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Resumen

Se estudian | as caracteristi cas craneométricas del morfotipo neotropical de rataarboricola
Rhipidomys latimanus venezuel ae (sensu Tribe, 1996) atendiendo al sexo, edad relativay
crecimiento postnatal. Los andlisis estadisticos efectuados revelaron que se trata de una
subespeci e sexualmente monomdrficay que el criterio de agrupacion de las clases de edad
propuesto por Tribe (1996) para Rhipidomys no debe hacerse extensivo a todos los re-
presentantes del género. Los andlisis de regresion demostraron que, durante €l periodo post-
natal, laregion facial experimenta de manera general un crecimiento significativamente
mayor que la caja craneana. Esta variacion alométrica cabe asociarla al répido desarrollo
delaporcion encefdlicadel craneo durante lafase embrionariay alaregulacion delamor-
fologia esquel ética que ejercen especialmente los musculos temporal, masetero y pteri-
goides.

Palabras clave: Rhipidomys latimanus venezuelae, craneometria, ontogenia, alometria,
Rodentia, Venezuela.

Abstract. Craniometric variation of Rhipidomys latimanus venezuelae (Muridae,
Sigmodontinae)

The craniometrical characteristics of the Neotropical climbing mouse Rhipidomys latimanus
venezuel ae (sensu Tribe, 1996), according to sex, relative age, and postnatal growth were
investigated. Results showed that it is a sexually monomorfic subspecies and that the cri-
terion used by Tribe (1996) to group age classes in Rhipidomys cannot be extended to all
representatives of this genus. Regession analysesrevealed that during postnatal period the
facial region of the skull grows, in general, more than the braincase. This allometric va-
riation is connected with the fast development of the encephalic portion of the skull dur-
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ing the embryonary growth and the regulation of the skeletal morphology caused espe-
cialy by the temporal, maseter, and pterigoid muscles.

K ey wor ds: Rhipidomys |atimanus venezuel ae, craneometry, ontogeny, allometry, Rodentia,
Venezuela.

Introduccién

El género Rhipidomys, que comprende las denominadas ratas arboricolas, pre-
senta una amplia distribucién geogréfica que abarca desde la zona més oriental
de Panam@, Trinidad y norte de Venezuela hasta el sudeste de Brasil y norte de
Argentina. La sistemética de este género es controvertida puesto que el elevado
numero de taxones que incluye han sido descritos a partir de criterios disparesy
raramente confrontados (véase Tribe, 1996). En €l catdlogo “Mammals of the
World”, Musser & Carleton (1993) reconocen 14 especies de Rhipidomys, si bien
sefialan que esta configuracion taxondmica debe ser considerada provisional,
ya gue se trata de un compendio de los divergentes puntos de vista dados por
Gydenstolpe (1932), Cabrera (1961) y Handley (1976). En el caso concreto de
R. venezuelae, Musser & Carleton (1993) indican que se distribuye por las zonas
montafiosas del nortey oeste de Venezuelay este de Colombia, y sefialan que qui-
zasrepresente el complemento oriental andino de R. latimanus, especie que ocupa
los bosgues montanos de Ecuador y centro y oeste de Colombia.

En la revision taxondmica efectuada por Tribe (1996), la forma venezuelae
es considerada como una subespecie de R. latimanus. Asimismo, dicho autor con-
cluye que dentro del género Rhipidomys, altamente plesiomdrfico, no se dispone
de caracteres morfol 6gicos discretos que permitan efectuar una eficaz diagnosis
especifica. Por ello, Tribe (1996) apunta la necesidad de recurrir a métodos mor-
fométricos que ayuden a detectar grupos naturales dentro del género. No obstante,
y apesar de que este autor efectla una serie de andlisis numéricos comparados,
no aporta informacion sobre | as caracteristicas biométricas de | os distintos mor-
fotipos de Rhipidomys. Teniendo en cuenta estos antecedentes, €l objetivo del pre-
sente trabajo es describir lavariabilidad craneométricade R. |. venezuel ae (sensu
Tribe, 1996), con la intencién de aportar nuevos datos que puedan ser de utili-
dad en ladeterminacién de las relaciones de parentesco entre los taxones del género
Rhipidomys.

