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RESUMEN

La identificacion de taxones fosiles depende en gran medida del estudio de su morfologia. En los
gliptodontes del género Glyptotherium, los elementos que se encuentra con mayor frecuencia son
los osteodermos que componen el caparazon. La morfologia tipica de un osteodermo consta de una
figura ovalada central, rodeada por varias figuras periféricas de menor tamafio. La proporcion
existente entre el didmetro total del osteodermo con respecto al diametro de la figura central es el
caracter tradicionalmente usado para identificar especies dentro del género. Sin embargo, se ha
visto que factores como la edad y el dimorfismo sexual estan relacionados con la variacion de la
forma y proporciones entre didmetros total y central en los osteodermos. Como consecuencia
muchos de los hallazgos de Glyptotherium son identificadas solo a nivel de género. En este trabajo
analicé los osteodermos de ejemplares de Glyptotherium mediante las técnicas de morfometria
geométrica para separar los datos de la forma de los de la talla y asi poder comparar
estadisticamente las diferencias entre especimenes de diferentes especies. Los datos de la forma se
sometieron a analisis de componentes principales, analisis de varianza de una y dos vias, y a andlisis
de variables canonicas. Los resultados sugieren que la variacion morfologica capturada distingue en
la mayoria de los casos a las especies G. texanum y G. floridanum. No obstante, las especies G.
mexicanum y G. cylindricum no son igualmente discernibles entre si ni con las otras. La separacion
gradual de los datos de forma de individuos del género Glyptotherium sugiere que alguna o algunas

de las especies vigentes podria no ser validas.



ABSTRACT

The identification of fossil taxa depends largely on the study of their morphology. In glyptodonts of
the genus Glyptotherium, the most frequently found elements are the osteoderms that compose the
carapace. The typical osteoderm morphology consists of an oval central figure surrounded by
various smaller peripheral figures. The proportion between the total diameter of the osteoderms
with regard to the central figure diameter has been used as a character to identify species within the
genus. However, factors such as age and sexual dimorphism have been observed to be related
findings are identified only at genus level. In this work I analyzed osteoderms from Glyptotherium
specimens by means of geometric morphometry techniques to separate shape from size data, and be
able to statistically compare differences between specimens from different species. Shape data was
analyzed through a principal components analysis, one way and two way analysis of variance, and
canonical variables analysis. The results suggest that the captured morphological variation
distinguishes the species G. texanum and G. floridanum in most cases. Nevertheless, the species G.
mexicanum and G. cylindricum are not as discernible between them and the others. The gradual
segregation of the shape data from Glyptotherium individuals suggests that any or some of the
current species of the genus, and therefore it is possible that some of the current species might not

be valid.
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INTRODUCCION

Dentro de la paleontologia, el concepto de especie que se aplica con mayor frecuencia es el
morfologico. Dicho concepto define a la especie como un conjunto de organismos que resultan
1dénticos bajo criterios anatdémicos (CRONQUIST, 1978). Por lo anterior, la clasificacion con base en
la similitud observable o fenética (SNEATH Y SOKAL, 1973), sigue siendo una herramienta 0til para
la identificacion de organismos antiguos. La observacion y caracterizacion de los rasgos fisicos de
taxones fosiles permite ademas poner a prueba el concepto de especie sucesional o cronoespecie
(SIMPSON, 1944; GEORGE, 1956). Este se refiere a la ocurrencia de formas biologicas distintas del
inicio al final de una serie de tiempo, que puede llevar a que se establezca una division arbitraria
dentro de un mismo linaje evolutivo (ELDREDGE, 1989). Ante esta situacion, la clasificacion
taxondmica de los organismos con base en la descripcion de sus formas requiere de métodos
analiticos especializados (ADAMS ET AL., 2004).

El estudio de la variacion de la forma y su covariacion con otras variables, haciendo uso de
analisis estadisticos univariados o multivariados de variables como longitud, ancho o altura, recibe
el nombre de morfometria (ADAMS ET AL., 2004). El desarrollo de métodos estadisticos ha
permitido aumentar el rigor de estos analisis. Sin embargo, la comparacion de medidas (distancias)
requiere de un método de correccion del tamafio y diferentes métodos producen diferentes
resultados. Adicionalmente, la homologia de las distancias lineales es dificil de asegurar debido a
que en muchos casos los sitios de medicion no han sido definidos por puntos homoélogos. Por tltimo
debe considerarse que es posible obtener medidas lineales iguales de elementos con diferente forma
(ADAMS ET AL., 2004).

El problema que plantea el estudio de figuras complejas condujo al desarrollo de la
morfometria geométrica, definida como el andlisis estadistico de la forma basado en coordenadas
cartesianas (MITTEROECKER Y GUNZ, 2009). Utilizando morfometria geométrica, los datos de la
forma se separan de los del tamafio, posicion y orientacion, con base en la colocacion de marcas
anatomicas (landmarks en inglés) sobre la imagen de una estructura bioldgica en particular. El
resultado en conjunto de coordenadas comunes de la forma, que pueden ser analizadas
estadisticamente en programas de computadora especializados. El analisis geométrico de la forma
ha permitido la identificacion y cuantificacion de caracteristicas previamente desconocidas en

varios grupos biologicos (MITTEROECKER Y GUNZ, 2009).
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Este estudio aborda el problema taxonémico de los gliptodontes de Norteamérica, un grupo
extinto pariente de los armadillos actuales. Los gliptodontes presentan dientes molariformes
trilobulados, columna vertebral fusionada, extremidades posteriores de tipo elefantino, y un
caparazén inmovil (sin bandas) que recubre el dorso y costados del cuerpo (HOFFSTETTER, 1958) y
que estd compuesto por cientos de huesos dérmicos llamados osteodermos (o escudos), presentes

también en la cabeza, cola y extremidades (RINDERKNECHT, 2000; FERNICOLA Y PORPINO, 2012)
(Fig. 1).

Fig. 1. Esqueleto de Glyptotherium.

ANTECEDENTES
Los gliptodontes se integraron a las faunas norteamericanas durante el Plioceno Temprano y se
extinguieron en el Pleistoceno Tardio (del Blancano al Rancholabreano en Edad de Mamiferos
Terrestres de Norteamérica) (GILLETTE Y RAY, 1981; CARRANZA-CASTANEDA Y MILLER 2004). Su
clasificacion ha atravesado varios cambios, llegando a proponerse en algin momento hasta cinco
géneros distintos: Glyptodon Owen, 1839; Brachyostracon Brown, 1912; Glyptotherium Osborn,
1903; Boreostracon Simpson, 1929 y Xenoglyptodon Meade, 1953 (GILLETTE Y RAY, 1981). Sin
embargo, tras una extensa revision del material colectado, los gliptodontes de Norteamérica se
clasifican todos dentro del género Glyptotherium; del cual se reconocen cuatro especies
morfoldgicas: G. texanum Osborn, 1903 de edad blancana (de 4,750,000 a 1,808,000 afos antes del
presente) e irvingtoniana (de 1,800,000 a 240,000 afos antes del presente) y G. floridanum
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Simpson, 1929, G. cylindricum Brown, 1912 y G. mexicanum Cuataparo y Ramirez, 1875 del
Rancholabreano (de 240,000-11,000 afos antes del presente) (GILLETTE Y RAY, 1981; GILLETTE ET

AL.,2012 Y GILLETTE Y CARRANZA-CASTANEDA, 2013).

Fig. 2. Mapa de localidades del género Glyptotherium en Norteamérica.

México cuenta con varias localidades de edad rancholabreana con registros de: G.
floridanum en Aguascalientes, Hidalgo y Chiapas; G. cylindricum en Jalisco, Puebla, Sonora,
Tamaulipas y Tlaxcala; G. mexicanum en el Estado de México, Oaxaca, Nuevo Leon, Veracruz,
San Luis Potosi y Morelos; ademas de numerosos hallazgos de Glyptotherium sp. provenientes de
Guerrero, Puebla, Jalisco, Guanajuato, Distrito Federal, Estado de México y Oaxaca; y
adicionalmente existe registro de G. texanum de edad blancana en el estado de Guanajuato
(MONTELLANO-BALLESTEROS, 1992; CASTRO-AZUARA, 1997; POLACO-RAMOS ET AL., 1997;

CARRANZA-CASTANEDA Y MILLER, 2002; FERRUSQUIA-VILLAFRANCA Y CRUZ-GUTIERREZ, 2003;
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CARRANZA-CASTANEDA Y MILLER, 2004; TOVAR-LICEAGA, 2005; CARRANZA-CASTANEDA, 2007,
MEAD ET AL., 2007; Lucas, 2008; MONTELLANO ET AL., 2008; BRAVO-CUEVAS ET AL., 2009;
JIMENEZ-HIDALGO ET AL., 2011; PEREZ-CRESPO ET AL., 2011; TOVAR ET AL., 2013 Y RAMIREZ-CRUZ Y
MONTELLANO-BALLESTEROS, 2014). En Estados Unidos existen registros de: G. texanum en
Arizona, Florida, Nuevo México, Oklahoma y Texas (de edad blancana e irvingtoniana); y G.
floridanum en Texas y Florida de edad rancholabreana (GILLETTE Y RAY, 1981; CZAPLEWSKI, 2004)
(Fig.2). Fuera de Norteamérica se ha reportado la presencia de Glyptotherium en el Pleistoceno
tardio de Panama, Honduras, Guatemala, El Salvador y Costa Rica, asi como en diversas
localidades del Pleistoceno tardio en Venezuela y Brasil (WEBB Y PERRIGO, 1984; JACKSON Y
FERNANDEZ, 2005; CISNEROS, 2005; MEAD ET AL., 2012; MORA ET AL., 2005; CARLINIET AL., 2008;
ZURITA ET AL., 2010; OLIVEIRA ET AL., 2010 Y ZURITA ET AL., 2011).

