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PREFACI

Es un plaer realitzar la presentacié de la publicacio del present recull de comunica-
cions del simposi internacional Insular Vertebrate Evolution: the Palaeontological
Approach que es va dur a terme a Mallorca el setembre de 2003, organitzat per la Societat
d'Historia Natural de les Balears i I'Institut Mediterrani d'Estudis Avancats, rebent el
suport de diverses entitats autonomiques i estatals, entre elles, la Conselleria
d'Economia, Hisenda i Innovacié del Govern de les Illes Balears i la seva precedent
Conselleria d'Innovacio i Energia.

Es important destacar que aquest simposi és el fruit de la col-laboracié entre una
entitat privada i una entitat puiblica, que han unit novament els seus esforgos per assolir
un objectiu comu exités, talment com ho varen fer 'any 2000 per a la creacio de |'expo-
sicié “Les Balears abans dels Humans".

La primera d'aquestes entitats, la Societat d'Historia Natural de les Balears, que fa
poc ha complert el mig segle de vida, és bressol de naturalistes i investigadors profes-
sionals i aficionats que han aportat, aporten i aportaran importants treballs d'investiga-
cio a la llarga llista de publicacions d'aquest caire a les Balears. La serietat cientifica de
la Societat d'Historia Natural esta demostrada per les seves diferents publicacions i acti-
vitats, i ha obtingut el reconeixement de diverses institucions mitjancant l'atorgament
de prestigiosos premis, com per exemple el Premi Ciutat de Palma, el Premi Alzina i el
Premi Jaume L. Linterées en la divulgacié del coneixement naturalistic per part d'aques-
ta institucid I'ha dut a promoure la creacié d'un Museu de la Naturalesa de les Illes
Balears.

La segona, |'Institut Mediterrani d'Estudis Avangats (IMEDEA), és un clar exemple de
la integracié d'esforcos per a la consecucié d'important resultats en el camp de la inves-
tigacio cientifica. LIMEDEA és un centre mixt entre la Universitat de les Illes Balears i el
Consejo Superior de Investigaciones Cientificas, ambdues entitats, segell de qualitat en
les tasques d’investigacid. Al departament de Recursos Naturals de I'IMEDEA s’integren
diferents equips d'investigacio tan diferents com oceanografia, ecologia terrestre, ictio-
logia, oceanografia i paleontologia, aquest darrer, maxim promotor de la investigacio en
el camp de la paleontologia de vertebrats insulars a les Balears.

Les illes Balears son i han estat terra d'importants investigadors cientifics en el camp
de la paleontologia, i més en concret de la paleontologia de vertebrats insulars. No ens
podem oblidar de noms com Guillem Colom, Joan Cuerda, Andreu Muntaner, Rafel
Adrover, Basilio Angel, Benet Mercadal, Joan Pons, Lluis Gasull, aixi com tampoc d'altres
investigadors més recents que han dut a terme una tasca d'investigacié admirable per al
coneixement i comprensio de les faunes insulars que habitaren les nostres illes abans de
que els humans hi arribessin. No tan sols del coneixement d'autors locals s’ha nodrit la
paleontologia balear, sin6 que altres figures internacionalment reconegudes han aportat
informacid rellevant en aquest camp, com Miss Dorothea M.A. Bate, descobridora de
Myotragus balearicus, Miquel Crusafont, Paul Y. Sondaar.

Es per aixd que una illa balear, Mallorca, hagi estat el lloc triat al Japé per a la realit-
zacié d'un simposi sobre faunes insulars. Totes les Balears son maéns singulars, segons
demostra l'estudi paleontologic del seu passat. Les Pitilises, les tiniques illes de la
Mediterrania amb unes faunes pleistocéniques sense mamifers. Les Gimnesies, les tini-
ques illes de la Mediterrania que durant el Quaternari contenien un capri summament
modificat, Myotragus balearicus. Destaca Menorca, que en el passat va hostatjar una
fauna extraordinaria que esta comencant a ser coneguda gracies a la feina feta per un
menorqui, el Dr Josep Quintana, amb un conill gegant altament modificat que es pre-
senta a aquestes planes. Les Balears son illes amb fossils insulars espectaculars. Encara
hi sobreviuen alguna d’aquestes espécies, auténtics llegats de la nostra paleo-historia i
del nostre passat sense preséncia humana i un auténtic patrimoni natural i cultural que
hem de preservar.



El nombre i la diversitat de participants en el simposi fa palesa la importancia i l'in-
terés global sobre aquesta tematica. Apart d'importants investigadors nacionals, hi han
assistit investigadors de renom d’altres paisos europeus com Italia, Grecia, Franca, Regne
Unit, Holanda, Belgica, Suissa, Portugal, i de paisos fora d'Europa com Estats Units, Nova
Zelanda, Jap6 i Cuba. Ben segur que l'intercanvi de coneixements i idees, objecte pri-
maordial de les reunions cientifiques d’aquesta categoria, ha estat de gran utilitat per a
tots els participants i resultaran de vital importancia en la consecuci6 d'objectius futurs
a tots els nivells.

En aquest sentit s'ha de dir que la qualitat de la investigacio cientifica radica en la
col-laboraci6 entre diferents investigadors o disciplines, i sense cap dubte, aquest és un
dels objectius que s’han complert en aquest simposi.

Una mostra inequivoca d'aquesta qualitat investigadora i divulgadora és el conside-
rable nombre d'articles que se presenten en aquest volum. Tots ells d'una qualitat cien-
tifica demostrada per un control rigoros mitjangant sistemes d’arbitratge cientific i la
serietat que s'espera d'una publicacié d’aquesta indole.

Esperem que la realitzacié de simposis d'aquesta importancia, aixi com la publicacio
de volums d'aquesta categoria suposin un estimul per a la investigaci6 cientifica en el
camp de la paleontologia insular, aixi com també serveixi de vehicle per a donar a conéi-
xer aquesta disciplina al gran public.

Una mostra inequivoca d'aquesta qualitat investigadora i divulgativa és el considera-
ble nombre d’articles que se presenten en aquest volum. Tots ells d'una qualitat cientifi-
ca demostrada per un control rigorés mitjancant sistemes d’arbitratge cientific i la serie-
tat que s’espera d'una publicacié d'aquesta indole.

Esperam que la realitzaci6 de simposis d'aquesta importancia, aixi com la publicacio
de volums d’'aquesta categoria suposin un estimul per a la investigacié cientifica en el
camp de la paleontologia insular, aixi com també serveixi de vehicle per a donar a conei-
xer aquesta disciplina al gran public.

Lluis A. RAMIS DE AYREFLOR
Conseller d'Economia, Hisenda i Innovacio
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INTRODUCCIO

El Simposi Internacional “Insular Vertebrate Evolution: the Palacontological Approach” va
tenir lloc a Palma de Mallorca entre els dies 16 i 19 de setembre de 2003 i fou organitzat conjun-
tament per I'Institut Mediterrani d'Estudis Avancgats (CSIC — UIB) i la Societat d'Historia Natural
de les Balears. La idea i el compromis per fer aquest Simposi va néixer el 7 de novembre de 1998
a la ciutat japonesa de Kagoshima, en el transcurs de la sessi6 de cloenda del Simposi
[nternacional “The Ryukyu Islands: The arena of adaptive radiation and extinction of island
fauna, organitzat per la Universitat de Kagoshima sota la coordinacio del Dr Hiroyuki Otsuka, i
un dels promotors de la realitzacio d’aquest Simposi a Mallorca fou el Dr Paul Y, Sondaar.

