artibeus spp., Centurio senex). Por (ltimo, las especies con crdneos
alargados pero musculos maseteros y temporales no muy desarrollados, son tipica-
mente néctar-polinivoras (por ejemplo, Glessophaga spp). Otro andlisis morfolagico
de craneos de murciélagos examind la correlacién entre el tamafio del cerebroy la
estrategia alimenticia (Eisenberg y Wilson, 1978). En ese estudio se propone qué
tas especies que utilizan parches de alimento aislados, impredecibles y ricos en
energia (por ejemplo, néctar y fruta), poseen cerebros grandes, mientras que los
insectivoros poseen cerebros de menor tamario.

Con respecto a los didélfidos, Eisenberg y Wilson (1881) han demostrado que
en este grupo existe una tendencia en que las especies arboricola poseen un
cerebro relativamente mayor que las especies terrestres o semiarboricolas. McNab
(1986) ha sugerido que los marsupiales cuyo alimento es bajo en nutrientes o
calorias y/o alto en compuestos secundarios (e.g., follaje), o sujeto a un periodo de
escasez anual (e.g., fruta e invertebrados), poseen tasas metabdlicas bajas. Sin
embargo, tos didélfidos como familia poseen tasas metabélicas bajas {alrededor del
80% de los valores esperados para placentarios sobre la curva de Kleiber}, conduc-
tancias térmicas altas, y temperaturas corporales bajas. Estas modificaciones
fisioldgicas posiblemente se deben al modo peculiar de reproduccién de los marsu-
piales (McNab, 1982). El dUnico marsupial cuya tasa metabdlica es similar a lade su
contraparte placentada es Chironectes minimus, posiblemente comorespuesta ala
pérdida de temperatura en ambientes acuaticos (McNab, 1982). No se han elabora-
do analisis ecomorfologicos sobre los didélfidos, vy la informacién que se puede
recopilar de la literatura parece estar en consenso con la observacién de que los
didélfidos vivientes son un grupo poco diversificado morfolégicamente, que sin
embargo, los didélfidos como familia poseen tasas metabdlicas bajas (alrededor del
variedad de ambientes {(Hunsaker, 1977; Marshall, 1882; Streilein, 1982; Tyndale-
Biscoe, 1979).

El aparato masticador de los mamiferos se compone, ademas de los dientes, de
una serie de musculos que aplican ta fuerza necesaria para romper el objeto
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alimenticio, sea éste una nuez, semilla, fruto, insecto, etc. Se ha propuesto la
generalizacién de que los temporales y los maseteros profundos son responsables
de los movimientos hacia arriba de la mandibula, mientras que los maseteros
superficiales y el musculo pterigoides producen movimientos hacia arriba, hacia
adelante, y hacia los fados (Cromptony Hiiemae, 1969). Las masas muscularesque
maéas evidentemente indican las propiedades masticatorias de un créneo son a) los
maseteros, y b)los temporales (Crompton v Hiiemae, 1969; Emerson y Radinsky,
1980; Kiltie, 1982; Radinsky, 19814, b). Otros factores asociados a la masticacion
que pueden ser estudiados en un craneo incluyen: estructura y morfologia de los
dientes, diametro de las ramas mandibulares, y desarrollo de los procesos angulary
corongides en la mandibula.

Dadas las fuertes similitudes observables en los craneos de diferentes espe-
cies de didélfidos, es interesante ver como las diferentes estructuras en el craneo
han divergido, qué parametros diferenciales y qué tendencias se pueden detectar, y
cémo se pueden usar estos factores para inferir o predecir los habitos de especies
cuya ecologia es relativamente poco conocida. En este trabajo se analizan las
semejanzas y diferencias en la construccidén del crédneo de cinco especies de
didélfidos, con referencia particular al aparato masticador y visual. Se correlacionan
las tendencias vy divergencias detectadas con los habitos de las especies en particu-
lar, se expresan algunas predicciones sobre |las especies poco conocidas, y se define
la utilidad de la ecomorfologia como una herramienta para deducir informacion
sobre |a historia de vida de las especies de mamiferos.