El género Glyptotherium se caracteriza por poseer un caparazon rigido dividido claramente
en dos regiones (preiliaca o toracica y postiliaca o lumbar), compuesto por osteodermos cuya
superficie dorsal muestra un patréon diagnostico con forma de roseta (Fig. 3): una figura central
ovalada o sub-ovalada, rodeada por figuras de menor tamafo de simetria trapezoidal (HILL, 2006).
En los osteodermos ubicados en las zonas marginales del caparazon, la figura central se modifica
formando una protuberancia conica. Ademas del caparazon, existen un casco cefalico compuesto
por osteodermos de menor talla y una armadura caudal formada por anillos moviles, que culmina en
un breve tubo caudal en el extremo distal (GILLETTE Y RAY, 1981). La mayor parte de los hallazgos
de gliptodontes constan unicamente de fragmentos del caparazon, por lo que la identificacion del
género Glyptotherium se ha basado principalmente en caracteristicas del mismo.

En G. texanum, la figura central es de mayor tamafio que las periféricas, su superficie es
convexa y se eleva ligeramente por encima del nivel de las figuras periféricas. En G. cylindricum, la
figura central es relativamente mas pequefia que las periféricas y su didmetro no es mayor al 50%
del diametro total del osteodermo, su superficie es generalmente aplanada o ligeramente convexa.
En G. floridanum, la figura central es aproximadamente del mismo tamaiio que las figuras
periféricas, su superficie suele ser concava y elevada por encima del nivel de las figuras periféricas.
Por tltimo, en G. mexicanum, la figura central es generalmente grande, su diametro nunca es menor

al 50% del diametro total del osteodermo (GILLETTE Y RAY, 1981).
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Fig. 3. Anatomia del caparazon de Glyptotherium. A, caparazén completo en vista lateral, la escala equivale
a 10 cm; B, osteodermo interno ubicado cerca de la linea sagital del caparazon, se muestran las principales
partes que configuran el patron de roseta hexagonal simétrico, la escala equivale a 2 cm; C, osteodermo del
borde marginal, se observa la figura central proyectada en forma cénica, la escala equivale a 2 cm; D,
osteodermo interno ubicado cerca del borde marginal del caparazon, la figura central abarca la mayor parte
de la superficie, las figuras periféricas se encuentran reducidas y el contorno es hexagonal asimétrico, la
escala equivale a 2cm.

Dentro de un caparazon completo los osteodermos se hallan articulados en hileras
horizontales (Fig. 4A). Sin embargo, se puede observar que existen diferencias morfoldgicas entre
las regiones que lo componen, por lo que el entendimiento de estas variaciones intraespecificas es
necesario para la identificacion a nivel de especie. Los osteodermos de cada hilera presentan
diferencias tanto en forma general, como en las proporciones entre las figuras de su superficie. Por
un lado, las caracteristicas distintivas descritas para cada una de las especies de Norteamérica son
facilmente observables en osteodermos ubicados cerca de la linea sagital del caparazon. Estos
osteodermos, denominados "osteodermos internos", presentan contorno hexagonal simétrico y

tienen menor grosor que otros osteodermos. Por otro lado, los osteodermos cercanos al borde del
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caparazon, u "osteodermos marginales", presentan una forma hexagonal asimétrica o rectangular y
la figura central se acrecienta gradualmente, hasta ocupar la mayor parte de la superficie de la
roseta. Los osteodermos marginales presentan mayor grosor que los internos, alcanzando su
maximo cerca de la apertura caudal del caparazon.

Ademas de la posicion, la variacion de los osteodermos también se encuentra relacionada
con la edad de los individuos. En organismos juveniles, la superficie dorsal de los osteodermos no
solo es mas lisa que en los adultos, donde es rugosa y cubierta de porosidades, sino que la figura
central abarca la mayor proporcion del area de la roseta atin en osteodermos internos. La proporcion
entre los didmetros interno y externo se balancea progresivamente en edades més avanzadas.

Adicionalmente, se ha propuesto que entre gliptodontes de edad adulta existe ademas
dimorfismo sexual. La diferencia entre machos y hembras ha sido descrita principalmente en la
especie G. floridanum, en donde se reconoce que en las hembras son ligeramente mas pequefios,
las figuras centrales llegan a ser del mismo tamanio que las figuras periféricas y su superficie se
encuentra notablemente elevada. Mientas que los osteodermos de los machos son de mayor tamafo
y presentan caracteristicas parecidas a las de los escudos de G. cylindricum (GILLETTE Y RAY,
1981). En la especie G. texanum, es posible observar también dimorfismo sexual, sin embargo, €ste
es Unicamente apreciable en la apertura caudal del caparazon y se basa en el tamafio y agudeza de
los osteodermos conicos del margen caudal (GILLETTE Y CARRANZA-CASTANEDA, 2013) (Fig. 4B).

La recuperacion de osteodermos en el estado de Guanajuato y en la localidad 111 Ranch en
Arizona ha permitido apreciar caracteristicas de las especies G. texanum a la luz del desarrollo
ontogénico y del dimorfismo sexual de los individuos. En consecuencia se ha propuesto que estas
especies se diferenciaron muy poco en un lapso de 2.5 millones de afios (CARRANZA-CASTANEDA Y
GILLETTE, 2011). Adicionalmente, el estudio de nuevos ejemplares descubiertos en México ha
permitido analizar las caracteristicas morfoldgicas antes desconocidas en las especies G. floridanum
y G. cylindricum, que junto con una distribucion geografica y cronolégica muy similar, sugieren
que las diferencias descritas entre ambas especies podrian dejar de ser validas (GILLETTE Y RAY,
1981; MEAD ET AL., 2007; CARLINIET AL., 2008; GILLETTE ET AL., 2012 Y RAMIREZ-CRUZ Y
MONTELLANO-BALLESTEROS, 2014).

El género Glyptotherium es hasta el momento el tnico género de gliptodontes que se
establecié en Norteamérica. Sus especies parecen acoplarse a un modelo de especiacion anagenético

en un periodo de tiempo que va desde el Plioceno hasta el final del Pleistoceno. Durante este
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periodo, las poblaciones de gliptodontes pudieron haber acumulado lentamente pequenas
diferencias dentro de sus linajes (CARRANZA Y GILLETTE, 2011). El presente trabajo pretende darle
continuidad al estudio del material fosil disponible del género Glyptotherium, para revisar, evaluar ¢
integrar la informacion que se tiene sobre este género y reconocer las diferencias entre las

morfoespecies que lo componen mediante técnicas morfométricas.

Fig. 4. Arreglo de los osteodermos y dimorfismo sexual en Glyptotherium. A, caparazon de Glyptotherium
texanum, se aprecia la disposicion en hileras horizontales de los osteodermos articulados. El caparazon ha
sido identificado como perteneciente a un macho joven. B, osteodermos conicos de la apertura caudal de un
individuo macho de Glyptotherium mexicanum. C, apertura caudal de un individuo de Glyptotherium
cylindricum (AMNH 15548), 1a presencia de osteodermos marginales achatados sugiere que se trata de una
hembra. La escala corresponde a 10 cm.

17



HIPOTESIS
Las especies de gliptodontes norteamericanos, presentan diferencias morfoldgicas claras en los

osteodermos internos del caparazon.

OBJETIVO
Determinar las diferencias intraespecificas e interespecificas de caracter morfoldgico en los

osteodermos del género Glyptotherium.

MATERIAL

El material analizado incluye gliptodontes alojados en colecciones de México y Estados Unidos.

Glyptotherium texanum

GLIPTODONTE 1

Localidad: Safford, Arizona.