Material y métodos

Lamuestraanalizada consistié en 63 craneos de R. |. venezuel ae, procedentes de
diversas localidades del norte de Venezuela (Distrito Federal y Estados Aragua,
Falcdn, Lara, Yaracuy y Zulid). Los gemplaresfueron distribuidos en las siguientes
clases de edad, siguiendo los criterios de Tribe (1996): clase 0, M2 parcialmente
erupcionado y/o sin desgaste (n = 7); clase 1, M2 con €l esmalte ligeramente des-
gastado y dentina visible Unicamente en las clspides linguales (n = 2); clase 2,
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M2 con la dentina visible en la mayoria de lofos pero no en la porcion central de
la corona (n = 11); clase 3, M? con la dentina confluyente entre todas |as clspi-
des (n = 28); clase 4, M2 con |la dentina ampliamente confluente, con las coro-
nas alin aparentes y las clispides |abiales reducidas en altura (n = 11); clase 5, M?
muy desgastado, sin esmalte interno ni clspides aparentes (n = 4).

En cada craneo, se tomaron las siguientes medidas mediante un calibrador di-
gital de 0.01 mm de precision (definiciones en Tribe, 1996; Venturaet a., 2000):
1 longitud total del craneo (LTC), 2 longitud céndilobasal (LCB), 3 longitud na-
sal (LN), 4 longitud del foramen incisivo (LFI), 5 longitud del diastema (LDS),
6 longitud de laserie molar superior (SMS), 7 anchuranasal (AN), 8 anchuraros-
tral (AR), 9 anchuradel foramen incisivo (AFl), 10 anchurainterorbitaria (Al O),
11 anchura zigomética (AZ), 12 anchura de la fosa mesopterigoidea (AFM), 13
anchuraoccipital (AO), 14 anchurabasioccipital (ABO), 15 aturadelacaacra
neana (HCC), 16 anchura de la caja craneana a nivel de las bullas (HCCB), 17
longitud mandibular (LM), 18 longitud de la serie molar inferior (SM1), 19 al-
tura coronoidea (HC).

Paraverificar lanormalidad delas variablesy lahomogeneidad de las varianzas
se aplicaron las pruebas de Kolmogorov-Smirnov y de Levene, respectivamente.
Las diferencias craneométricas en funcion del sexo y de la edad relativa fueron
inicialmente evaluadas mediante un andlisis factorial de la varianza (Two-way
ANOVA). Enlasvariables en las que se detectaron diferencias significativas, las
comparaciones multiples a posteriori entre categorias de edad se realizaron me-
diante el método de Scheffé (se excluy6 la clase 1 debido a tamafio muestral).
Paraestos andlisis se utilizaron los programas del paquete estadistico SPSS (No-
rusis, 1997). En todas las pruebas secuenciales, los valores de p fueron corregi-
dos segun € guste de Bonferroni (Rice, 1989), atendiendo a la modificacion
propuesta por Chandler (1995).

El crecimiento relativo fue analizado mediante la ecuacion alométricay = ax?
(Huxley, 1932), cuya transformacién logaritmica da la expresion: log y = log
a+ blog x, donde log a es lainterseccién con el gje de ordenadasy b es la pen-
diente (coeficiente de regresion) de la recta de regresion. Puesto que todas las
variables consideradas estén sujetas a variabilidad natural y a error de medida,
se aplicd laregresion detipo |1 (Sokal & Rolhf, 1995). En todos los andlisis se
verificd lahipotesis que la pendiente fuera significativamente diferente de la con-
dicion deisometria (b = 1). Los célculos de correlacion y regresion se realizaron
mediante €l programa Alometra (C. Viladiu, Departamento de Biologia Animal,
Universidad de Barcelona).