MATERIAL Y METODOS

Se utilizé un total de 46 ejemplares de cinco especies de didélfidos, represen-
tando toda la gama de adaptaciones a diferentes medios dentro de la familia: se
incluyd una especie acudtica (Chironectes minimus, Marshall, 1978}, y un gradien-
te de cuatro especies que representan habitos desde predominantemente terres-
tres hasta principalmente arboricolas (Didelphis marsupialis, Philander opossum,
Marmosa robinsoni. y Caluromys derbianus; Bucher y Hoffman, 1980; Hunsaker,
1977; O'Connell, 1983; Steilein, 1982). Estas especies también representan una
gradacién en tamafo, incluyendo una de las especies de didélfidos de mayor
tamano (D. marsupialis) y una especie del género que incluye a las formas mas
pequeiias (Marmosa); ademas, dos especies, C. minimus y P. opossum, Son aproxi-
madamente del mismo tamafio, y se ha hecho notar la similitud en tamafio y
proporciones entre los craneos de esas dos especies (Marshall, 1978: 2). Ademas,
este grupo de especies también incluye toda la diversificacidon de los habitos
alimenticios de la familia; hay especies que sdlo incluyen en su dieta materia de
origen animal {C. minimus,; Marshall, 1978), y especies que incluyen principalmen-
te materia de origen vegetal (C. derbianus; Streilein, 1982). El tamafio de muestra
es de 10 para todas las especies excepto M. rebinsoni. de |la que se utilizaron seis
ejemplares. Para obtener los datos de didmetro de la mandibula, fuerza de la
palanca mandibular en distintos puntos de la mandibula, volumen de los musculos
masticatorios, 4rea de los molares, drea de |la boca, anchura del craneo, restriccio-
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nes alomeétricas, y didmetro del ojo, se tomaron 24 medidas de cada craneo (Apéndi-
ce), con la ayuda de un calibrador Vernier electrénico acoplado a una interfase que
daba acceso a una computadora personal, donde se hicieron los andlisis. Las
medidas de dreas, volumenes, y segundos momentos de palancas, fuerontransfor-
mados obteniendo la raiz cuadrada, ciabica y cuarta, respectivamente, para lineari-
zar sus valores. Todas las variables se convirtieron a logaritmos de base 10. Se
graficaron las variables en planos univariados, contra una medida del tamario
absoluto {longitud mayor del craneo). Para controlar el efecto alométrico del tama-
fio, se dividio el valor original de cada variable entre el valor de la longitud mayor del
craneo. Las rectas en cada grafica se trazaron siguiendo el modelo de regresion por
reduccién de ejes mayores en lugar del modelo usual por minimos cuadrados
porque la hipdtesis de trabajo se refiere a las relaciones estructurales de cada
variable con respecto al tamafno del animal, mas bien que a la utilidad predictiva del
tamafio con respecto a cada variable. De este modo, la distancia de los puntos a la
linea estda minimizada no sélo con respecto a la dimensién enla abscisa, como seria
el caso si se aplicaran minimos cuadrados, sino también a la ordenada. Este
procedimiento es analogo a una rotacion de los ejes (Clarke, 1980; Hills y Wood,
1984). Ademas se aplicd un andlisis candnico discriminante por medio del PROC
CANDISC del Statistical Analysis System (SAS Institute, 1985), utilizando lasvaria-
bles divididas entre el valor de la longitud mayor del crdneo, para evidenciar eltipoy
el grado de variacion entre las especies analizadas, habiendo removido el efecto del
tamarnio.

RESULTADOS

Existen tendencias notables que se acoplan a las estrategias de cada especie.
En cuanto a variacién de tamafo, es importante observar que C. minimus y P.
opossum se sobrelapan totalmente, por lo que las diferencias entre estas dos
especies son de las mas ilustrativas y menos distorsionadas alométricamente por
diferencia de tamafios.