Alojado en: Arizona Museum of Natural History, Mesa, Arizona. No. de Localidad 00-859 y No. de
Espécimen P3875.

Material disponible: Osteodermos aislados y fragmentos de caparazon.

Tamafio de muestra: 52 osteodermos.

GLIPTODONTE 2

Localidad: Safford, Arizona.

Alojado en: Arizona Museum of Natural History, Mesa, Arizona. No. de Localidad 99-112 y No. de
Espécimen P4465.

Material disponible: Osteodermos aislados y fragmentos grandes de caparazon.

Tamafio de muestra: 30 osteodermos.

GLIPTODONTE 3

Localidad: Safford, Arizona.

Alojado en: Arizona Museum of Natural History, Mesa, Arizona. No. de Localidad 02-248 y No. de
Espécimen P4818.

Material disponible: Osteodermos aislados y fragmento grande de caparazon.
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Tamafio de muestra: 30 osteodermos.

GLIPTODONTE 4

Localidad: Safford, Arizona.

Alojado en: Arizona Museum of Natural History, Mesa, Arizona. No. de Localidad 11-03 y No. de
Espécimen P7820.

Material disponible: Osteodermos aislados y fragmento grande de caparazon.

Tamafio de muestra: 29 osteodermos.

Glyptotherium cylindricum

GLIPTODONTE 5

Localidad: Tepexi de Rodriguez, Puebla.

Alojado en: Coleccion Geografica de Referencia del Museo de Paleontologia Maria del Carmen
Perrilliat M. del Instituto de Geologia y en el Laboratorio de Paleontologia de Vertebrados del
Instituto de Geologia, UNAM, M¢xico, D. F. No. de Localidad 2434, No. de Acceso 08-04.
Material disponible: Osteodermos y fragmentos de caparazon.

Tamafio de muestra: 31 osteodermos.

GLIPTODONTE 6

Localidad: San Lazaro, Tamaulipas.

Alojado en: Laboratorio de Paleontologia de Vertebrados del Instituto de Geologia, UNAM,
México, D. F.

Material disponible: Osteodermos aislados y fragmentos grandes de caparazon.

Tamafio de muestra: 89 osteodermos.

Glyptotherium floridanum

GLIPTODONTE 7

Localidad: Los Mangos, Chiapas.

Alojado en: Museo de Paleontologia Eliseo Palacios, Tuxtla Gutiérrez, Chiapas. No. de Control
11426.
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Material disponible: Fragmentos articulados y osteodermos aislados de la mitad anterior del
caparazon.

Tamafio de muestra: 31 osteodermos.

GLIPTODONTE 8

Localidad: Gliptodonte, Chiapas.

Alojado en: Museo de Paleontologia Eliseo Palacios, Tuxtla Gutiérrez, Chiapas. No. de Catalogo
IHNFG-2716.

Material disponible: Fragmentos articulados pequefios y osteodermos aislados.

Tamafio de muestra: 30 osteodermos.

GLIPTODONTE 9

Localidad: El Cedazo, Aguascalientes.

Alojado en: Coleccion de Tipos del Museo de Paleontologia Maria del Carmen Perrilliat M. del
Instituto de Geologia y en el Laboratorio de Paleontologia de Vertebrados del Instituto de Geologia,
UNAM, México, D. F., No. de Catalogo IGM 5955.

Material disponible: Osteodermos aislados.

Tamafio de muestra: 4 osteodermos.

Glyptotherium mexicanum

GLIPTODONTE 10

Localidad: Cuauchichinola, Morelos.

Alojado en: Laboratorio de Arqueozoologia ‘M. en C. Ticul Alvarez Solérzano’, Subdireccion de
Laboratorios y Apoyo Académico, INAH, México, D.F.

Material disponible: Osteodermos aislados, fragmentos pequefios de caparazon.

Tamafio de muestra: 31 osteodermos.
Glyptotherium sp.

GLIPTODONTE 11

Localidad: Santa Cruz Nuevo, Puebla.
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Alojado en: Coleccion Geografica de Referencia del Museo de Paleontologia Maria del Carmen
Perrilliat M. del Instituto de Geologia y en el Laboratorio de Paleontologia de Vertebrados del
Instituto de Geologia, No. de Localidad 3568, No. de Acceso 02-06.

Material disponible: Osteodermos aislados.

Tamafio de muestra: 7 osteodermos.

GLIPTODONTE 12

Localidad: Chazumba, Oaxaca.

Alojado en: Laboratorio de Arqueozoologia ‘M. en C. Ticul Alvarez Solérzano’, Subdireccién de
Laboratorios y Apoyo Académico, INAH.

Material disponible: Osteodermos aislados.

Tamafio de muestra: 4 osteodermos.

GLIPTODONTE 13

Localidad: Valsequillo, Puebla.

Alojado en: Laboratorio de Arqueozoologia ‘M. en C. Ticul Alvarez Solérzano’, Subdireccion de
Laboratorios y Apoyo Académico, INAH.

Material disponible: Osteodermos aislados.

Tamafio de muestra: 7 osteodermos.

GLIPTODONTE 14

Localidad: Chapala, Jalisco.

Alojado en: Coleccion de Referencia del Museo de Paleontologia de Guadalajara “Federico A.
Solérzano Barreto”, Guadalajara, Jalisco.

Material disponible: Osteodermos aislados.

Tamafio de muestra: 32 osteodermos.
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METODO

Después de observar cada muestra asigné los osteodermos individualmente a una de las seis
regiones distinguibles del caparazon: cefalica, anterolateral, lateral, posterolateral, caudal y dorsal
(Fig. 5). Para lo anterior consideré la simetria general y el tamafo relativo de la figura central con
respecto al didmetro total de la superficie de los escudos, asi como la posicién y nlimero de
foliculos pilosos sobre el surco marginal como criterios para ubicarlos dentro del caparazon

(GILLETTE Y RAY, 1981).

Fig. 5. Vista lateral del caparazon de Glyptotherium cylindricum. Se muestran las seis diferentes regiones
que pueden ser identificadas dentro del caparazon y el borde marginal (modificada de GILLETTE Y RAY,
1981). La linea punteada delimita la zona de donde provienen los osteodermos de interés. La flecha sefiala en

direccion anterior. La escala equivale a 10 cm.

Analicé la proporcion existente entre el didmetro total del osteodermos y el diametro de la
figura central se mediante la técnica de morfometria geométrica. La cual consiste en el analisis
estadistico de las dimensiones y forma, basado en coordenadas cartesianas (MITTEROECKER Y

GUNZ, 2009). Para ello empleé fotografias digitales de osteodermos individuales y los programas

22



especializados de la serie TPS: tpsDig y tpsUTtil (http://life.bio.sunysb.edu/morph/), y de la serie
IMP6: Makefan6, CoordGen6h, Semiland6, PCAGen6p y CVAGeno

(www3.canisius.edu/~sheets/morphsoft.html).

PROTOCOLO DE OBTENCION DE IMAGENES

1. SELECCION DE LA ESTRUCTURA

Tomé fotografias de osteodermos de las regiones disponibles de cada muestra, intentando tomar
minimo de 30. Sin embargo, los osteodermos de mayor interés fueron aquellos pertenecientes a las
regiones mas interiores, es decir alejados de los margenes del caparazon (Fig. 5). Estos escudos no
solo presentan la morfologia menos modificada, sino que ademas fueron los que se encontraban
presentes en la mayoria de las muestras y en mayor cantidad. Seleccioné aquellos donde el patron

hexagonal de roseta es mas evidente.

Fig. 6. Ejemplo de fotografia para el analisis morfométrico. Se muestra la superficie dorsal de un
osteodermo. La etiqueta sefala que se trata de la décima segunda fotografia del individuo 1 y que pertenece a

la region dorsal. La escala esta en centimetros.

2. POSICIONAMIENTO DEL EJEMPLAR

Monté la camara en una base especial para evitar problemas de enfoque y poder utilizar una
iluminacion natural (sin necesidad de flash). Cada fotografia corresponde a un solo osteodermo en
vista dorsal, centrado dentro de cada toma. Coloqué el maximo diametro anteroposterior de cada

escudo horizontalmente (Fig. 6). Para asegurar la correcta orientacion de cada osteodermo utilicé la

23



posicion y nimero de los foliculos pilosos, pues suelen presentarse en mayor cantidad sobre el lado
anterior del surco marginal. Cada fotografia llevo una escala en centimetros y una etiqueta con tres
numeros de referencia: el primero sefiala el nimero de fotografia, el segundo el nimero de
individuo y el tercero la region del caparazon a la que se atribuye (1-cefalica, 2-anterolateral, 3-

lateral, 4-posterolateral, 5-caudal y 6-dorsal) (Fig. 6).