Resultadosy discusion

El andlisisfactorial delavarianzademostré que | os parametros analizados varian
significativamente en funcién de la edad relativa, independientemente del sexo
(tabla 1). De este modo, cabe asumir que R. |. venezuelae es una subespecie
sexualmente monomorficaanivel craneal. La Unicainformacién publicada aeste
respecto de la que se tiene conocimiento se debe a Linares (1998) quien, a pesar
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de no aportar datos concretos, indica que las hembras de la forma venezuel ae pa-
recen ser ligeramente mayores que los machos. Los resultados obtenidos en el
presente estudio permiten perfilar |as observaciones de Linares (1998), demos-
trando que las diferencias apreciadas entre machos y hembras no resultan ser en
ningun caso estadisticamente significativas. Se desconoce por el momento en qué
medida la homogeneidad craneométrica entre sexos es comun en Rhipidomys,
si bien ha sido comprobada también al menos en otras dos especies del género
(R. macconnelli y R. macrurus; Tribe, 1996).

Delas 19 variables analizadas, 13 presentaron diferencias ontogenéticas sig-
nificativas, especialmente aquéllas relacionadas con la longitud del craneo y la
longitud y laaturadelamandibula (tabla 1). Los estadisti cos descriptivos de cada
variable en cada una de las categorias de edad consideradas se relacionan en la
tabla 2.

A partir de la secuencia de erupcion de los molaresy de su grado de desgaste
oclusal, Tribe (1996) define seis clases de edad relativa en Rhipidomys; en las
dos categorias inferiores (0 y 1) incluye alos individuos juveniles y en las res-
tantes (2-5) alos adultos, Unicos g emplares que utiliza en las comparaciones mor-
fométricas interespecificas. En claro contraste con este criterio de agrupacion, los
andlisis estadisticos efectuados en R. |. venezuelae indicaron que en ciertos pa-
rédmetros las categorias 2 y 3 difieren de manera significativadelas clases4y 5
(tabla 3). Esta circunstancia indica que el establecimiento de determinados gru-
pos de edad debe ser reconsiderado al menos a nivel especifico ya que la agru-
pacion realizada por Tribe (1996) no puede hacerse extensiva atodos | os taxones
incluidos en €l género.

Para determinar las tasas de crecimiento relativo de cada parametro, se tomé
lalongitud total del craneo (LTC) como estimador del tamafio global del indivi-
duo (Simpson et al., 1960; Radinsky, 1981a, 1981b; Emerson & Bramble, 1993).
L os coeficientes de correlacién obtenidos (tabla 4) fueron estadisticamente sig-
nificativos en todos los casos (p < 0.001), oscilando entre 0.986 (LCB) y 0.486
(Al10). Atendiendo a valor de las pendientes de las rectas de regresion obteni-
das (tabla 4) se desprende que 4 variables no diferieron estadisticamente de la
condicion deisometria(LFIl, AR, AZ, LM), 9 presentaron alometria positiva (LCB,
LN, LDS, SMS, AN, AFI, AFM, SMI, HC) y 5 alometria negativa (A1O, AO,
ABO, HCC, HCCB). En general, los parémetros rel acionados con € esplacnocraneo
mostraron coeficientes de alometria mayores que los correspondientes a neuro-
craneo, de lo que se deduce que durante €l periodo postnatal la region facial ex-
perimenta, de manera general, un crecimiento significativamente mayor quelacga
craneana. Este fendbmeno, descrito también en otros roedores (véase, por gemplo,
Jiménez, 1972; Moreno, 1986; Mierzwaet a., 1987; Ventura, 1993-1994, Light-
foot & German, 1998; Venturaet a., 1998) se hallaasociado al répido crecimiento
del sistema nervioso central y de las capsulas sensoriales que determina un de-
sarrollo rapido de la porcién encefalica del craneo durante la fase embrionaria
(Emerson y Bramble, 1993). Esta variacion de carécter alométrico explicariala
ausenciaen R. | venezuelae de diferencias significativas entre clases de edad en
la mayoria de los pardmetros indicativos de |as dimensiones de la caja craneana



Variacion craneométrica de Rhipidomys | atimanus venezuelae Orsis 16, 2001 115

Tabla 1. Resultados del andlisis factorial de la varianza segiin el sexo y la edad relativa
en R |. venezuelae. **: p<0.01; ***: p<0.001; -: sin diferencias significativas. Valores de
p corregidos mediante el ajuste de Bonferroni.