Tot i que aquest Simposi s’havia previst inicialment que es realitzaria dintre de I'any 2002,
la seva realitzacio fou endarrerida un any per distanciar-ho un poc més d'un altre Congrés
Internacional que es va realitzar a Deia, Mallorca, el setembre de 2001, sobre “World Islands in
Prehistory”. Tot i que els dos Simposis tractaven una tematica diferent, hi existia una possibi-
litat real de solapament, com es pot veure comparant les respectives llistes de participants,

El dia 16 de setembre, a la mesa inaugural del Simposi varen ser presents el Sr Lluis
Moragues (President de la Societat d'Historia Natural de les Balears), el Dr Damia Jaume (en
representacio del Dr Joaquim Tintoré, director de I'Institut Mediterrani d'Estudis Avancats), el
Dr Francesc Munoz (vice-rector de la Universitat de les llles Balears, en representacio del
Rector, Dr Avel-li Blasco), el Dr Ross MacPhee (de I'American Museum of Natural History, New
York, membre del Comité Cientific d’aquest Simposi i participant al Simposi de Kagoshima) i
el Dr Josep Antoni Alcover (President del Comité Organitzador i membre de !'Institut
Mediterrani d'Estudis Avancats i de la Societat d'Historia Natural de les Balears).

Les sessions del Simposi “Insular Vertebrate Evolution: the Palaeontological Approach” es
varen celebrar al centre de cultura de Sa Nostra, al centre de Palma de Mallorca, en sessions de
mati i horabaixa, durant els dies 16, 17 i 19 de setembre. En el transcurs d'aquestes sessions es
varen presentar un seguit de comunicacions de temes molt diversos que tenien com a fil com
l'evolucio en condicions d'insularitat des de la perspectiva dels paleontolegs de vertebrats. Es
varen celebrar 9 sessions de presentacions orals amb 43 comunicacions, a més d'una sessio de
posters i la presentacié d'una filmaci6 sobre la cova Genovesa (Manacor). El dia 19 es va cele-
brar també un petit taller sobre problemes i interpretacions a les excavacions paleontologi-
ques de vertebrats insulars.

El dia 18 de setembre es va fer una excursio de camp per visitar diferents jaciments mallor-
quins. Es va visitar la cova des Moro (Manacor), important jaciment paleontologic del
Pleistoce superior i Holoce de Mallorca, i el talaiot de Sa Canova (Arta), un dels talaiots més
espectaculars de I'illa, i tot el grup va a dinar a la possessio de ses Cabanasses, hostatjats pel Sr
Damia Jaume Bosch, un dinar excel-lent en un marc inoblidable.

Dintre del Simposi es va presentar una filmaci6 sobre la cova Genovesa, on es troba un
interessant diposit paleontologic sota l'aigua, a una quinzena de metres de fondaria. Estam
molt agraits al Dr Damia Jaume Llabrés per la presentacio que en va fer.

Ja acabat el Simposi, perd amb una amplia participacio dels assistents al mateix, el dia 20
de setembre es va fer una nova excursi6 per visitar un altre jaciment important de Mallorca, la
cova Estreta, prop del Rafal d'Ariant. L'excursié fou un poc dificultosa pel terreny abrupte que
cal superar per arribar al jaciment, pero tothom hi va arribar.

Aquest Simposi s’ha pogut fer en bona part gracies a I'interes institucional de les dues enti-
tats organitzadores en fer-ho, gracies a I'impuls d'una seérie de persones, i gracies a l'ajuda
rebuda per part de diferents institucions. Per a la Societat d’Historia Natural de les Balears la
realitzacié d'aquest Simposi va representar no tan sols un acte que es troba en la linia de
potenciaci6 de la creacio d'un Museu de la Naturalesa de les llles Balears a Palma, siné un
exemple de la seva vocacid i inserci6 internacionals i va ser un preambul del seu 50¢& aniversa-
ri (celebrat el 2004). Per a I'Institut Mediterrani d'Estudis Avancats (centre mixt del Consejo
Superior de Investigaciones Cientificas i de la Universitat de les Illes Balears) va representar
una passa més en les seves activitats destinades a la potenciacié d'una recerca de qualitat,
especialment inserida a la Comunitat Autonoma de les Illes Balears, i d'abast internacional.



Les persones gracies a les quals s'ha pogut fer aquest Simposi son moltes, i com a coordina-
dors d'aquest volum volem esmentar d'una manera especial na Laura Celia i na Margalida
Roig, aixi com als restants membres del Comité Organitzador. Na Francisca Comas va enco-
ratjar molt a JAA amb la realitzacio d'aquest simposi. En Miquel Trias va elaborar el logotipus
del Simposi, aixi com tota la part de disseny del mateix. També ha elaborat la portada d'aquest
volum. Tota la maquetacio i bona part del disseny de les Actes del Simposi es deu a na Natalia
Llorente, de Colorgrafic. Les sessions es varen realitzar al Sald d'Actes del Centre Cultural de Sa
Nostra. Xisca Niell, directora del Centre Cultural de Sa Nostra, i tot el personal del centre ens
varen facilitar totes les activitats que s'hi varen fer.

Hem rebut suport economic de diferents entitats. Han recolzat aquest Simposi el
Ministerio de Ciencia y Tecnologia, la Universitat de les Illes Balears, Sa Nostra, el Govern de
les Illes Balears a través principalment de la Conselleria d’Economia, Hisenda i Innovacio
(igual que la Conselleria precedent d'Innovacio i Energia), de la Conselleria de Medi Ambient,
i de la Conselleria d'Educacié i Cultura, aixi com de les dues entitats organitzadores. Tot i no
haver participat directament amb aquest Simposi, estam també agraits als Consell de
Mallorca, de Menorca i d'Eivissa i Formentera, que al llarg dels darrers anys han autoritzat i
financat parcialment diferents excavacions paleontologiques de les quals provenen molts dels
materials que es varen presentar a aquest Simposi.

En aquest volum es publiquen 35 treballs sobre vertebrats insulars. A grosse modo es pot
dir que una tercera part dels treballs es refereixen a paleontologia de vertebrats de les Balears,
una altra tercera part correspon a treballs de paleontologia de vertebrats d'altres illes medite-
rranies, mentre que la tercera part restant tracta de faunes insulars d'altres illes i para-illes del
mén (Bermuda, Hawaii, Nova Zelanda, Antilles, etc.) i altres temes relacionats. La majoria dels
treballs publicats tracten sobre faunes fossils de mamifers, mentre que uns pocs tracten sobre
ocells fossils i només dos tracten sobre amfibis i réptils fossils.

Els treballs presentats han estat avaluats mitjancant un sistema d'avaluacio externa. Els
avaluadors han estat basicament reclutats entre els mateixos participants al Simposi, pero
també altres col-legues externs han col-laborat. Estam agraits al Dr Jordi Agusti, al Dr Joan
Mestres, al Dr Dick Mol, al Dr Antonio Sdanchez i al Dr Carlos Lorenzo Merino pels comentaris
que ens han enviat sobre diferents treballs. Volem agrair els autors per la seva paciéncia durant
el procés de publicacio dels treballs, que ha estat més llarg del que voliam.