3. RESOLUCION Y FORMATO DE LAS IMAGENES
Tomé las fotografias con una camara Nikon modelo Coolpix S6100 a una resolucion de 14

Megapixeles y las almacené en formato JPG y TIF, para minimizar la pérdida de resolucion.

SEMIMARCAS ANATOMICAS (SEMILANDMARKS)

Las semimarcas o semilandmarks son puntos a lo largo de una curva que no son individualmente
homologos, pero pueden ser estandarizados en todos los ejemplares para proveer informacion sobre
el cambio en la forma de atributos homologos en contornos que carecen de landmarks (ZELDITCH ET

AL., 2004).

Fig. 7. Ejemplo de colocacion de las lineas radiales estandarizadas o "abanico" en el programa MakeFan6.
Se muestran los dos puntos utilizadas como marcadores. Con respecto a éstos se ha trazado un abanico radial

sobre la imagen del osteodermo.
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Para posicionar las semimarcas, utilicé el programa MakeFan6. Coloqué dos marcadores en
los puntos extremos del didmetro anteroposterior de la figura central del osteodermo como punto de
referencia para dibujar ocho lineas radiales divergentes a un angulo estandarizado a partir del punto
medio entre ambos marcadores (también llamadas "abanicos") (Fig. 7). Los sitios justos en donde

estas lineas intersectaban el borde externo de la figura central fueron marcados como semimarcas.

POSICIONAMIENTO DE MARCAS ANATOMICAS (LANDMARKS)

Las marcas anatomicas, o landmarks, son puntos anatomicos discretos con una posicion fija y
presumiblemente homologa entre todos los ejemplares en el estudio (BOOKSTEIN, 1991). En el caso
de los osteodermos de gliptodonte se utilicé marcas del Tipo 3, las cuales corresponden a apices y
diametros méximos (BOOKSTEIN, 1991). Coloqué las marcas anatomicas en los puntos maximos de
los seis vértices que conforman el hexagono de cada osteodermo (marcas 1 a 6), y sobre los puntos
referidos por el abanico trazado previamente coloqué ocho semimarcas (7 a 14) con el programa

tpsDig (Fig. 8). Las ultimas dos marcas (15 y 16) definieron la escala de la imagen.

Fig. 8. Ejemplo de colocacion de marcas anatomicas en el programa tpsDig. Se muestran las marcas
numeradas. Las marcas 1-6 son marcas anatomicas. Las marcas 7-14 se han marcados sobre el abanico

trazado y corresponden a las semimarcas. Las marcas finales 15-16 corresponden a la escala.
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SUPERPOSICION DE LAS MARCAS ANATOMICAS

Una vez capturados los datos de forma de toda la muestra, éstos se almacenaron como coordenadas
XY en un archivo TPS. Para realizar las comparaciones de la forma es necesario trasladar esa
informacion a un nuevo espacio matematico comun en el que se sobreponen todas las formas con
base en un nuevo tipo de coordenadas comunes. Este proceso lo llevé a cabo con el programa
CoordGen6h, en donde es posible desplegar una imagen de todas las formas superpuestas (Fig. 9).
Para este estudio las coordenadas del archivo TPS fueron llevadas a coordenadas Procrustes por
medio de una superposicion generalizada de Procrustes (GPR) (ROHLF Y SLICE, 1990). El programa
identifica automaticamente las tltimas dos marcas (en este caso 15 y 16) como la escala y
unicamente las coordenadas de las marcas 1 a 14 se guardaron en un nuevo tipo de archivo de texto.
Antes de utilizarlas realicé el alineamiento de las semimarcas que se colocaron para reducir la
influencia de la colocacion subjetiva de los "abanicos" en los siguientes pasos del anélisis (ver

abajo).

Fig. 9. Superposicion de las coordenadas Procrustes de las marcas anatomicas en CoordGenh. La cruz sefiala

la media aritmética de cada nube de coordenadas (i. e., la forma media de los osteodermos).
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ALINEAMIENTO DE SEMIMARCAS

El uso de semimarcas asume que las curvas definidas por éstas son homdélogas. Sin embargo, los
puntos son en verdad resultado de una seleccion arbitraria y poseen una unica direccion de cambio
sobre la curva que definen (ZELDITCH ET AL., 2004). El alineamiento de semimarcas reduce el error
producido por el método propio de las semimarcas, sin disminuir la variacion propia de la muestra,
un mayor nimero de semimarcas mejora el alineamiento, sin embargo es necesario mantener un
balance entre el nimero de semimarcas y marcas anatdmicas (ZELDITCH ET AL., 2004). Llevé a cabo
el alineamiento en el programa Semiland6. Obtuve asi las coordenadas que utilicé en los siguientes

pasos del analisis (Fig. 10).

0.4

02F

01k

1

04F

I I I I I I
08 0.4 0.2 o nz 0.4 L

Fig. 10. Alineamiento de las coordenadas Procrustes de las semimarcas en el programa Semiland6. En azul

se muestran las semimarcas alineadas. En negro se muestran las marcas anatomicas.

ARCHIVO DE PROTOCOLO
El archivo de protocolo sirve para realizar el alineamiento de las semimarcas. En éste se define qué

marcas dentro de la numeracién corresponden a marcas anatdmicas o semimarcas anatomicas.
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El orden en que se colocan las marcas y semimarcas debe ser el mismo en todas las imagenes

(Cuadro 1).

Cuadro 1. Archivo de protocolo empleado en el analisis. La primera columna corresponde al simbolo para
representar puntos (0), curvas abiertas (nimeros positivos) o curvas cerradas (nimeros negativos). La
segunda columna contiene el orden de los puntos dentro de cada curva (primeros seis puntos 1-6 y las ocho
semimarcas de la curva cerrada 1-8). La tercera columna contiene el orden progresivo de las marcas y
semimarcas (1-14). La tltima columna representa si el punto debe ser tratado como una marca (0), una

semimarca (1) o un punto de ayuda (2).

Posicion Orden de las
Tipo de curva ordinal marcas Tipo de marca
0 1 1 0
0 2 2 0
0 3 3 0
0 4 4 0
0 5 5 0
0 6 6 0
-1 1 7 1
-1 2 8 1
-1 3 9 1
-1 4 10 1
-1 5 11 1
-1 6 12 1
-1 7 13 1
-1 8 14 1

ANALISIS ESTADISTICOS

ANALISIS DE COMPONENTES PRINCIPALES

El analisis de componentes principales (PCA por sus siglas en inglés), es un analisis de
ordenamiento que describe la correlacion entre multiples variables, facilita la interpretacion de éstas
y simplifica la descripcion de las diferencias entre individuos de una muestra. Lo anterior se logra
mediante el reemplazo de las variables originales por un nuevo conjunto de variables, llamadas
componentes principales, compuestas por combinaciones lineales independientes de las variables

originales (ZELDITCH ET AL., 2004).
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Una vez que se cuenta con los datos, es posible detectar en la dispersion de éstos una
primera direccion sobre la cual se distribuye la mayor proporcion de varianza de la muestra. E1 PCA
busca precisamente el eje que describe la mayor de la varianza total. Una vez ubicado este primer
"eje" o componente principal (PC), el siguiente paso es encontrar un nuevo eje perpendicular que
cargue con toda la variacion no descrita por el primero. El proceso se repite un nimero de veces
igual al nimero de dimensiones que posean los datos. Los componentes principales se ordenan
entonces de acuerdo con la cantidad de variacion que describen en la muestra dada, es decir sus
valores propios (eigenvalores) (ZELDITCH ET AL., 2004). Al inicio del andlisis el programa indica
cudntos variables componentes principales contienen una cantidad de variacion mayor y
significativamente diferente a la del resto.

Realicé el PCA de las variables morfométricas capturadas en el programa PCAGen6p. A
partir de la matriz de varianza-covarianza de las deformaciones parciales obtuve los eigenvalores de
los componentes principales creados a partir de la base de datos. Para este andlisis inclui las
coordenadas de todos los gliptodontes de la muestra agrupados por especie, con la finalidad de
encontrar el rasgo mas variable en la morfologia del género Glyptotherium y conocer si la
distribucion de los datos mostraba separaciones claras entre los grupos.

Adicionalmente hice un segundo PCA incluyendo a las especies G. texanum, G. cylindricum
y G. floridanum. Inclui los datos de osteodermos proveniente de las regiones: cefalica, anterolateral,
lateral y dorsal. Para este analisis inclui un osteodermos por region de los 9 especimenes
identificados a nivel de especie (Cuadro 2). Utilicé los valores del PC1 y PC2 para hacer un analisis

de varianza posteriormente (ver abajo).