Fuente gl. F p Fuente gl. F p

LTC Sexo 1 0154 - AZ Sexo 1 4912 -
Edad 5 19.328 *** Edad 5 16.140  ***
Sexo*edad 3  0.118 - Sexo*edad 4  0.891 -
n 53 n 58

LCB Sexo 1 0487 - AFM  Sexo 1 1340 -
Edad 5 24598 *** Edad 5 2756 -
Sexo*edad 3  0.370 - Sexo* edad 4  0.737 -
n 54 n 60

LN Sexo 1 4392 - AO  Sexo 1 0246 -
Edad 5 15620 *** Edad 4 6465 ***
Sexo*edad 4 1.052 - Sexo*edad 3  0.198 -
n 58 n 51

LFI Sexo 1 7.003 - ABO Sexo 1 0.171 -
Edad 5 4941 ** Edad 5 2633 -
Sexo*edad 4 1542 - Sexo*edad 4  1.987 -
n 59 n 57

LDS Sexo 1 0.049 - HCC Sexo 1 0573 -
Edad 5 18365 *** Edad 4 3416 -
Sexo*edad 4  0.149 - Sexo*edad 3 0.947 -
n 59 n 54

SMS Sexo 1 2972 - HCCB Sexo 1 0370 -
Edad 5 28417 *** Edad 4 2569 -
Sexo*edad 4  0.498 - Sexo*edad 3  0.599 -
n 59 n 49

AN  Sexo 1 7.766 - LM  Sexo 1 1671 -
Edad 5 10503 *** Edad 5 19.900 ***
Sexo*edad 3 1433 - Sexo*edad 4  0.268 -
n 57 n 58

AR  Sexo 1 0.007 - SMI  Sexo 1 7750 -
Edad 5 2892 - Edad 5 45811 ***
Sexo*edad 3 3.309 - Sexo*edad 3  0.428 -
n 59 n 56

AFl  Sexo 1 0.635 - HC  Sexo 1 2020 -
Edad 5 6.856 *** Edad 5 25081 ***
Sexo*edad 4 1595 - Sexo*edad 4  0.313 -
n 58 n 59

AlO  Sexo 1 1037 -
Edad 5 2374 -

Sexo*edad 4  0.363 -
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Tabla 2. Estadisticos descriptivos de las variables craneales en R. |. venezuelae segin la