Proporcionalmente, los craneos mas anchos son los de € minimusy C. derbia-
nus (Fig. 1a). En esa misma figura, se observa que D. marsupialis y P. opossum
poseen craneos relativamente alargados. La figura 1b ilustra que C. minimusy M.
robinsoni posee la mayor area molar proporcionalmente, mientras que C. derbianus
representa el extremo opuesto. En la figura 2a se muestra que el drea proporcional
de la boca alcanza sus mayores valores en C. minimus, mientras que C. derbianusy
P. opossurn poseen areas bucales pequeras. La longitud de la hilera maxilar de
dientes (Fig. 2b) es mayor proporcionalmente en €. minimus que en las demas
especies, y es menor en C. derb/anus. La anchurade laboca a nivel de los caninoses
mayor en (. derbianus, y la menor es la de P. apossum (Fig. 3a), v a nivel de los
molares posteriores la mayor anchura es la de C. minimus, mientras que la menor
eslade C. derbianus y P. opossum (Fig. 3b). Es evidente que la bocade C. derbianus
es la mas rectangular. En cuanto al volumen de los musculos, el tamario proporcio-
nal de los temporales (Fig. 4a) es mayor en M. robinsoni, y menor en P. opossumy D.
marsupialis, mientras que las variaciones en el tamafio proporcional de los masete-
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Fig. 1. Anchura proporcional del crianeo (a) vy area proporcional de los molares en cinco especies de
didelfidos. Las variables han sufrido las transformaciones correspondientes (logaritmos, y raices cua-
dradas para las dreas, cubicas para los volimenes, y cuartas para los segundos momentos de palanca;
véase texto), de modo que la posicidn vertical de cada simbelo indica en (a) fa anchura proporcional del
craneo vy en (b) la raiz cuadrada de la suma total del area de todos los molares, mientras que en la
abscisa se ilustra el tamanc absolute de {a especie. La recta fué ajustada por medio del modelo de
regresion por ejes mayores reducidos en todas las figuras. Las abreviaturas siguen el arreglo del
apéndice 1.
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Fig. 2. Area proporcional de la boca (a) v longitud proporcional de la hilera maxilar de dientes {b) en
cinco especies de didélfidos. Véase texto de figura 1 para la explicacién de la posicidn de cada variable.
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Fig. 3. Anchura proporcional entre los caninos {a} y entre los melares (b) en cinco especies de didélfidos,

Véase texto de figura 1 para la explicacién de la posicién de cada variable.
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Fig. 4. Volumen proporcional del musculo temporal (a) vy del masetero (b) en cinco especies de
didélfidos. Ver texto de figura 1 para la explicacion de |a posicién de cada variable.
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Fig. 5. Fuerza de la mordida {indicada por e! segundo momento de la palanca de la mandibula) a nivel del
canino (a) v del segundo molar {b) en cinco especies de didélfidos. Las unidades scn una medida
directamente correlacionada con la fuerza de la mordida, de acuerdo con la proporcién entre los
mementos de palanca de les masculos y los momentos de resistencia de les dientes. Véase apéndice.
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ros (Fig. 4b), muestran que C. derbianus y C. minimus poseen maseteros grandes, y
D. marsupialis posee los valores mas pequefios. Aunque es dificil determinar las
implicaciones alométricas con respecto a la fuerza de la mordida, en la figura 5a se
muestra que la fuerza de la mordida {0 segundc momento de la palanca de la
mandibula} a nivel tanto del canino (Fig. ba) como del segundo molar inferior
{Fig. bb) esta inversamente relacionada con el tamafio, con las especies menores
mostrando valores altos, y las especies mayores con valores bajos. No hay una
diferencia discernible entre las dos especies de tamafio similar. El 4rea de los 0jos
(Fig. 6} sigue una tendencia similar, con M. robinson/ poseyendo los ojos mas
grandes, y D. marsupialis y P. opossum los ojos mas pequefos. Es importante
observar que P. opossum posee 0jos claramente menores que los de la otraespecie
de tamafio similar, C. minimus. En el Cuadro 1 se presentan las ecuaciones por gjes
mayores reducidos que describen la linea hipotética sobre cada medida relativa de
todas las especies estudiadas.