Hem volgut dedicar el Simposi, i en conseqiiéencia aquest volum, a tres col-legues molt
preuats que ens varen deixar el 2003, abans de la realitzacié del Simposi. Joan Cuerda Barcelo
(1912 — 2003), President d'Honor de la Societat d'Historia Natural de les Balears, ha estat un
dels personatges claus en I'estudi del Quaternari de les Balears, inclosos els vertebrats que hi
visqueren, i fou una persona que va obrir les portes de ca seva a tots els investigadors interes-
sats en el Quaternari de les Balears, va crear escola a Mallorca i va ser un dels grans impulsors
de la Societat d'Historia Natural de les Balears i dels seu projecte museistic. Joan Pons Moya
(1955-2003) fou el més entusiasta dels estudiosos de la fauna de vertebrats del Quaternari de
les Balears, des de la seva més tendra infancia, i a ell es deu la descripcio d'un bon nombre de
taxons de vertebrats fossils d'aquestes illes. Sense ell, el coneixement dels mamifers fossils del
Plioce i Quaternari de les Balears no estaria al nivell en que es troba actualment. Paul Sondaar
(1934 — 2003) ha estat un dels grans especialistes internacionals en 'estudi de faunes verte-
brades insulars. La seva carrera cientifica ha estat centrada en les grans illes mediterranies i en
les illes de la Wallacea. El seu entusiasme contagiador ha estat I'arigen de moltes vocacions de
paleontolegs. Dintre del Simposi, el dia 20 se'ls va dedicar una sessio in memoriam, emotiva i
senzilla, que va comptar amb l'assisténcia de les seves respectives families. Els Drs Josep
Antoni Alcover, Salvador Moya-Sola i Jelle Reumer varen presentar un curta i sentida reme-
moranca d'aquests tres investigadors que ens varen deixar. Aquests parlaments acabaren amb
una curta frase que sentim com ben vigent: Paul Sondaar, Joan Pons, Joan Cuerda, mestres i
amics, gracies per donar-nos llum en I'estudi del passat amb la vostra honestedat, coneixe-
ment i passio!

Pere Bover i Josep Antoni ALCOVER
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TusK PALEOHISTOLOGY AS A TOOL IN THE DISCRIMINATION

OF FOSSIL TUSKS FROM GREECE

Konstantina Acianl & George THEODOROU

Acian, K. & THEoporou, G, 2005. Tusk Paleohistology as a tool in the discrimination of fossil tusks from Greece. In ALcovir, LA, &
Boven, B (eds.): Proceedings of the International Symposium “Insular Vertebrate Evolution: the Palaeontological Approach’. Monao-

grafies de la Societat d'Historia Natural de les Balears, 12: 1-8.

Resum

En aquest estudi intentam discriminar entre les defenses de Mammuthus meridionalis, Elephas antiquus i les dels ele-
fants nans de I'illa de Tilos, en base a les caracteristiques histologiques de la dentina. El tret mesoscopic examinat s el Patro
d'Schreger, en relacié a I'angle, la longitud d'ona i ['aparenca qualitativa, i els trets microscopics s6n la mida dels tabuls de
dentina i la seva densitat. Les mostres de defenses de mamut es diferencien clarament de les d'elefants. A mes, trobam una
petita varianca en I'aparenca qualitativa del Patré d'Schreger entre les mostres d' Elephas antiquusiles defenses dels elefants
nans. Finalment, la mida dels tabuls de dentina de les defenses dels elefants endémics és, clarament, la major.

Paraules claw: defenses, Paleohistologia, dentina, elefants nans, Elephas antigrus, Mammuthus meridionalis.

Summary

In the current study, we have attempted to distinguish between the tusks of Mammuthius meridionalis, Elephas anti-
guusand the dwarf elephants from the island of Tilos, based on the tusk dentine’s histological characteristics. The mesoscopic
feature examined is the Schreger Pattern, in respect to its angle, wavelength and qualitative appearance, and the microsco-
pic teatures are the dentinal ibule's size and density. The mammoth samples strongly discriminate against the elephant tusks.
In addition, we were able to find a small variance in the Schreger Pattern’s qualitative appearance, between the samples of
Elephas antiquus and the tusks of the dwarfs. Finally, the size of the dentinal tubules is clearly greatest in the tusks of the

endemic elephants.

Key words: tusks, Palaeohistology, dentine, dwarf elephants, Elephas antiguus, Mammuthus meridionalis.

INTRODUCTION

The aim of this study is to compare the dwarf ele-
phant tusks, found on the island of Tilos, to those of Ele-
phas antiquus and Mammuthus meridionalis, in respect
to the dentine’s histological characteristics. In the past,
Proboscidean tusk dentine has been used to distinguish
tusks and tusk fragments of different taxa (Espinoza &
Mann, 1993; Fisher er al, 1998; Palombo & Villa, 2001;
Palombo, 2003). For the most part though, these exami-
nations included only the Schreger angle. On previous
papers (Agiadi, 2001; Theodorou & Agiadi, 2001; Agiadi,
2003), we have examined other histological features,
namely the dentinal tubule density and diameter. At the
same time, Trapani & Fisher (2003) used the Schreger
Pattern’s angle, wavelength, and qualitative appearance,
to distinguish between tusks of mammoths (M. primige-
nius and M. columbi undifferentiated), mastodons
(Mammut americanum) and extant elephants (Elephas
maximus and Loxodonta africana). In the current study,
we examine for the first time all the above features in
conjunction, in order to discriminate between tusks of

Elephas antiguus and Mammuthus mericionalis, the two
Proboscidean taxa, which dominated the Greek Peninsu-
la during the Quaternary. Furthermore, we compare the
obtained results to the corresponding ones for the dwarl
elephant tusks from the Tilos Island, Specifically, the
characteristics examined herein (Fig.1) are: the Schreger
angle (sa), the Schreger Pattern’s phenomenon wave-
length (w), the Schreger Pattern’s qualitative appea-
rance(q), the dentinal tubule density (did) and the denti-
nal tubule diameter (tdi).

The material used for the present study (Table 1)
consists of: 1) two tusks from the Lower Pleistocene
locality of Vlachioti (Lakonia, Peloponnisos, Greece),
which have been attributed to  Mammuthus
(Archidiskodon) meridionalis, by identification of other
skeletal and dental material (Symeonidis & Theodorou,
1986), 2) one tusk found near the village Nissoi (Ileia,
Peloponnisos, Greece) by Associate Prof. Theodorou du-
ring a field trip to the area on July 1994. According to
Assoc. Prof. Theoadorou, this specimen exhibits the typi-
cal features of Elephas antiquus and is consequently
attributed to this species (data under publication), 3) five
tusks from the area of Megalopolis (Arcadia, Pelopo-
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(a) Polished transverse section of a tusk belonging to a dwarf elephant
from Tilos (T.00/144). On the outermost part we can see the thin
layer of cementum, covering the dentine. The first layer of dentine,
adjacent to the cementum-dentine junction (CDJ), is called man-
tle dentine. In the extant elephant species, this layer has a thickness
of 40-80pm, and is characterized by irregularly spaced, extensively
branched dentinal tubules, which are strongly curved toward the
tip of the sk (Raubenheimer er al,, 1998). Underneath the man-
tle dentine there is the main part of the tsk’s dentine, which exhi-
bits the Schreger Pattern.