ANALISIS DE VARIANZA DE UNA Y DOs ViAs
El analisis de varianza (ANOVA por sus siglas en inglés), es un método estadistico para conocer
qué tan probable es que una muestra provenga de una poblacion con la misma media, tomando
como referencia la variacidon que existe entre muestras con respecto a la que variacion dentro de
dichas muestras. El ANOVA de dos vias se utiliza para estudiar si es que existe ademas interaccion
entre dos factores (vias) asociados a las muestras y si el efecto sobre la variacion de ambos en
conjunto es mayor al que tendrian por separado (ZELDITCH ET AL., 2004).

Utilizando los puntajes del PC1 realicé un ANOVA de una via para conocer si existen

diferencias significativas entre las cuatro especies de Glyptotherium. Realicé ademas un ANOVA
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de dos vias, para el cual utilicé la especie y region del caparazon a la que pertenecen los
osteodermos como factores y a los puntajes de los PC1 y PC2 como variable dependiente. La meta
del analisis fue conocer si existen diferencias estadisticas de forma entre las especies o entre las
regiones, y si existe alguna combinacidn entre ambos factores que sea significativamente distinta a

las demaés.

Cuadro 2. Numero osteodermos para el segundo analisis de componentes principales.

Glyptotherium floridanum  Gliptodonte 7 -

Especie Individuo Cefalico Anterolateral Lateral Dorsal
Glyptotherium texanum Gliptodonte 1 1 1 1 -
Gliptodonte 2 1 - 1 1
Gliptodonte 3 - 1 1 1
Gliptodonte 4 - - 1 1
Glyptotherium cylindricum  Gliptodonte 5 1 1 1
Gliptodonte 6 1 1 1
1 1
1 1

N = = = = =

Gliptodonte 8 1
Gliptodonte 9 1 - -
Total 6 8 7

ANALISIS DE VARIABLES CANONICAS

El analisis de variables candnicas (CVA por sus siglas en inglés) es un método de ordenacion que
simplifica la descripcion de las diferencias entre grupos preestablecidos de datos. De la misma
manera que el PCA, construye un conjunto de variables nuevas o candnicas (CV), las cuales
también tienen un valor asociado. Estos valores describen las diferencias entre las medias de los
grupos estudiados. Los patrones de la variacion intragrupal se utilizan para escalar los ejes a un
nuevo sistema de coordenadas. Asi, la primera variable candnica es la direccion en la que los grupos
pueden discriminarse mas facilmente. En otras palabras, la direccion en la que se encuentran mas
distantes unos de otros (ZELDITCH ET AL., 2004).

Realicé tres CVA en el programa CVAGen6o. El primer CVA incluy6 a todos los
representantes adultos agrupados en las especies G. texanum, G. cylindricum, G. floridanum y G.
mexicanum. Para ello utilicé el archivo de coordenadas Procrustes de los organismos contenidos en
los grupos establecidos de manera a priori, junto con un archivo donde esta definido qué organismo

pertenece a cada grupo. Al inicio del anélisis el programa indica cuantas variables canonicas
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contienen una cantidad de variacién mayor y significativamente diferente a la del resto.
Adicionalmente, el programa es capaz de evaluar la utilidad del CV1 como discriminante utilizando
las distancias de Mahalanobis de los especimenes con respecto de la media del grupo a priori. De
esta manera se realiza una prediccion de pertenencia al grupo de cada espécimen basada en sus
valores, asignando a cada uno al grupo con la media mas cercana a su valor (ZELDITCH ET AL.,
2004).

El segundo CVA incluy6 tinicamente a los individuos adultos de la muestra que han sido
identificados a nivel de especie. Posteriormente agregué a los individuos identificados inicamente a
nivel de género para que fuesen asignados a los grupos preestablecidos y poner a prueba la
identificacion basada en la observacion utilizada en el CVA anterior.

El ultimo CVA lo hice con los osteodermos del espécimen cuya muestra incluyera la mayor
cantidad de escudos de cada una de las regiones del caparazon (Gliptodonte 6, G. cylindricum), para
evaluar las diferencias entre osteodermos clasificados previamente como cefalicos, anterolaterales,

laterales y dorsales.

ANALISIS DE "LAMINAS DE PLACA DELGADA"

El andlisis de "laminas de placa delgada" (TPS por sus siglas en inglés) es un método que provee
una descripcion visualmente interpretable de la deformacion, y permite visualizar los
desplazamientos de cada una de las marcas anatdmicas con respecto a todas las demas (ZELDITCH
ET AL., 2004). Después de realizar los analisis respectivos en PCAGen6p y CVAGen6o, obtuve en
estos mismos programas las rejillas de deformacion promedio sobre el PC1 y CV1. Adicionalmente,
para explorar la deformacion caracteristica de los grupos incluidos en ambos analisis, obtuve

ademas las rejillas de deformacion particulares para la media de cada conjunto de datos.
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RESULTADOS

OBSERVACIONES DE LAS MUESTRAS

Glyptotherium texanum

GLIPTODONTE 1

Los osteodermos pertenecen a las seis regiones del caparazon. Los osteodermos de la muestra son
muy pequenos, su didmetro va de los 2 a los 2.5 mm. Su superficie dorsal es lisa y la figura central

ocupa la mayor parte de la roseta. Estas caracteristicas revelan que se trata de un individuo juvenil.

GLIPTODONTE 2

Los osteodermos pertenecen a las regiones lateral, posterolateral, caudal y dorsal. El tamafio y
grado de fusion de los osteodermos corresponden a los de un individuo adulto. Con base en el
tamafio y forma de las ornamentaciones achatadas de la apertura caudal puede suponerse que se

trata de una hembra.

GLIPTODONTE 3
Los osteodermos pertenecen a las regiones anterolateral, lateral y dorsal. El tamafio y rugosidad de
los osteodermos corresponden a los de un individuo adulto. Con base en el tamafio y forma de las

ornamentaciones afiladas de la apertura caudal puede suponerse que se trata de un macho.

GLIPTODONTE 4
Los osteodermos pertenecen a las regiones caudal y dorsal. El gran tamafo y rugosidad de los
osteodermos corresponden a los de un individuo adulto. Con base en el tamafio y forma de las

ornamentaciones afiladas de la apertura caudal puede suponerse que se trata de un macho.

Glyptotherium cylindricum

GLIPTODONTE 5

Los osteodermos pertenecen a las seis regiones del caparazon. La muestra incluye algunos
osteodermos conicos del borde y anillos caudales. El tamafio sugiere que se trata de un individuo

adulto.

32



GLIPTODONTE 6

Los osteodermos pertenecen a las seis regiones del caparazon. La muestra incluye algunos
osteodermos conicos del borde, fragmentos de los anillos caudales, y material poscraneal. El
tamafo sugiere que se trata de un individuo adulto. Con base en el tamaiio y forma de las
ornamentaciones achatadas de la apertura caudal puede suponerse que se trata de una hembra. Los
osteodermos de la region dorsal presentan foliculos piliferos ampliamente expandidos, los cuales

podrian deberse a enfermedad o a procesos post mortem.

Glyptotherium floridanum

GLIPTODONTE 7

Los osteodermos provienen de las regiones: cefalica, anterolateral, lateral y dorsal. La muestra
incluye también pocos osteodermos marginales y caudales. Las articulaciones entre osteodermos no
se encuentran solidamente fusionadas, por lo que remite a las caracteristicas que se han adjudicado

a G. floridanum o bien a un individuo subadulto.

GLIPTODONTE 8
Los osteodermos provienen de la region cefélica, lateral y dorsal. Los osteodermos son
relativamente pequenos y el grado de fusion entre éstos es bajo, por lo que podrian pertenecer a una

hembra o a un individuo juvenil.

GLIPTODONTE 9
De acuerdo con la simetria de los osteodermos, la muestra representa las regiones cefélica y
anterolateral. Los osteodermos son de talla pequefia de 2.5 a 3.5 mm de didmetro anteroposterior. El

tamafo general sugiere que se trata de un individuo juvenil.

Glyotherium mexicanum

GLIPTODONTE 10

Las seis regiones del caparazon se encuentran representadas. El tamafio de los osteodermos es
mayor que el de organismos juveniles, pero menor que el de organismos adultos, lo que sugiere que

pertenecen a un organismo subadulto.

33



Glyptotherium sp.

GLIPTODONTE 11

Los osteodermos pertenecen a las regiones cefalica, anterolateral, lateral y dorsal. La muestra
incluye algunos osteodermos conicos del borde y anillos caudales. Su tamafio y forma se asemejan a
los osteodermos del ejemplar de Tepexi de Rodriguez, por lo que tentativamente podrian ser

identificados como G. cylindricum.