Al graficar la primera y segunda variables candnicas (Fig. 7a), se genera un
patrén en que las relaciones estructurales entre las especies analizadas es eviden-
te. La primera funcién candnica discriminante representa un 83% (eigenvalor
=237.8) de la variacion entre los grupos (=especies analizadas), la sequnda repre-
senta 11% (eigenvalor =30.3), vy la tercera 3.8% (eigenvalor =10.9). Los grupos
estan bien delineados y separados, a excepcidn de P. opossum y C. minimus, cuyos
valores los colocan muy cerca uno del otro. Algunas de las variables originales
estuvieron fuertemente correlacionadas (positiva o negativamente) con la primera
variable candnica, notablemente la constriccion postorbitaria proporcional, el area
proporcional del ojo, y la fuerza de ta mordida al nivel del canino y del segundo molar
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Fig 6. Area de los ojos en cinco especies de didéifidos. Ver texto de figura.1 para la explicacién de los
valores y la posicion de cada variable.
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CUADRO 1
ECUACIONES POR EJES MAYORES REDUCIDOS
PARA LAS MEDIDAS RELATIVAS DE LOS
DIDELFIDOS ESTUDIADQS

Variable N Pendiente Ordenada al origen
Morm2/lem 46 -0.1888 0.4171
Morc1/lem 46 —0.3125 0.6886
Qjar/lcm 46 -1.0031 2.1164
Cig/lcm 45 02382 0.9892
Amol/lem 46 -0.0645 0.2082
Aboc/lem 46 01321 0.0701
Hmax./lcm 46 0.223B —0.0033
C1/cm 46 0.1248 -0.0483
M4/ lem 46 0.2016 -0.0620
Tevol/lcm 45 -0.1399 0.5797
Mavol/lem 46 -0.1433 0.5068

{en todos estos casos, r>> 1.81). Esto implica que esas variables son las gque
representan la mayor variacion entre los grupos designados. La hilera maxitar de
dientes y el area de los molares estan correlacionadas con la segunda variable
candnica (r>> .84), y la correlacion mas alta de la tercera variable candnica es con
la anchura cigomatica proporcional (r>>.79). Es claro que esa variable es lague mas
avidentemente separa a P. opossum y minimus, pues en la primera y segunda
variables candnicas estas especies se sobrelapan, y sdlo es en la tercera donde
existe una diferencia (Fig. 7c). Aunque a primera vista el arreglo de las especies
sobre la primera variable candnica parece obedecer a un gradiente inverso en
tamanfio, el hecho de que las variables utilizadas estan divididas entre la longitud
mayor del craneo, y ademas teniendo los coeficientes de las variables dentro de la
primera variable candnica signos positivos v negativos, sugiere que el efecto del
tamafio ha sido controlado al menos parcialmente. Las distancias de Mahalanobis
entre los centroides de los grupos, basadas en la matriz total de covarianza sefialan
que la especie mas cercana a C. derbianus es P. opossum, y la mas lejana es D.
marsupialis. La més cercana para D. marsupialis es C. minimus, y lamas lejana es
M. robinsoni. Para C. minimus, la mas cercana es P. opossum y |1a mas lejana M.
robinsoni. Para M. robinsoni, la especie mas cercana es C. minimus yla mas lejana
es D. marsupialis. Finalmente, para P. opossum la especie mas cercana es comoya
vimos C. minimus, y fa mas lejana es M. robinsoni.

DISCUSION

Considerando la evidente similitud entre los craneos de los didélfidos estudia-
dos, este tipo de analisis morfolégicos detallados permiten un acercamisnto para
apreciar las diferencias plasticas y su posible correlacién con los habitos del animal.
Los craneos mas anchos corresponden a C. minimusy a C. derbianus. Esto sugeriria
de acuerdo con la informacion sobre morfologia de craneos de varios grupos de



(a)

Can?