(b) Schematic block diagram of the tusk’s dentine, presenting the
Schreger Pattern features. The growth surface coincides with the
circumferential view of the dentine. The Schreger Pattern is visible
on the transversal view, whilst on the radial view we can see part of
the sinusoidal organization of the sets of dentinal tubules. As we
can observe on this diagram, the true dentinal rubule wavelength
(W) remains constant, while the angle between the sinusoidal
direction of the tubules and the transversal view changes as we
move from the dentine-pulp junction (DP]) towards the CDJ. As a
result, the phenomenon Schreger Pattern wavelength (w) increa-
ses towards the DPJ, The phase difference between the sinusoidal
movement of adjacent bundles of odontoblasts, when it is project-
ed on the transversal plane of the tsk, results in the intersecting
Schreger lines, On the transverse section, we can measure the
Schreger angle (sal, by drawing the tangents ta the Schreger lines.

nnisos, Greece) identified by Melentis (1961) as belong-
ing to Elephas (Palaeoloxodon) antiquus, 4) two tusk
pieces also from Megalopolis (Melentis, 1961), which
belong to Mammuthus meridionalis, and 5) fourteen
tusks and tusk pieces found in the Charkadio Cave (Tilos,
Dodekanese islands, Greece). It has been noted by previ-
ous studies (Theodorou, 1983), that no proof of any
interaction between the dwarf elephants from Tilos
islands and the dwarfs from Malta has been provided to
date. Consequently, the two endemic evolutionary phe-
nomena have progress separately. However the fossil ele-
phant material found on the island of Tilos is still provi-
sionally attributed to Palaeoloxodon antiquus falconeri
(Theodorou, 1983).

Concerning methodology, the structure of the
tusks’ dentine was observed by combination of mesos-
copic and microscopic investigation. The features were
observed in detail using an optical petrographic and a
scanning electron microscope (S.E.M.), under various
magnifications. For this purpose, transverse sections
were cut and thin sections were prepared whenever ne-
cessary. Our observations mainly concerned the perpen-

Fig. 1.
(at) Seccid transversal polida d'una defensa pertanyent a un elefant nan
de Tilos (T.OWI44). A la part més exterior podem veure una capa
prima de ciment, la qual cobreix la denrina. La primera capa de
dentina, adjacent a la unio ciment-denting (CDJf) sanomena denti-
na mantell. A les espicies d'elefants vivents aguesta capa 1é un gruix
de 40-80pm, i es caracteritza per hibuls de dentina extensament
ramificats, espaiats frregularment, que estan fortament corbats cap
a l'extrem de la defensa (Raubenheimer et al., 1998). Per sota de la
dentina mantell es rroba la part principal de la denting de la defen-

sa, la qual exhibeix el Patro d'Schreger.

() Diagrana de blocs esquemiatic de la dentina de les defenses, presen-
taet els trets del Patra d'Schreger. La superficie de creixement coin-
cideix amb la norma circumferencial de la denting. El Patro
d'Schreger és visible en norma lateral, mentre que en norma radial
podem veure part de Vorganitzacia sinusoidal dels conjunts de
nibuls de dentina. Com podem observar, a aguest diagrama, la ve-
ritable longitud d'ana dels nibuls de dentina (W) roman constant,
mentre que l'angle entre la direccio sinusoidal dels tibuls { la norma
transversal canvia a mesura que ens movem des de la unio polpa-
dentinag (DP]) cap a la CDJ. Com a resultat, el fenomen de la longi-
tuel d'ona del Patra d'Schreger (w) s'incrementa cap al final del DPJ.
La diferencia de fase entre el moviment sinusoidal dels bonys adja-
cents d'odontablastes resulta en la interseceidi de linies d'Sclireger. A
la seccid transversa podem mesurar l'angle d'Schreger (sa) dibui-
xant les tangents a les linies d'Schreger:

i -M%ﬂﬂf elephants
83- 123 degnaes 131158 degrees | 108- 158 degrees
w| 055-095mm | 056-092mm 047-0.87 mm
g | Uniform throughout “VIC" on the
dentine’s thickness, | “V"andsome“X" | outerzone, X" on
"X", occasionally "C" the inner zone
dtd| 25500-43000 dt/mm?| 18300-40365 dt/mm?| 11524-45500 dt/mm?
tdi 1.0-2.0 pm 0.5-1.0 pm 2.1-29 um

‘Table 2. Identifying and discriminating characteristics of the tusk den-
tine of Mammuthus meridionalis, Elephas antiguus, and the
dwarf elephants from the island of Tilos. The Schreger Pattern's
features (angle, wavelength and qualitative appearance) are
observed macroscopically, as well as under the optical micros-
cope, while the dentinal tubules can only be seen under high
magnification, with the use of a scanning electron microscope.

Taula 2, Trets diferencials caracteristics de la dentina de les defenses de
Mammuthus meridionalis, Elephas antiquus, { dels elefants nans
de l'illa de Tilos. Les caracteristiques dels Patrons d'Schreger
fangle, longitud d'ona i semblanga qualitativa) s'observen
macroscopicament, igual gque amb un microscopi dptic, mentre
ue els tibuls de denting nomeés es poden veure a grans aug-
nents, amb Uis del microscopi electronic d'escandallatge.
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dicular plane to the tusks’ axes, since this is the direction
were the Schreger Pattern appears. Only stub samples
examined under the S.E.M. were orientated parallel to
the tusks' long axes and outer surfaces (circumferential
plane), so that we could measure the dentinal tubule’s
density and diameter. Occasionally, we also examined
stubs on the radial direction, in order to see the longitu-
dinal sections of the dentinal tubules.

In order to evaluate the Schreger Pattern’s charac-
teristics, on our samples, pieces of the tusks were
encased in polyester resin. The blocks were cut perpen-
dicularly to the tusks' axes and were then polished
throughly with emery dust of two sizes. Afterwards the
polished surfaces were scanned and the sa was measu-
red at high magnification, using image processing soft-
ware. In particular, the program CorelDraw vs.10 was
used for this purpose. The scanned pictures were
processed to enhance the Schreger lines. Then, under
magnification, the tangents were drawn on each side of
the angle. The sa was measured on the printouts. For the
purpose of measuring the 1w and to characterize the g,
thin sections were cut, using the same encased frag-
ments. We must note, at this point, that the classification
of the Schreger Pattern’s qualitative appearance follows
here the categories proposed by Trapani & Fisher (2003).
In particular, these authors separated three main cate-

(a)

(b)

o= l"n\dp-

S

gories, "V", “"C", and "X". When we observe a transverse
section of the tusk, i.e. perpendicular to the growth sur-
faces, the "V" pattern occurs when there are continuous
lines, oblique to the incremental features, with one direc-
tion (dextral or sinistral), being locally dominant. The "C"
pattern consists of rectangular light and dark areas
resembling a checkerboard. The diagonally neighbour-
ing dark or light areas may share only a corner, or may be
more broadly confluent. Finally, the "X" pattern is
described as having criss-crossing continuous lines,
oblique to the incremental features and occuring in both
dextral and sinistral direction | Trapani & Fisher, 2003].