GLIPTODONTE 12
Los escudos provienen de las regiones cefélica, anterolateral, lateral y posterolateral. Su tamafio
sugiere que podrian pertenecer a un individuo juvenil, probablemente de la especie G. floridanum

con base en la elevacion de la superficie de la figura central por encima de las figuras periféricas.

GLIPTODONTE 13
Los escudos provienen de las regiones cefélica, anterolateral, lateral y posterolateral. De acuerdo

con el tamafo podrian pertenecer a un organismo juvenil.

GLIPTODONTE 14

Los escudos provienen de las regiones cefélica, anterolateral, lateral y posterolateral. La muestra
contiene algunos osteodermos de talla pequena que podrian pertenecer a un individuo juvenil, junto
con osteodermos mas grandes de un organismo adulto. La proporcion existente entre la figura
central y el diametro total del osteodermo, asi como el nimero de figuras periféricas sugieren que

podria pertenecer a la especie G. cylindricum.
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ANALISIS EXPLORATORIOS

ANALISIS DE COMPONENTES PRINCIPALES (PCA)

En el primer PCA el programa muestra que el PC1 explica un porcentaje estadisticamente distinto
al resto, y que junto con el PC2 explican unicamente el 38.3% de la variacion total (Cuadro 3). Al
graficar la dispersion de ambos componentes se observa que todas las especies se encuentran
solapadas entre si (Fig. 11). Posteriormente al graficar la media y los intervalos de confianza de las
nubes de datos se puede ver que los intervalos de confianza sobre el PC1 se encuentran separados
en las cuatro especies (Fig. 12). Sin embargo, sobre el PC2 los intervalos de confianza de las
especies G. floridanum y G. cylindricum logran distinguirse de los de G. texanum, pero no
claramente entre ellos mismos ni con los de G. mexicanum, que a su vez muestra cierto solape con

G. texanum.

Cuadro 3. Eigenvalores del analisis de componentes principales. Se muestra el porcentaje de varianza

explicada por cada eigenvalor.

PC Eigenvalor % total de varianza
1 0.00427821 23.5%

2 0.00270391 14.8%

3 0.00249806 13.7%

4 0.00207717 11.4%

5 0.0015907 8.7%

6 0.00134597 7.4%

7 0.00076856 4.2%

Fig. 11. Grafica de dispersion del analisis de componentes principales. Los simbolos representan a las
especies dentro de la muestra.
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Fig. 12. Media aritmética e intervalos de confianza al 95% de los dos primeros componentes principales. Los

simbolos representan a las especies dentro de la muestra.

ANALISIS DE VARIANZA DE UNA Y DOs ViAs

El resultado del ANOVA utilizando los puntajes del PC1 y del PC2 de todas las especies reveld que
al menos una de las especies fue significativamente diferente a las demas (Cuadro 4). Esta
informacion complementa a la grafica de dispersion, donde se puede ver que G. texanum es la
especie que mas se separa del resto sobre el PC1, a la vez que se distingue de G. floridanum y G.

cylindricum sobre el PC2.

Cuadro 4. Cuadro del analisis de varianza de una via.

Prueba de significancia para el PC1
Suma de Gradosde Mediaal

cuadrados libertad cuadrado F P
Especie 0.607369 3 0.202456 72.23008 <0.001

Error 1.129584 403  0.002803

Prueba de significancia para el PC2

Suma de Grqdos de Mediaal = P

cuadrados libertad cuadrado
Especie 0.056001 3 0.018667 7.221090 <0.001

Error 1.041785 403  0.002585
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El resultado del ANOVA de dos vias, comparando tres especies y cuatro regiones del
caparazon, muestra que el factor "especie" para el PC1 y la interaccion entre "especie y region" en
el caso del PC2 tuvieron un efecto significativo sobre la variacioén en cada caso respectivamente
(Cuadro 5). Al graficar los intervalos de confianza, se observa que la especie G. floridanum es la
mas distinta para el PC1 (Fig. 13), y que los osteodermos anterolaterales y dorsales de G.

cylindricum son los mas distintos para el PC2 (Fig. 14).

Cuadro 5. Cuadro del analisis de varianza de dos vias.

Prueba de significancia para el PC1
Suma de Gradosde Mediaal

cuadrados libertad cuadrado F P
Especie 0.02118 2 0.01059 3.742416 0.046415
Region 0.00771 3 0.00257 0.908251 0.45894
Especie*Region 0.012998 6 0.002166 0.765541 0.607556
Error 0.045276 16  0.002803
Prueba de significancia para el PC2
Suma de Grgdos de Mediaal = p
cuadrados libertad cuadrado
Especie 0.000724 2 0.000362 0.222956 0.802595
Region 0.01574 3 0.005247 3.230511 0.050361
Especie*Region 0.030749 6 0.005125 3.155564 0.030813
Error 0.025985 16 0.001624

Fig. 13. Media aritmética e intervalos de confianza del primer componente principal. Se muestra la

diferencia que existe en el factor especie.
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Fig. 14. Media aritmética e intervalos de confianza al 95% del segundo componente principal. Se muestra la

diferencia que existe en la interaccion de los factores especie y region.

ANALISIS DE "LAMINAS DE PLACA DELGADA"

Para tener una idea de la relacion de los valores del PC1 con las variables originales de forma, es
posible crear una grafica de la deformacion a través de ese eje mediante el analisis de "laminas de
placa delgada". En el primer PCA, el resultado revela que la mayor proporcion de la variacion se
encuentra asociada con el desplazamiento de las marcas de los vértices del hexagono hacia el centro
de la roseta y de las semimarcas que describen la figura central hacia el exterior (Fig. 15.1). En
otras palabras, las especies con mayores valores de PC1 presentan osteodermos cuya figura central
es de mayor tamafo en comparacion con el diametro total y viceversa. Por otro lado, la variacion
contenida en el PC2 muestra que los valores altos representan osteodermos mas alargados en
sentido anteroposterior, con figuras centrales de menor didmetro (Fig. 15.2).

En el segundo PCA la deformacion sobre el PClse expresa como una disminucion del
tamafo de la figura central mientras que el diametro externo se alarga en sentido anteroposterior
(Fig. 16.1). El cambio de forma explicado por el PC2 muestra nuevamente una expansion de la
superficie central, y una ligera rotacion de las marcas que definen el contorno externo del

osteodermo (Fig. 16.2).
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Fig. 15. 1. Analisis de "lamina de placa delgada" para el analisis de componentes principales comparando
especies. Las flechas sefialan los cambios en las posiciones relativas de las marcas que mas influencia tienen

en el componente principal 1.
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Fig. 15. 2. Analisis de "lamina de placa delgada" para el analisis de componentes principales comparando
especies. Las flechas sefialan los cambios en las posiciones relativas de las marcas que mas influencia tienen

en el componente principal 2.
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Fig. 16. 1. Analisis de "lamina de placa delgada" para el analisis de componentes principales comparando
osteodermos de diferentes especies y regiones del caparazon. Las flechas sefialan los cambios en las

posiciones relativas de las marcas que mas influencia tienen en el componente principal 1.
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Fig. 16. 2. Analisis de "lamina de placa delgada" para el analisis de componentes principales comparando
osteodermos de diferentes especies y regiones del caparazon. Las flechas sefialan los cambios en las

posiciones relativas de las marcas que mas influencia tienen en el componente principal 2.
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ANALISIS DE VARIABLES CANONICAS (CVA)

El primer CVA revel6 que la CV1 y la CV2 son significativamente distintas al resto y por lo tanto
son las mejores discriminantes de la forma. En la grafica de dispersion puede verse una incipiente
separacion entre las especies G. cylindricum y G. texanum, mientras que G. mexicanum se solapa
principalmente con la primera y G. floridanum ocupa una region en medio de las tres anteriores
(Fig. 17). Al graficar las medias y los intervalos de confianza de cada una de las nubes, se observa

que las cuatro especies son mas distintas sobre la CV1 que sobre la CV2 (Fig. 18).

Fig. 17. Grafica de dispersion del andlisis de variables candnicas entre especies de Glyptotherium. Los

diferentes colores representan a los grupos de la muestra.

En los resultados de la prueba de asignacion (Cuadro 6) puede verse que, con base en la
CV1, la mayoria de los especimenes son clasificados a posteriori dentro de la misma especie en que
fueron identificados originalmente. Sin embargo, fue la especie G. texanum la que presenta el
menor porcentaje de error, seguido por G. floridanum. Mientras que en las especies G. cylindricum

y G. mexicanum el porcentaje de error es de mas del 50%.
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Fig. 18. Media aritmética e intervalos de confianza al 95% de las dos primeras variables canonicas. Los

simbolos representan a las especies dentro de la muestra.