CRANEQ DE DIDELFIDOS

-5k

Op
B g
Fo

& Dideiphis
1 Caluramys

{b)

Can3

Philander
Mearmosa

10 20 30 40
Cani

* Chirgnectes

*
*

-4 L

o 3 oq
b

1 1 1

20

& Dideiphis
il Caluromys

(e)

Can3
8

+

x

Philander
Marmosa

10 20 30 40
Canl

* Chironecies

o Didelphis
n Caluromys

*

Philander
Marmosa

Can2

Chironectes

281
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mamiferos (Chivers er al, 1984; Corruccini y Beecher, 1982; Freeman, 1988;
Radinsky, 1981a, b), que esas especies se alimentan primordialmente de alimentos
duros y/o transportan grandes porciones (de fruta?) en la boca. El volumen de los
maseteros en esas especies es grande también. En el caso de C. minimus, estos
resultados y sus habitos acuaticos, sugieren que probablemente la especie se
alimenta mas de crustéceos y caracoles de tamafio grande y mediano que de peces.
C. mirimus ademas posee proporcionalmente la mayor drea de los molares, la
mavor longitud de la hilera maxilar de dientes, y molares con lofos y clspides muy
desarroflados, todo lo cual refuerza esa hipétesis. La misma evidencia junto con los
habitos arboricolas de C. derbianus, sugiere que esta especie ademas de consumir
frutas, probablemente ingiere una proporcion significativa de escarabajos y otros
artrépodos con cubiertas guitinosas duras. Sin embargo, C. derbianus posee la
superficie molar mas pequefia, la méas corta hilera maxilar de dientes, y las cuspides
en los molares son bastante reducidas (Bucher y Hoffman, 1980). lo que se puede
asociar a una dieta a base de fruta principalmente. P. opossum posee valores
bastante pequefios de volumen de musculos maseteros y temporaies, un craneo
alargado, con caninos y mofares relativamente cerca entre si, con el resultado de un
rostro y area bucal alargados. Como para casi todas las demas especies analizadas,
la informacion sobre su dieta es de cardcter puramente cualitativo y anecdético;
ningun estudio se ha realizado sobare la alimentacion de P. opossum, hay autores
que lo consideran primariamente carnivoro (Enders, 1935; Hunsaker, 1977), y otros
que lo consideran primordialmente frugivoro vy nectarivoro (Eisenberg, 1989). El
alargamiento del rostro v los caninos relativamente cerca uno del otro, parecen
indicar una estrategia de depredacién sobre vertebrados, de la misma formaenque
Moore (1981) v Sicher {1944) muestran que los craneos angostos y alargados
corresponden a especies depredadoras de vertebrados, v les permiten aplicar la
muerte por mordida de los caninos, que “apufialan” a la presa y evitan su escape.
Esta sugerencia es por supuesto colocada en la perspectiva adecuada, al observar
que la dieta de P, opossum es muy variada, incluyendo frutas e insectos ademas de
vertebrados, v los caracteres mencionados arriba probablemente son los que permi-
ten que esta especie capture eficazmente pequerios vertebrados. En el caso de 0.
marsupialis, el andlisis indica que la especie posee un craneo alargado, con valores
intermedios de longitud de la hilera maxilar de dientes, area de los molares yde la
boca, vy la anchura cigomatica; por lo demas, el craneo de 0. marsupialis muestra
valores similares a los de P. opossum, sugiriendo una dieta muy diversificada, con
una proporcion importante de carne de vertebrados. Los caninos en esta especie
estan bien desarrollados y posee cuspides adecuadas para rasgar carne, por lo gque
es prbbable que sea un eficiente depredador de pequeros vertebrados. En un
estudio reciente, Cordero y Nicolas (1987) mostraron que la dieta de D. marsupialts
en Venezuela esta compuesta en un 36.8% (volumen) por aves y mamiferos, que
son los dos componentes alimenticios mas importantes. Las capacidades de esa
especie como depredador quedan en evidencia al observar el reporte de Wilson
{1970} de un D. marsupialis adulto joven, que atacd, matéy devord parcialmente un
P. opossum.