ABBREVIATIONS

sa Schreger angles

w Schreger Pattern’s phenomenon wavelength
q Schreger Pattern’s qualitative appearance
did  dentinal tubule density

tdi  dentinal tubule diameter

S.E.M. Scanning Electron Microscope

S.P Schreger Pattern

CDJ] cementum-dentin

Fig. 2. According to Trapani & Fisher (2003), there are three categories of
gualitative appearance that can be used to classify the Schreger
Pattern. The “V" pattern consists of “continuous lines, oblique to
the incremental lines, with one direction locally dominating”.
“Rectangular light and dark areas resembling a checkerboard, with
the diagonally neighboring dark or light areas sharing only cor-
ners”, result in the "C" type of Schreger Pattern. If however the Pat-
tern is made of “criss-crossing continuous lines, obligue o the
growth increments, oceurring in both dextral and sinistral direc-
tions”, then we place this to the *X" category. We can also distin-
guish the intermediate categories “X/C", “V/C", and “X/V".

{a) Transverse section on a tusk piece of Mammuthus meridionalis
from Vlachioti (Lakonia). We can see that the dominant feature is
"N/

Transverse section on a sk piece of Elephas antigquus from Nissoi

(lleia), where we can observe mosty “V, and rarely “X" paterns.

(¢} Transverse section on a tusk piece from a dwarf elephant (Tilos,

Dodekanese). On the outer zone of the Patern, we can clearly
observe the "C" type, which changes to V" towards the pulp cavi-
ty. The "X" type can be seen only on the inner zone.

th

Fig. 2. Dacord amb Trapani & Fisher (2003) hi ha tres categories de sem-
blanga qualitariva que poden ser emprades per a classificar ef Patra
d'Schreger. El parrd en "V consisteix en "linies continues, obliqiies a
les linies d'increment, amly wna diveccio tocalment dominant”. El
tipes “C"del Patrd d'Schreger consisteix en “arees rectangulars clares
i fosquees que sassemiblen a una tawla d'escacs, amb les arees clares
i fosques properes diagonalment compartint nomds els cantons”. No
obstant, si el Patr esta fet per “linies continues entrecreuades,
olliqiies als increments de eretxement, que es donen tant en direc-
cid dreta com esquerra” ens trobam a la caregoria "X També podem
distingir les categories intermidios "X/C", "VICT XV

(a) Seccity transversa d'unia pega de defensa de Mammuthus meridio-
nalis de Viachioti (Lakonia). Podemi veure que el trot dominanit és
Xl

) Seccid transverse d'una pega de defensa d'Elephas antiguus de Ni-
ssoi (Heia), on podem observar principalment patrons "V 1§ rara-
ment "X".

(¢} Seccid transversa d'una pega de defensa d'un elefant nan (ilos,
Daodecanés). A la zona externa del Patra podemn observar clarament
el tipus “C" amb canvis cap a "V cagr a la cavitar polpar B tipus "X"
només es pot venre a la zona interna,
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Tusk PALEOHISTOLOGY

Proboscidean tusks are enlarged incisors formed by
orthodentine, which is covered on the outer surface by a
thin layer of cellular cementum. Enamel, in the species
examined here, is found only as a very thin layer, cove-
ring the tip of the tusks. Due to the special functions and
the consequent enlargement of tusks, the dentine has
formed certain features, unique to Proboscidean tusks,
which combine to produce the Schreger Pattern (S.P).
This Pattern was first observed, by Bernard Schreger
(1800), on sections perpendicular to the tusk’s axis. It
consists of two sets of light and dark lines, radiating from
the outer dentine surface, towards the axis of the tusk, in
a spiral fashion. One set of Schreger lines radiates clock-
wise and the other counter-clockwise, thus intersecting
to form the Schreger angles.
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Fig. 3. The Schreger angle in relation to the distance from the cementum-
dentine junction (CDJ). The distance is expressed as a percentage
of the total dentine thickness at the position of each measure-
ment.

{a) Diagram for the dwarf elephant tusks.
(b} Diagram for Elephas antiguus from Megalopolis.
(c) Diagram for Mammiuthus meridionalis from Viachioti.

Fig. 3. Langle d'Schreger en relacio a la distancia des de la unio ciment-
dentina (CDJ). La distancia sexpressa com a percentatge del gruix
total de dentina a la posicia de cada mesura presa.

{a) Diagrama per a les defenses d'elefants nans.
(h) Diagrama per a Elephas antiquus de Megalopolis,
fe) Diagrama pera Mammuthus meridionalis de Viachion,

The Schreger Pattern (Fig. 1a) is the macroscopic
manifestation of the microscopic architecture of tusk
dentine. During odontogenesis, as the odontoblasts
move towards the proximocentral part of the tusk's pulp
cavity, they leave behind them the dentinal tubules,
which are the traces of the odontoblasts’ sinusoidal
movement (Raubenheimer ef al., 1998). As a result, when
observing a transverse section of the tusk, we can essen-
tially observe the undulation of the dentinal tubules,
projected as the dark and light lines of the Schreger Pat-
tern (Figs. 1 & 2). Dark lines correspond to the concave
part of the undulation, while the light lines represent the
convex part. The fact that, on a transverse section, we do
not observe alternating light and dark concentric rings,
but rather the dextral and sinistral Schreger lines, leads to
the conclusion that the periodic movement of the odon-
toblasts, towards the proximocentral part of the pulp
cavity, does not occur simultaneously for the entire band
of odontoblastic cells. On the contrary, the cells are
organized in bundles that move simultaneously, produ-
cing sets of dentinal tubules, which are in phase with
each other, but have a phase difference of m, in relation to
the neighbouring sets.

In respect to all the above, the parameters charac-
terizing the Schreger Pattern are the size and density of
the dentinal tubules, the wavelength of their undulation,
and the size of the dentinal tubule sets. These parameters
are defined by the shape of the original pulp cavity, the
size and density of the odontoblasts and the rate of den-
tine deposition, which in turn produce the final shape
and size of the tusk. On the circumferential view of the
tusk, we can directly measure the size and density of the
dentinal tubules. Also, on a transverse section of the tusk,
we measure the Schreger Pattern phenomenon wave-
length, as the distance between two adjacent dark or
light lines. As for the size of the dentinal tubule sets, this
is expressed instead by the Schreger angles, which we
also measure on transverse sections.

(OBSERVATIONS

Mammuthus meridionalis

The Schreger Pattern on M. meridionalis, as observed
on the transversal plane, appears continuously through-
out the thickness of the tusk’s dentine. The sa decreases
from the outermost surface of the dentine towards the
pulp cavity. Measurements of the sa, on the outer appro-
ximate 45% of the dentine’s thickness, give values between
83" - 128", with the maximum value appearing at 15%. Fig.
3¢ shows the relationship between the sa values and the
distance from the outer dentine surface. There are four
areas of deviation, from the general decrease of the sq,
namely at: 13.6-19.1% (maximum value of sa at 16.4%),
21.8-23.6% (max at 22.7%), 26.4-28.2% (max at 27.5%),
and 40%-48.2% (max at 43.6%). Regarding the 1w, mea-
surements were made at the same area as the sa and pro-
duced values between 0.55-0.95 mm. Qualitatively the
Schreger Pattern exhibits mostly "X" patterns and occa-
sionally “C” patterns, as those were described by Trapani
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& Fisher (2003) (Fig. 2a). We are not able to distinguish any
"V" patterns, although our examination does not include
the inner part of the tusk’s thickness, where the above
authors mention the appearance of the "V" pattern on the
tusks of M. primigenius and M. columbi.