edad relativa.
Edad n X sd min.  max. Edad n X sd min.  max.
LTC 0 4 2731 064 2641 271.87 AZ 0 3 1424 064 1374 1497
1 1 3176 3176 3176 1 2 1604 129 1513 16.96
2 9 3105 062 2971 3173 2 11 1635 063 1528 1697
3 27 32.14 109 2992 3368 3 28 1714 076 1578 1841
4 9 34.05 160 3170 3569 4 11 1837 082 1712 1998
5 3 3520 056 3460 3bB72 5 3 1846 035 1806 1871
LCB 0 4 24.34 064 2340 2481 AFM 0 5 184 015 170 2.08
1 1 28.88 1 2 196 004 1.94 1.99
2 10 28.22 073 2685 29.09 2 11 205 016 1.83 2.34
3 27 29.24 099 2676 30.61 3 28 209 016 181 2.55
4 10 3144 147 2885 3358 4 11 221 018 197 249
5 2 3207 031 318 3229 5 3 227 029 203 259
LN 0 5 8.40 0.56 7.84 9.01 AO 0 4 1192 051 1149 1253
1 2 1000 046 968 1033 1
2 10 10.46 0.75 893 1168 2 9 1268 038 1204 1315
3 27 1074 063 970 1200 3 27 1313 050 1230 1443
4 11 1133 086 993 1249 4 8 1334 027 1304 1373
5 3 1232 121 1148 1371 5 3 1332 006 1327 1339
LFI 0 5 58 044 527 644 ABO 0 4 862 023 832 884
1 2 633 044 6.02 664 1 2 907 006 903 912
2 1 654 034 576 713 2 10 88 028 849 928
3 28 668 031 594 745 3 27 917 035 840 971
4 1 713 048 628 781 4 11 929 027 879 965
5 2 695 090 632 759 5 3 941 049 893 991
LDS 0 5 670 040 6.08 7.03 HCC 0 3 901 006 895 907
1 2 7.73 0.01 7.72 1.74 1
2 1 759 039 6.88 829 2 10 939 025 88 969
3 28 809 038 740  9.09 3 28 95 029 863 1005
4 11 8.74 0.53 7.87 9.45 4 10 973 028 938 1011
5 2 948 0.26 9.30 9.67 5 3 982 024 9.68 10.10
SMS 0 4 402 013 392 42 HCCB 0 3 981 021 957 9%
1 2 5.58 0.13 5.49 5.67 1
2 11 548 0.20 5.05 571 2 9 1017 025 9.69 1042
3 28 535 0.24 481 5.76 3 27 103 032 940 11.08
4 11 5.40 0.24 4.76 5.62 4 8 1055 030 1019 1114
5 3 547 0.26 513 5.65 5 2 1031 007 1026 10.36
AN 0 4 2.75 033 2.36 3.13 LM 0 5 1549 029 1518 1593
1 1 343 1 2 1732 076 1679 17.86
2 11 3.37 0.21 3.10 3.89 2 11 1739 047 1675 1802
3 28 3.35 0.23 3.04 3.99 3 27 1810 067 1680 19.21
4 10 363 021 320 386 4 11 1897 089 1806 2091
5 3 376 034 343 410 5 2 1994 006 1990 19.98
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Tabla 2. (Continuacion)

Edad n X o min.  méx. Edad n X s min.  max.
AR 0 5 4.04 0.27 3.74 447 SMI 0 4 402 010 389 411
1 1 4.63 1 1 6.00
2 1 464 028 418 513 2 11 578 020 541  6.02
3 28 458 027 3.83 502 3 28 560 025 496 598
4 11 4.79 0.44 397 5.46 4 10 570 019 520 5.86
5 3 480 049 4.40 534 5 2 560 033 537 583
AFI 0 5 212 018 193 232 HC 0 6 731 041 661 7.79
1 2 248 027 229 2,67 1 2 874 044 843  9.05
2 1 253 015 227 2.69 2 11 881 047 778 947
3 2 250 020 2.22 3.05 3 27 933 047 831 10.20
4 11 2.76 0.17 245 299 4 11 1012 053 925 11.03
5 2 2.68 0.25 2.50 2.86 5 2 1044 037 1018 10.70
AlO 0 5 492 018 473 520
1 2 516  0.06 512 520
2 11 5.11 0.19 4.89 5.45
3 27 5.16 0.25 4.72 5.67
4 11 5.40 0.30 4.92 5.99
5 3 5.38 0.40 4.92 5.62

Tabla 3. Resultados de las comparaciones multiples entre clases de edad en R. |. vene-
zuelae. Valores de p corregidos por filas mediante el ajuste de Bonferroni.