Cuadro 6. Clasificacion por CVA de las especies de gliptodontes de Norteamérica. La primera columna
muestra la asignacion a priori basada en las descripciones del material fosil. Las siguientes columnas
muestran la asignacion a posteriori basada en las distancias de Mahalanobis de los individuos a la media de
cada uno de los grupos a priori. La ultima columna corresponde al porcentaje de error en la reclasificacion

de cada especie.

G. texanum G. cylindricum  G. floridanum G. mexicanum Total % de error

G. texanum 102 26 4 9 141 27.7%
G. cylindricum 36 72 13 45 166 56.7%
G. floridanum 2 9 44 14 69 36.3%
G. mexicanum 1 9 7 14 31 54.9%

En el segundo CVA, la prueba de significancia detectd una sola variable canodnica distinta, la
cual fue graficada contra la siguiente en magnitud (Fig. 19). Ain cuando existe cierto solape, cada
una de las regiones parece distribuirse en direcciones distintas. Con excepcion de los osteodermos
cefalicos y anterolaterales, los cuales son muy parecidos tomando como base a la CV1. La grafica
de las medias e intervalos de confianza muestra que los osteodermos dorsales y laterales se separan
del resto claramente sobre la CV1 y CV2 respectivamente (Fig. 20). En la prueba de asignacion

para saber qué tan bien se discriminan las regiones del caparazén con base en las distancias de
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Mahalanobis (Cuadro 7), se observa que los osteodermos dorsales presentan el menor porcentaje de
error en la clasificacion a posteriori. Mientras que la region anterolateral presenta el mayor

porcentaje, seguido por las regiones lateral y cefalica.

Fig. 19. Grafica de dispersion del analisis de variables candnicas entre regiones del caparazon del

Gliptodonte 6. Los diferentes colores representan a los grupos de la muestra.

Fig. 20. Media aritmética e intervalos de confianza al 95% de las primeras dos variables candnicas. Se
g p

muestran las diferencias entre osteodermos de distintas regiones del caparazon.
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Cuadro 7. Clasificacion por analisis de variables canénicas de los osteodermos de las regiones del caparazon
de un gliptodonte. La primera columna muestra la asignacion a priori basada en la observacion del material
fosil. Las siguientes columnas muestran la asignacion a posteriori basada en las distancias de Mahalanobis
de los individuos a la media de cada uno de los grupos a priori. La tltima columna corresponde al porcentaje

de error en la reclasificacion de cada region del caparazon.

Cefalicos Anterolaterales  Laterales Dorsales Total % de error

Cefalicos 2 1 1 0 4 50%

Anterolaterales 14 5 8 4 31 83.9%
Laterales 8 4 11 4 27 59.3%
Dorsales 0 1 5 21 27 22.3%

En el ultimo CVA las dos primeras variables candnicas resultaron significativas. Al no
incluir los datos de los especimenes identificados al nivel de género, la grafica de dispersion
muestra una distribucion similar a la del primer CVA sobre la CV1 y la CV2 (Fig. 21). La grafica
de los intervalos de confianza muestra que las cuatro especies se distinguen sobre la CV1, pero G.

cylindricum se separa ademas sobre la CV2 (Fig. 22).

Fig. 21. Grafica de dispersion del analisis de variables candnicas entre especimenes identificados a nivel de

especie. Los diferentes colores representan a los grupos de la muestra.
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Fig. 22. Media aritmética e intervalos de confianza al 95% de las primeras dos variables canonicas. Se

muestran las diferencias entre osteodermos de distintas regiones del caparazon.

En la tercera prueba de asignacion las especies que se reclasificaron con menor porcentaje
de error fueron G. texanum y G. floridanum (Cuadro 8). Los ejemplares de Glyptotherium sp.
fueron comparados con los valores del CVA y asignados con base en estos a una de las cuatro
especies (Cuadro 9). El Gliptodonte 11obtuvo un mayor porcentaje de asignacion a la especie G.
floridanum, el Gliptodonte 12 a G. cylindricum, el Gliptodonte 13 a G. mexicanum, y el Gliptodonte

14 para G. cylindricum y G. mexicanum.

Cuadro 8. Clasificacion por analisis de variables canodnicas de los osteodermos de especimenes identificados
al nivel de especie. La primera columna muestra la asignacion a priori basada en la observacion del material
fosil. Las siguientes columnas muestran la asignacion a posteriori basada en las distancias de Mahalanobis

de los individuos a la media de cada uno de los grupos a priori. La tltima columna corresponde al porcentaje

de error en la reclasificacion de especie.

G. texanum G. cylindricum  G. floridanum G. mexicanum Total % de error

G. texanum 75 22 4 13 114 34.3%
G. cylindricum 23 64 11 22 120 46.7%
G. floridanum 4 5 43 13 65 33.9%
G. mexicanum 2 8 8 13 31 58.1%
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Cuadro 9. Clasificacion por analisis de variables canodnicas de los especimenes identificados a nivel de
género. La primera columna muestra el nimero de individuo. Las siguientes columnas muestran la
asignacion basada en las distancias de Mahalanobis de los individuos de Glyptotherium sp. con respecto a la
media de cada uno de los grupos definidos por los individuos clasificados a nivel de especie. La ultima

columna corresponde al porcentaje en que los individuos fueron asignados a una especie sobre las demas.

G. texanum G. cylindricum  G. floridanum G. mexicanum Total % de asignacion

Gliptodonte 11 1 - 5 1 7 71.4%
Gliptodonte 12 1 2 - 1 4 50%
Gliptodonte 12 1 2 1 3 7 42.8%
Gliptodonte 14 8 10 4 10 32 31%

ANALISIS DE "LAMINAS DE PLACA DELGADA"

En el primer CVA, la variacion de la forma contenida en la CV1 se refiere nuevamente a la
expansion de la figura central y la disminucion del diametro externo del patron de roseta (Fig. 23.
1). La deformacion a lo largo de la CV2 se refiere a una disminucion del tamano de a figura central,
asociado con el desplazamiento de las marcas exteriores y relativa elongacion de los osteodermos
en sentido anterior y posterior (Fig. 23. 2).

En el segundo CVA, la deformacion contenida por la CV1 se observa también como un
aumento del tamafio del contorno interno y una disminucion del contorno definido por las marcas
en los vértices del hexagono externo (Fig. 24. 1). No obstante, la expansion de la figura central es
un poco mayor hacia uno de los extremos de la roseta. Esto significa que los osteodermos con
valores mayores de la CV1 tienen figuras centrales mas ovaladas. Los valores altos de la CV2
implican una disminucion en el didmetro de la figura central junto con una ligera rotacion y
expansion en sentido anteroposterior de las marcas del contorno externo.

Por tltimo, el cambio de forma representado por los valores de las CV1 en el tercer CVA es
muy similar al del primer CVA (Fig. 25. 1). Pero a diferencia de anterior, los valores altos de la
CV2 muestran un desplazamiento de las marcas exteriores hacia los extremos del patréon de roseta,
dandole a los osteodermos un aspecto alargado mientras que las marcas interiores se acercan al

centro (Fig. 25. 2).
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Fig. 23. 1. Analisis de "lamina de placa delgada" para el analisis de variables candnicas agrupado por
especie. Las flechas sefialan los cambios en las posiciones relativas de las marcas que mas influencia tienen

en la variable canodnica 1.
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Fig. 23. 2. Analisis de "lamina de placa delgada" para el analisis de variables candnicas agrupado por
especie. Las flechas sefialan los cambios en las posiciones relativas de las marcas que mas influencia tienen

en la variable canodnica 2.
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Fig. 24. 1. Anélisis de "lamina de placa delgada" para el analisis de variables candnicas agrupado por

regiones del caparazon. Las flechas sefialan los cambios en las posiciones relativas de las marcas que mas

influencia tienen en la variable canonica 1.
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Fig. 24. 2. Analisis de "lamina de placa delgada" para el analisis de variables candnicas agrupado por

regiones del caparazon. Las flechas sefialan los cambios en las posiciones relativas de las marcas que mas

influencia tienen en la variable candnica 2.
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Fig. 25. 1. Analisis de "lamina de placa delgada" para el analisis de variables candnicas incluyendo
especimenes identificados a nivel de especie. Las flechas sefialan los cambios en las posiciones relativas de

las marcas que mas influencia tienen en la variable candnica 1.
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Fig. 25. 1. Analisis de "lamina de placa delgada" para el analisis de variables candnicas incluyendo
especimenes identificados a nivel de especie. Las flechas sefialan los cambios en las posiciones relativas de

las marcas que mas influencia tienen en la variable candnica 2.
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DiISCUSION

La busqueda de similitud morfologica para fines taxonémicos puede resultar un problema si ésta se
busca en estructuras que exhiben poca variacion entre individuos de diferentes especies, o bien que
presentan una variacion muy amplia entre individuos de la misma especie. En taxones fosiles, la
exploracion de estructuras utiles para la identificacion y clasificacion se ve limitada por el reducido
numero de ejemplares recolectados, y la tendencia de algunas estructuras a conservarse mejor que
otras después del proceso de fosilizacion. Adicionalmente, el uso de medidas lineales puede ser
afectado por factores no previstos dentro de la muestra, como lo son la edad y sexo de los
organismos. La implementacion de un estudio morfogeométrico permite extraer la informacion de
la forma y analizarla de manera independiente a la de la talla. De esta manera, la variacion
contenida en la muestra se puede usar para entender si existen diferencias previamente
desapercibidas o bien para descartar diferencias aparentes producto de la talla misma.