On the microscopic level, we observe the organiza-
tion of the dentinal tubules (Fig. 4a & b), and measure
their tdi and did, near the cementum-dentine junction
(CD]), but below the mantle dentine. Due to the sinu-
soidal movement of the odontoblasts, the dentinal
tubule sections, on a circumferential view of the tusk’s
dentine, are ellipses with their large diameters parallel to
the direction of the tusk’s axis. Thus the large diameter of
an elliptical section is a phenomenon diameter of the
tubule. Additionally, the lateral component of the odon-
toblasts’ movement is relatively small, and it varies
amongst adjacent tubules in a sinuous fashion. Conse-
quently, calculating the mean tubule small diameter, for
an area of about 11*10* mm?, should eliminate the fluc-
tuation due to the lateral movement. As a result we
accept this mean value as the true dentinal tubule dia-
meter (1di). For the samples of Mammuthus meridionalis
the measurement of the dentinal tubule small diameter
produces values between 1.0-2.0um. On the same cir-
cumferential microscopic views, we also measured the
did, which ranges from 25500 to 43000 dt/mm®. Both the
tedi and dtd was measured on a total of 20 samples.

Elephas antiquus

The tusks of E. antiquus from both localities exhi-
bited the same microstructural features. The sa decreases
from the outer part of the dentine towards the pulp cavi-
ty. Measurements of the sa were taken only within the
outer 15% of the dentine’s thickness (Fig. 3b), because our
tusk samples did not allow for the separation of a larger
piece. The sa ranges between 131" - 158", reaching a ma-
ximum at 5.8% of the dentine’s thickness, which also cons-
titutes an irregularity in the general decrease of the sa
toward the central tusk axis. It is important to note, at this
point, that the sa was measured in our samples only in
relation to the distance from the cementum-dentine
junction, because we have previously established that
there is no particular pattern of a sa variation along the
proximodistal direction, i.e. the Schreger Pattern does not
change with the age of the tusk, but rather depends on
the shape of the pulp cavity (Theodorou & Agiadi, 2001).
This allows us to use tusk fragments even though their
position along the tusk was not always known. Qualita-
tively, the Schreger Pattern exhibits mostly “V" and some
“X" patterns. In addition, the wranges between 0.56-0.92
mm, increasing towards the pulp cavity.

Regarding the dentinal tubules’ size and distribu-
tion (Figs. 4¢ & 5a), we measure the drd on stubs taken
from both the areas near the cementum-dentine and the
pulp-dentine junction. There does not appear to be any
significant differentiation of this characteristic, among
the two areas. In particular, the drd measures between
18300-40365 dt/mm’. Furthermore we measure the
mean dentinal tubule small diameter, which is the true
dentinal tubule diameter (tdi), at the same areas, (0
range between 0.5-1.0pum. The total number of samples
examined for tdi and did was 18.
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(a)

(b)

Fig. 4. S.EM, images of tusk dentine, showing the distribution of the
dentinal tubules.

Tusk specimen of Mannnuthis meridionalis from Viachioti (Lako-
nia), where a stub has been taken at a distance of about 7.0 mm
from the CDJ. We can see the transverse sections of the dentinal
tubules.

(b} On the same specimen, we have a radial view of the dentine, where
we can see the longitudinal sections of the undulating dentinal
tubules.

Tusk specimen of Elephas antiguus (19607 183), stub taken from
the outer dentine layers, at about 95 mm from the CDJ. We
observe oblique sections of the dentinal tubules, at a view almost
parallel to a growth surface.

(a

lc

Fig. 4. Imaiges SEM de la dentina de les defenses, mostrant la distribucia
dels nibuls de dentina.

(a) Mostra de defensa de Mammuthus meridionalis de Viachiori
(Lakonia), on sha agafat una pega a una disténcia de 7.0 mm del
CDJ. Podem vewre les seccions transverses dels mibuls de dentin.

th) Al mateix exemplar, tenim una vista raial de la dentinag, on es
poden vewre les seccions longitudinals dels nibuls de dentina onedu-
lants.

fe) Mostra de defensa dBlephas antiquus (1960/183), peca agafat a les
capes de dentinag exterior, a devers 9.5 mm del CDJ, Observam sec-
cions obligiies dels tibuls de denrina, en norma gquasi paral lela a
la superficie de cretxement.
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Fig. 5. S.E.M. images of tusk dentine, showing the distribution of the

dentinal wibules.

{a) Tusk specimen ol Elephas antiguus from Nissoi (lleia), where we
can see nearly longitudinal sections of the dentinal ubules.

(b) Radial view of a dwarf tusk (unnumbered sample), where we can
see the longitudinal sections of the undulating dentinal tubules.
The width of the undulation is greater than that on the specimens
of M. meridionalis.

(c) Obligue sections of the dentinal tubules, at an almost radial view
of the same sample.

Fig. 5. Imaiges SEM de la dentina de les defenses, mostrant la distribucio
dels hitbuls de dentina.

{a) Mostra de defensa dElephas antiquus de Nissoi (fleia), on podem
veure seccions quasi longirudinals dels nibuls de dentina.

(b} Vista radial d'una defensa d'elefant nan (mostra no numerada), on
podem veure les seccions longitudinals dels nibuls de dentina
ondulants. Lamplada de l'ondulacio és major que als espécimens
de M. meridionalis.

fe) Seccions obligiies dels nibuls de dentina, en una vista quasi radial
de la mateixa mostra.

Dwarf elephants from Tilos island

On the transverse sections of the Tilos elephant
tusks, we can clearly distinguish two zones of dentine,
with obvious differences in the Schreger Pattern’s quali-
tative and quantitative characteristics. The qualitative
appearance exhibits a combination of “V" and “C" pat-
terns on the outer zone, with “C" patterns dominating as
we move towards the CDJ. The “X" type of Schreger Pat-
tern is confined to the inner zone, where we some times
also observe the "V" type. We concentrate on the
Schreger angle variance regarding the outer zone, so that
our results would be comparable to our measurements
on the samples of the other species. To this end, we
examined approximately the outermost 50% of the den-
tine's thickness. Our sa values for this show a range from
108" to 158°, By plotting the sa against the distance from
the CDJ, on the specimen T.00/144, we confirm its
decrease toward the tusk’s axis. However there is an
anomaly, between 26-36% of the dentine’s thickness,
with a maximum being achieved at about 31% (Fig. 3a).
Finally, on the same areas, we also measured the w,
which varies between 0.47-0.87 mm, increasing towards
the pulp cavity.

Microscopically, the dtd on our samples has a range
from 11524 to 45500dt/mnv’, and the (di varies between
2.1-2.9um (Fig. 5b & c). We examined 13 stub samples
from the tusks, each time noting their position on the
specimen. There is no differentiation of the size and den-
sity values, along the periphery of the tusks, or across the
radial, although the greatest density values (dtd >
35000dt/mm?®) can indeed be measured on the outer-
most part of the dentine. However this can be explained
by the existence of the mantle dentine, which is charac-
terized by an extreme branching of the tubules.