0-2 0-3 0-4 0-5 2-3 24 2-5 3-4 35 45
LTC 0.001 0.001 0001 o0.001 O 0001 0.001 001 o0.001 O
LCB 0.001 0001 0001 0001 O 0001 O0.001 0001 005 O
LN 0.001 0001 0001 0001 O O 005 O 0 0
LFI 0 0.05 0.001 O 0 O 0 0 0 0
LDS 0.05 0.001 0001 0001 O 0001 0.001L 001 o001 O
SMS 0.001 0001 0001 0OO0OL O O 0 0 0 0
AN 0.01 0.01 0001 0001 O O 0 0 0 0
AFI 0.05 0.05 0.001 O 0O O 0 005 O 0
AZ 0.01 0.001 0001 0001 O 0001 001 001 O 0
AO 0 0.001 0001 005 O O 0 0 0 0
LM 0.001 0.001 0001 o0.001 O 0001 0.001 005 005 O
SMI 0.001 0001 0001 0OO0OL O O 0 0 0 0
HC 0.001 0001 0001 0001 O 0001 001 o001 O 0
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(AFM, ABO, HCC, HCCB). La ontogenia del craneo se halla también intima-
mente asociada al desarrollo delamusculatura, particularmente al de aquéllaim-
plicada en la alimentacion (véase Emerson & Bramble, 1993; Herring, 1993). En
concreto, segln Lightfoot & German (1998), la carga mecanica de los muscul os
en las zonas Gseas de su insercién puede regular la morfologia esquelética. La
alometria positiva de la altura coronoidea apreciadaen R. |. venezuel ae cabe aso-
ciarla, en gran parte, a desarrollo de los misculos temporal, masetero y pteri-
goides, y de maneraconcretaa proceso de elongacion que sufren durante € periodo
postnatal (véase Abdala et a., 2001). De estos muscul 0s, resulta especialmente
destacable el efecto del masetero puesto que se trata de una estructura que en ro-
edores adquiere dimensiones considerables (Moore, 1981; Schumacher, 1985).
Su porcién profunda presenta fibras orientadas verticalmente que se originan en
€l arco zigomatico y se insertan en la superficie lateral de la mandibula, en una
amplia érea, definida por Atchley (1993) como area masetera, cuya longitud co-
rresponde précticamente a la altura coronoidea.

Tabla 4. Regresiones de las variables craneales sobre la longitud total del craneo en
R. |. venezuel ae.

Intervalos de
n r log a b confianza deb (95%)
superior inferior
LCB 52 0.986 -0.1978 1.1045 1.1556 1.0533
LN 52 0.903 -1.2065 1.4847 1.6650 1.3044
LFI 52 0.658 -0.8227 1.0942 1.3072 0.8612
LDS 52 0.898 -1.0056 1.2700 1.4283 1.1117
SMS 53 0.644 -1.3369 1.3675 1.6605 1.0745
AN 52 0.711 -1.6950 1.4758 1.7696 1.1821
AR 53 0.536 -1.0893 1.1629 1.4379 0.8880
AFI 52 0.539 -1.8187 1.4743 1.8255 1.1231
AlO 52 0.486 -0.4704 0.7874 0.9820 0.5928
AZ 52 0.917 -0.4623 1.1250 1.2518 0.9981
AFM 53 0.533 -1.7674 1.3867 1.7153 1.0582
AO 50 0.742 0.1297 0.6538 0.7806 0.5270
ABO 52 0.599 0.0069 0.6327 0.7761 0.4892
HCC 51 0.639 0.1650 0.5403 0.6590 0.4216
HCCB 48 0.534 0.2154 0.5294 0.6614 0.3974
LM 51 0.947 -0.1974 0.9654 1.0544 0.8764
SMI 52 0.656 -1.6191 1.5687 1.9038 1.2336

HC 51 0.917 -1.0569 1.3440 1.4977 1.1903
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Laaometria positivaobservadaen R. |. venezuelae anivel de los componentes
delaregion facia (LN, LDS, SMS, AN, AFI, SMI) reflgja, en parte, la necesi-
dad apuntada en otros mamiferos (véase Emerson & Bramble, 1993) del paso de
una alimentacion juvenil suctora, favorecida por un corto rostro, a la alimenta-
cion definitiva del adulto. Al margen de laimportancia que tienen estos agentes
de carécter mecénico en el crecimiento craneal de R. |. venezuelae, no hay que
descartar el efecto que, a igual que ocurre en otros roedores, puedan ejercer cier-
tos factores epigenéticos (véase Herring, 1993), tanto a nivel general (hormonas,
tasa metabdlica) como local (irrigacion sanguinea, tension mecénica).
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