El volumen del temporal de AL robinsoni es el mayor en ta muestra, y esta
especie tiene un craneo relativamente ancho. El drea de los molares también es
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relativamente grande, pero el drea de |la boca es algo pequefia y el volumen de los
maseteros es intermedio. Estas observaciones sugieren una dieta a base de artropo-
dos con exoesqueleto relativamente duro, y los pocos estudios sobre la dieta de M.
robinsoni sugieren que la especie es predominantemente insectivora, incluyendo
algo de fruta (Q'Connell, 1979; 1983). El hecho de que M. robinsoni posea los ojos
relativamente mas grandes, y el gradiente observable en esta variable (Fig. 6} surgio
la idea de aplicar un analisis de correlacién entre el tamario del ojo contra la longitud
de la cola en relacion con la longitud de la cabeza y cuerpo reportados por Eisenberg
y Wilson (1981). Este indice es un buen predictor de los hébitos arboricolas, con |as
especies mas arboricolas poseyendo colas mas largas (Lemen, 1980). El analisis se
llevé a cabo con el PROC CORR, opcion PEARSON de SAS (SAS Institute, 1982), v
arrojé un coeficiente de correlacién de r=.85, que sin embargo no fué significativo
(p=.086). Esto sugiere una tendencia de las especies arboricolas a tener ojos mas
grandes que las especies terrestres, pero una muestra mas grande probablemente
comprobard la existencia de esa tendencia. Es interesante examinar la posicién de
C. minimus en esta correlacion. La especie es acuatica y no sube alos arboles, y sin
embargo posee una cola relativamente larga, mas larga que la de P. opossum o D.
marsupialis, y también ojos relativamente grandes, mayores que los de cualquier
otra especie. Es evidente que una cola larga es un elemento importante para el
desplazamiento en el agua, y el gradiente en el tamafio del ojo en las especies
estudiadas puede interpretarse diciendo que un ojo relativamente grande es impor-
tante para la recepciénde informacion al moverse entres dimensiones; las especies
terrestres sélo se mueven en dos dimensiones, y ho necesitan integrar la informa-
cion de la tercera {desplazamientos verticales), mientras que tanto paralas especies
arboricolas como para las acuaticas, dependen de la integracidn y el uso de tres
dimensiones (movimientos en volumen o espacio) para el uso efectivo del habitat.

CONCLUSIONES

Los craneos de D. marsupialis y P. opossurm son los mas similares entre si
funcionalmente, y sugieren que estas dos especies incluyen en su dieta una
importante proporcidn de vertebrados. En el caso de D. marsupialis esta hipdtesis
ha quedado demostrada en literatura; Cordero y Nicolas (1987) encontraron que el
67% del volumen de contenidos estomacales es materia de origen animal, con las
aves y mamiferos, por mucho los mas abundanies, representando 37% del total.
Para P. opossum es necesario recabar la informacidén de campo sobre sus habitos
alimenticios. La estructura del craneo de C. m/nimus sugiere que la especie depen-
de mas para su alimentacién de crustdceos y caracoles que de peces, pero falta
informacién empirica para apoyar esta prediccion. Ef crdneo de C, derbianus mues-
tra una estructura adecuada para la frugivoria e insectivoria basada en artrépodos
con cubiertas duras, locual ha sido propuesto sobre la base de informacion cualitati-
va y anecdética, pero faltan estudios cuantitativos en ese sentido. En el caso de M.
robinsoni, Nos encontramos con una especie que es probablemente insectivora en
uha proporcién importante, consumiendo artrépodos con cubiertas quitinosas rigi-
das. Una vez mas, no hay informacién de campo suficiente para apoyar o rechazar
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esta idea. La tendencia de las especies que se mueven en medios tridimensionales
a tener ojos relativamente grandes parece estar bastante clara; un estudio que
incluya varias otras especies, particularmente de habitos estrictamente terrestres
como Monodelphrs sp. o de hébitos rigurosamente arboricolas, como Marmosa
murina, permitira concluir definitivamente sobre la tendencia observada aqui.

El estudio de las modificaciones plasticas de craneos de ejemplares de museo
es una herramienta muy Util para deducir informacidny plantear predicciones sobre
la historia de vida de los mamiferos, y las observaciones ecomorfolégicas se pueden
comparar con la informacidon empirica para acoplar los patrones de morfologia con
las estrategias de las especies estudiadas. Este es un ejemplo més en que las
colecciones cientificas permiten ampliar nuestro conocimiento sobre los mamife-
ros, sin interferir con ellos o removerlos de su medio natural.
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APENDICE
MEDIDAS UTILIZADAS EN EL ANALISIS
Longitud mavyor del craneo {= 1mc). De la proyeccidn posterior del occipital al extremo anterior de los