DiIscussION

In the present study, we have reached valuable
results, which further our understanding of the Schreger
Pattern. The Schreger angle is related to the phenome-
non wavelength and the width of the dentinal tubule
sets, in a given position in the tusk (Fig. 1b). The sa
increases towards the CDJ and so does the sets’ width,
but the wavelength decreases. Although we have not
examined the relationship between the Pattern’s wave-
length and the distance from the CD]J, we expect it to be
similar to that observed between the angle and the CD]
distance. Such a pattern would be able to differentiate
between taxa in the similar manner. However, simply
comparing the range of the wavelength, in a given part of
the tusks’ thickness, does not provide any discrimina-
tion. Regarding the Schreger Pattern’s qualitative appea-
rance, this depends on how abrupt the boundaries of the
tubule sets are. When they are very abrupt, we observe
the “C” pattern. When the boundaries on direction are
abrupt, and on the other smooth, they produce the “V"
pattern. And finally, smooth boundaries, i.e. progressive
transmission of the proximocentral movement of the
odontoblasts, produce the “X" type of pattern.
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Locality Taxon L (cm) d1 (cm) d2 (cm) Specimen
Vlachioti M. meridionalis 100.0 12.00* 9.50% unnumbered (sin.)
Vlachioti M.meridionalis 44.5 11.80* 10.30* unnumbered (dext.)
Nissoi E. antiquus 265.0 18.64 17.46 NS. 1994/1
Megalopolis E. antiquus 145.5 15.30 14.5 1960/94 (dext., M.)
Megalopolis E. antiguus 186.0 8.60 8.00 1960796 (sin., E)
Megalopolis E. antiquus 77.5 6.70 6.60 1960/183 (sin. E)
Megalopolis E. antiquus 51.0 6.20 6.00 1960/187 (dext., M.)
Megalopolis E. antiquus 289.5 16.40 15.00 1960/188 (sin.M.)
Megalopolis M. meridionalis 87.0 9.30 7.50 1960/182 (E)
Megalopolis M. meridionalis 145.0 11.90 10,10 1960/95 (dext., I£)
Charkadio cave dwarf elephants 47.0 9.50 7.50 T.00/53
Charkadio cave dwarf elephants 20.55 4.05 3.65 T.00/144
Charkadio cave dwarf elephants 42.0 3.84 3.74 T.70/1999 (sin., E)
Charkadio cave dwarf elephants 28.5 2.85 2.75 T.1/98 (sin., d)
Charkadio cave dwarf elephants 25.5 2.40 24107 T.00/41 (d)
Charkadio cave dwarf elephants 40.5 3.51 3.20 T.85/91 (sin., E)
Charkadio cave dwarf elephants 39.0 4.15 3.61 T.89/91
Charkadio cave dwarf elephants 49.0 4.14 3.78 T.10481 (sin., E)
Charkadio cave dwarf elephants 44.5 3.98 3.47 T.143b/82 (M.)
Charkadio cave dwarf elephants 42.5 422 3.80 T.143a/82
Charkadio cave dwarf elephants 50.5 4.38 4.01 T.293/98 (dext., E)
Charkadio cave dwarf elephants - - - unnumbered
Charkadio cave dwarf elephants - - - T.354/99 (d)
Charkadio cave dwarf elephants 68.0 7.14 6.69 T.88/91 (dext., E)

Table 1. Tusk material examined in this study, including macroscopic
measurements, L sk or sk piece’s length following the proxi-
modistal direction in a straight line, di: maximum diameter at
approximately the middle of the wsks length, d2: minimum
diameter at the same position. The measurements followed by *
have been taken at the proximal end of the tusk. All of the speci-
mens are deposited in the Museum of Palacontology and Geolo-
gy of the University of Athens.

Very important also are the microstructural observa-
tions, which once more present the uniqueness of the
tusk dentine tissue. Concerning the microstructural fea-
tures of dentine, the dentinal tubule density does not
present any discriminating power, in the samples exa-
mined herein. Besides, the tissue is the same in all three
taxa, and would be expected to have the same needs in
intratubular material (odentoblastic material, neural
fibers, etc.). In addition, there appears to be no variance
in density amongst different areas of the dentine’s thick-
ness, a fact also expected for the same reasons. The
dentinal tubule’s branching process, in this case, com-
pensates for the increased periphery of the tusk, as we
move toward the outer part. However the dentinal tubule
size differs between our samples. In particular, the tusks
of the dwarf elephants from Tilos island have much lar-
ger tubules, than the samples of Elephas antiguus and
Manunuthus meridionalis. The reasons for this differen-
tiation are not yet clear to us. Although the fossilization
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Taula 1. Material de defenses examinat a aquest estudi, incloent les
miesures macroscopiques. L: Hargaria de la defensa o part de ln
defensa disponible seguint la direccio proximo-distal en lfnia
recta. d1: dicianetre maxim agafat aproximadament a la meitat de
la Hargaria de la defensa, d2: dicinetre minim a ld mateixa
situaeio. Les mesures seguides per wn asterise e estat preses o a
part proximal de la defense, tots els especimens estan dipositats
al Museu de Paleontologia i Gealogia de la Universitar d'Atenes,

processes could have affected this feature, a low degree
of calcification, in the first place, may account for the
larger tubule diameter found in the tusks ol the dwarfs.
In such a case, we should think that the smaller and
lighter tusks of the dwarf elephants have less need for
solidity and resistance to stress than do the ones of lar-
ger animals.

Comparing the results for the tusks from the three
taxa (Table 2), distinction of mammoths from elephants
is clear, by means of the Schreger angle and qualitative
appearance, as well as the dentinal tubule diameter. Dis-
criminating however, between the mainland Elephas
antiguus from the endemic elephants of Tilos island, is
more difficult. We measured an important difference in
the dentinal tubules’ diameter, which is much larger
than the dwarf elephant tusks. Additionally, we were able
to find a slight variance in the Schreger Pattern, in refe-
rence 1o its qualitative appearance. In particular, the
dwarf elephant tusks exhibit the "V" and “C" patterns on
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the outer dentine zone (“C" being dominant towards the
CD]), and the inner zone has mostly “X" patterns, while
the E. antiguus tusks have “V" and “X" motives on the
outer part of the Schreger Pattern. We cannot provide a
definite explanation for this difference. It may be caused
by an alteration in the ndontogenetic process. However,
changes in the entire appearance of the Schreger Pattern,
due to mechanical or chemical alterations, without the
simultaneous deformation of the entire tusk, have been
mentioned before as a result of the fossilization proces-
ses (Agiadi, 2003).