Los gliptodontes del género Glyptotherium presentan numerosas complicaciones para su
estudio. El nimero de individuos es limitado, suelen colectarse inicamente fragmentos de
caparazodn, existe variacion entre osteodermos de un mismo individuo, la morfologia del
endoesqueleto es muy conservada entre especies, y la edad de los organismos incide también en la
forma y tamafio de los osteodermos. Para reducir el efecto de la variacion entre regiones del
caparazon analicé principalmente osteodermos de las regiones lateral y dorsal, en los cuales el
patron de roseta y la simetria hexagonal no se ven afectados por la aparente compactacion de estos
rasgos en las regiones marginales de caparazén. Coloqué las marcas anatomicas en los vértices del
hexagono externo, por lo que de inmediato quedaron descartados aquellos osteodermos de contorno
pentagonal o cuadrangular, al no poder colocarse en ellos el mismo niimero de marcas. Debido a
que la figura central presenta un nimero de lados variable, capturé su contorno utilizando
semimarcas colocadas sobre un "abanico" radial alineado con el eje anterolateral de cada
osteodermo.

En el primer PCA inclui a todos los individuos de la muestra independientemente de la
especie y edad a la que se han asignado. Al graficar los dos primeros componentes aprecié que la
nube de datos no se separa del todo, sugiriendo que la variaciéon maxima recopilada por el PC1 y el
PC2 no es suficiente para diferenciar grupos dentro de la muestra. Sin embargo, el ANOVA de una
via mostr6 que para ambos componentes al menos una especie podia distinguirse de las demas.

Pude visualizar mejor esto al graficar los intervalos de confianza para ambos ejes y compararlos con
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los TPS correspondientes. Asi pude apreciar ver que los osteodermos de G. texanum se distinguen
de las otras especies al presentar una figura central de mayor tamafio en comparacion con el
diametro total de cada escudo. No obstante, el resultado del ANOVA de dos vias sefiala que son
estas mismas caracteristicas morfologicas las que separan a G. floridanum de G. texanum y G.
cylindricum sobre el PCI1.

El primer CVA parti6 de la clasificacion por especies de los individuos de la muestra. Para
este analisis inclui a los Gliptodontes 11, 13 y 14 dentro del grupo clasificado como G. cylindricum,
mientras que al Gliptodonte 12 lo inclui dentro de G. floridanum. Basé esta identificacion tentativa
en el estudio del material comparativo. Al graficar las dos variables candnicas significativas
encontradas se pude ver que aunque la nube de datos se superpone, un extremo esta ocupado
principalmente por G. floridanum, el extremo opuesto contiene una mayor densidad de G. texanum,
y el centro esta ocupado por G. cylindricum y G. mexicanum. Comparando la grafica de los
intervalos de confianza con los TPS de las variables canonicas correspondientes, pude ver que la
figura central de los osteodermos de G. floridanum es la de menor tamafio en comparacion con el
diametro total del escudo (CV1). Las especies G. mexicanum y G. cylindricum presentan
proporciones del didmetro central y total ligeramente distintas, pero se parecen al tener osteodermos
mas alargados en sentido anteroposterior (CV2). En el caso de G. texanum, ésta nuevamente se
distingue por tener las figuras centrales de mayor tamafio. En la prueba de asignacion, los grupos de
especies definidos a priori fueron identificados dentro de si mismos en mayor proporcion en la
matriz de reclasificacion, destacandose G. texanum y G. floridanum con los menores porcentajes de
error.

El segundo CVA fue un ensayo para explorar la variacion que se observa al momento de
agrupar los osteodermos de una muestra. El andlisis sugiere que los criterios utilizados para asignar
osteodermos a las diferentes regiones del caparazon de un mismo individuo no consiguen distinguir
plenamente las regiones cefalica y anterolateral. Confirma ademas que los osteodermos dorsales
pueden distinguirse del resto por presentar un didmetro interno proporcionalmente mas amplio y un
contorno externo igualmente amplio en sentidos anteroposterior y transversal (CV1), y que los
osteodermos laterales difieren del resto al presentar un diametro anteroposterior mayor que las otras
regiones (CV2). La prueba de asignacion respalda ademés mi nocion previa de que la identificacion
de los osteodermos dorsales tienen el menor porcentaje de error y que se trata de una region

facilmente reconocible mediante la observacion directa.
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El tercer CVA puso a prueba la identificacion de los Gliptodontes 11-14 que utilicé en el
primer CVA. La grafica de dispersion, asi como la grafica de los intervalos de confianza, mostraron
una separacion similar a la observada entre especies en el primer CVA basada en el aumento del
diametro interno de la roseta (CV1). Sin embargo, el aumento en los valores de la CV2 simbolizan
osteodermos alargados en sentido anteroposterior, siendo la especie G. cylindricum en la cual esta
condicion es menos notoria. En la prueba de asignacion, las especies G. texanum y G. floridanum
nuevamente fueron las que obtuvieron el menor porcentaje de error al ser reclasificadas. Al agregar
los datos de las especies desconocidas pude ver que la reclasificacion unicamente coincidio en el
caso del Gliptodonte 14 (clasificado en el primer CVA como G. cylindricum), aunque este mismo
individuo fue clasificado también a G. mexicanum con el mismo porcentaje de asignacion.

En la mayoria los andlisis encontré que las variables que explican la mayor proporcién de la
variacion (PC1 y CV1) se encuentran asociadas al tamafio de la figura central con respecto al
diametro total de los osteodermos. Lo anterior resulta congruente con los criterios que se emplean
tradicionalmente para caracterizar e identificar a los gliptodontes de Norteamérica. Sin embargo,
esta variacion es dificil de observar en la mayoria de los casos, y sin el uso de algin método
analitico especializado y/o en ausencia de material comparativo no es posible asegurar si las
proporciones de la forma corresponden a las de una especie en particular.

En todos los analisis en los que comparé a las especies del género Glyptotherium utilizando
las variables de forma pude observar que las especies G. texanum y G. floridanum, de edad
blancana y rancholabreana respectivamente, son las que mas se distinguen de las otras. Mientras
que la variacion de forma en G. mexicanum y G. cylindricum, ambas de edad rancholabreana, con
frecuencia tiene un rango intermedio o cercano a alguna de las dos especies anteriores. Lo anterior,
parece congruente con la propuesta de que los gliptodontes de Norteamérica se mantuvieron en
estasis evolutiva por mas de dos millones de afios (CARRANZA-CASTANEDA Y GILLETTE, 2011). Las
diferencias reconocidas entre la especie mas antigua (G. texanum) y la especie mas reciente con el
mejor control estratigrafico (G. floridanum) podrian en realidad estar asociadas con la distribucion
cronologica de las mismas. Lo anterior corrobora la idea que considera a las especies dentro de

Glyptotherium como especies sucesionales a través del tiempo (GILLETTE ET AL., 2013).
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CONCLUSION

Los andlisis muestran que el método de captura de forma empleado en los osteodermos de
especimenes de Glyptotherium es insuficiente para proponer a la forma como un caracter til para la
identificacion de las cuatro especies vigentes. Los criterios basados en la forma del patron de roseta
para identificar nuevos hallazgos son propensos a un alto grado de error proveniente de distintas
fuentes, y por tanto son Unicamente acertados a nivel de género. La carencia de diferencias
observables entre los osteodermos de las especies de Glyptotherium podria significar que no existen
razones para favorecer el uso de la forma del caparazén como caracter taxondémico, que las
caracteristicas a las que se les ha prestado mayor atencion no son las indicadas, o bien que no han
sido estudiadas atn de la manera mas adecuada. Los resultados sugieren ademas que s6lo existen
diferencias incipientes entre especies separadas a través del tiempo, particularmente G. texanum y
G. floridanum. Lo anterior apunta a que el linaje de los gliptodontes de Norteamérica pudo no estar
sujeto a procesos de especiacion y que alguna o algunas de las cuatro especies actualmente
reconocidas son un artefacto que prevalece dada la limitada informacion que se tiene hasta el

momento.
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