incisivos.
Anchura cigomatica {=cig}. Anchura mayor del crdneo a la altura de los arcos cigomaticos.
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Hilera maxilar de dientes (Hmax). Del extremo posteriar del Cltime molar al extremo antarior del canino,
medido en el alvecle. Usada para medir el drea de la boca (Aboc), como la hipetenusa del triangulo
en el gue el cateto corto as el valor de la anchura entre M4-M4 menos la anchura entre C1-C1
dividido entre dos. Ei grea de la boca en tolal se midié como dos veces este tridngulo, mas el
rectangulo en el que unc de sus lados es el cateto largo del triangulo descrito arriba, y el otro es la
anchura entre C1-C1.

Longitud de los molaras superiores 1, 2 v 3. Medidos por el lado labig!, la longitud méxima de las
coronas de estos tres dientes. Una de las medidas para estimar el area de los malares (Amol).

Anchura de los molares superiores 1, 2 v 3. Medidos por el lado postericr, la anchura méaxima de las
coronas de estos tres dientes. La otra dimensién para estimar el drea de los molares {Amol).

Longitud de |a fosa temporal. Distancia entre el punto medio de |a fosa temperomandibular {(glenoide} y
el extremo anterior de la cicatriz muscular en el yugal, abajo v adelante de la orbita. Usada como
una de las dimensiones para estimar el volumen de! mdsculo temporal (= Tevol).

Altura del temporal. Distancia entre la fosa temporomandibular (glenoide} y el punto dorsal
perspendicular al eje del craneo sobre la cresta sagital. Usada come una de las dimensiones para
estimar el volumen del musculo temporal, y como el memento de la palanca del temporal.

Constriccidn postarbital. Menar anchura del créneo entre el proceso supracrbital y la caja craneana. La
tercera dimension del temporal se calculd al dividir entre dos el resultado de restar la constriccion
postarbitaria de la anchura cigomética.

Anchura entre M4-M4 {=M4). Anchura mayor del paladar en fos lados labiales de las coronas de los
cuartos molares superiores.

Anchura entre C1-C1 {=C1). Anchura mayor del paladar en los lados labiales de las corenas de los
caninos superiores.

Longitud del dentario. Del punto medio-posterior del condilo mandibular al exiremo anterior de fos
iNcisivos,

Altura del dentario al nivel del m4. Medida dorsoventral de la mandibula en el punto entre m3 y m4.

Grosor del dentario al nivet del m4. Medida !ateral de la mandibula en el punto entre m3 y m4.

Longitud de la fosa masetérica. Del punto medio dei céndilo mandibular al extremo anterior de la fosa
masetérica. Una de las dimensiones para estimar el velumen del masetero (= Maval).

Anchura del masetero. Distancia entre el punto medio-dorsa! del céndilo mendibular y el dpice del
proceso angular. Una de las dimensiones para estimar e} volumen del maseatero.

Altura del masetero. Distancia del punto medio de! condilo mandibular al apice del procesc coronoides
Una de las dimensiones para estimar el volumen del masetero. También usade como el momento
de la palanca del masetero.

Brazo de la palanca mandibular {cc1). Distancia del punto medio del condilo mandibular al extremo
postertor del alvéolo del canino.

Brazo de la palanca mandibular (cm2). Distancia del punto medio del condilo mandibular al extremo
posterior del alvéolo del segundo molar. Estas dos medidas permitieron estimar la fuerza de la
mordida en los dos puntes {(Morc1 v Morm2) al sumar los resultados de dividir el momentc de la
palanca del masetero entre el brazo de la palanca, y el momento ce la palanca deltemporal entre el
brazo de la palanca.

Didmetro del ojo. Estimado al medir las orillas opuestas de la drbita, del arco cigomatico a la superficie
lateral del frontal, sobre un plano perpendicular al eje longitudinal del craneo. Transformadoe a
areas (QOJAR) por la férmula (pi*radio).

Las medidas utilizadas para estimar los tamafos de los musculos fueron medificadas a partir de
Radinsky {1981 a, b); Kiltie {(1982), v Freeman (1984).