To present, archaeologists have always accepted
Asia and Africa as the only source of ivory for the ancient
Greeks (Hayward, 1990). However, considering the
wealth of Proboscidean tusk findings in many continen-
tal and island localities of Greece, fossil ivory should be
considered as an alternative source. In particular, tusks
of the Pleistocene and Holocene endemic and continen-
tal species (i.e. E. antiquus, M. meridionalis and the
dwarf elephants from the Aegean islands) could provide
usable ivory. In fact, fossilization would have progressed
on these tusks for only a small period of time. Conse-
quently, any alteration of the chemical and structural
properties of this ivory may not be severe, by the time the
tusks would have to be cut, curved and processed in
order to be used.. Therefore, the distinction of ivory from
different elephant species becomes greatly important in
the assessment of such artefacts' true archaeological
value, Perhaps some of the archaeological specimens,
which are at present thought to be the product of
Mediterranean sea trade may, after thorough examina-
tion with the above methodology, turn out to have
domestic origin. To this end, we propose the review of
the ivory specimens found on Greek archaeological cites,
examining all the mesoscopic and microscopic features
explained in this study, and the comparison of these
specimens with paleontologically identified tusks of
known origin.
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Resum

Es presenta el registre fossil de rasclons de les llles Balears. Aquest registre és peculiar per a cada una de les tres illes prin-
cipals. A Mallorca consisteix en un ral-lid petit indeterminat trobal a la Pedrera de s'Onix (Manacor) i restes de Porzana por-
zana trobades al jaciment del Pleistoc superior — Holoce de la Cova de Moleta. A Menorca, les escasses restes disponibles
provenen de dos diposits pleistocénics del nord de Ciutadella (Punta Esquitxador 12, Punta Esquitxador 17). A aquests dipo-
sits pleistoceénics s'han identificat Rallus cf. quaticus, Gallinula chloropusi Rallidae indet, Rallus cf. aquaticus és1'especie més
abundant i els fossils obtinguts son lleugerament més grossos que els ossos corresponents d'exemplars actuals de Rallus
agquaticus. El ral-lid indeterminat és un rasclo de mida similar a la de Porzana pusilla, perd que presenta alguns trets morfo-
logics que l'apropen a Rallus. Només s'han exhumat tres ossos fragmentats d'aquest ral-lid i la seva diagnosi taxonomica resta
sense resoldre. Es coneixen tres ral-lids a partir de materials pel jaciment del Pleistocé superior d'Es Pouas (Sant Antoni de
Portmany, Eivissa, Illes Pititises). Un és Crex crex, una espécie present a altres diposits de la Mediterrania. El segon és una
espécie nova, encara no descrita, que representa un parent insular del Rallus aquaticus del continent europeu. Es tracta del
primer rasclo insular endémic de la regié mediterrania. Comparat amb el rascld europeu vivent, aquesta nova especie era
més petita i arrodonida, tenia les cames més curtes i robustes i les ales més curtes, amb una capacitat de vol presumptament
reduida. Les Pitilises eren les tiniques illes de la Mediterrania que durant el Pleistoce superior estaven mancades de mami-
fers terrestres i, sense cap dubte, aquesta abséncia ha d'estar relacionada amb 'evolucié del rasclé endemic. La cronologia
de I'extincio de Rallus n.sp. se solapa amplament amb la cronologia on se situa l'arribada dels humans, suggerint que exis-
teix una relacid entre aquests dos esdeveniments. El tercer rallid fossil d'Eivissa és Porzana porzana.
Paraules clau: Rallus, Porzana, Eivissa, Mallorca, Menorca, Late Pleistocene, Pliocene,

Abstract

The fossil record for rails from the Balearic Islands is presented in this paper. This record is highly distinctive for the
three main islands. It consists in an indeterminate small rail from Pedrera de s'Onix (Pliocene-Pleistocene boundary) and
Porzana porzana in the Upper Pleistocene - Holocene deposit of Cova de Moleta on Mallorca. On Menorca the scarce avai-
lable materials come from two Pleistocene deposits in Northern Ciutadella (Punta Esquitxador 12, Punta Esquitxador 17),
Rallus cf. aquaticus, Gallinula chloropus and Rallidae indet. have been identified in these Pleistocene deposits. Rallus cf,
aquaticus is the more abundant species and its obtained fossil material is slightly more robust than the current populations
of Rallus aquaticus. The undetermined rallid is a rail similar in size to Porzana pusitla, but displaying some features close to
Rallus. Only three fragmented bones of this rail have been exhumed, and their diagnosis remains unsolved. From the upper
Pleistocene deposit of Es Pouas (Sant Antoni de Portmany, Eivissa, Pityusic Islands), three rails are known. One of them is Crex
crex, a species also present in other Mediterranean deposits, The second one is a new undescribed species of rail that repre-
sents an insular relative of the European rail Rallus aquaticus. It represents the first insular endemic rail from the Mediterra-
nean region. Compared with the extant European rail, this new species was smaller and stouter, had shorter and more robust
hind limbs and shorter wings, with presumed reduced flight ability. The Pityusics were the only Mediterranean islands with
a vertebrate upper Pleistocene fauna without terrestrial mammals, and this absence is no doubt related with this Fivissan rail
evolution. The chronology of the Rallus n.sp. extinction overlaps widely with the timing of the human arrival, suggesting a
close relation between these two events. The third one is Porzana porzana, only present in low numbers.
Key words: Rallus, Porzana, Eivissa, Menorca, Mallorca, Late Pleistocene, Pliocene,

INTRODUCTION

On the Mediterranean Islands there is a small num-
ber of extant endemic bird species, mainly recruited
within the Passeriformes (e.g., Sylvia sarda, Sylvia balea-
rica, Sylvia melanothorax, Oenanthe cypriaca, Sitta whi-
teheadi) and Procellariiformes (Puffinus yelkouan  mau-
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retanicus). The study of the fossils reveals that in the
recent past the number of endemic species was conside-
rably larger on the Mediterranean islands. Endemic
recently disappeared species consist mainly in wing pre-
dators belonging to Accipitriformes (Aquila; Weesie,
1988; Louchart, 2002) and to Strigiformes (Tyto, Athene,
Bubo, e.g, Weesie, 1982; Mourer-Chauviré & Weesie,
1986; Louchart, this volume).



In the last twenty years, the palaornithological
exploration of the islands allowed to discover a clear
evolutive pattern consisting in the presence of endemic
rails in many islands of the world. Recent research allo-
wed to discover a lot of insular endemic species of rails,
and some of them have been described. Recent estima-
tes suggest that several thousands of endemic species of
rails could have inhabited the Pacific isolated islands,
Insular living rails (Aves: Rallidae) are currently known
from a small number of islands in the world (e.g., Gala-
pagos, Guam, Okinawa, Inaccessible, New Zealand,
Lord Howe). They are mainly recruited within Gallira-
llus, although other genera (e.g., Porphyrio, Porzana,
Amaurornis, Gallinula) contain small numbers of insu-
lar species, and there are even several insular endemic
genera (e.g., Atlantisia, Nesoclopeus). The increased
palaeontological work of the last two decades has revea-
led that a huge number of insular endemic rails disap-
peared after the arrival of first human settlers into the
islands (e.g., Steadman, 1991, 1995, 1997).

The biogeographic pattern discovered by palaeorni-
thologists shows that rails are prone to evolve on islands
originating endemic species or populations, and that the
current diversity of insular rails merely reflects the survi-
vals of a much larger past diversity. Several genera that
currently do not include insular endemic species inclu-
ded some in the past (e.g., Olson, 1990; Steadman, 1995).

Up to the present, no endemic fossil rails have been
described from the Mediterranean islands. Usually fossil

insular endemic rails have been discovered on islands
lacking of terrestrial mammals, and all the large Medite-
rranean islands, with a single exception, contains them.
The goal of the present paper consists in to update the
knowledge that we have on fossil rails of the Balearic
Islands, as well as in to explore the insular evolution in
the Mediterranean rails. The current record is relatively
poor, and it will be presented here by islands.

FOSSIL RECORD

On Mallorea, the fossil remains of rails are coming
from two deposits. On Pedrera de s'Onix (Manacor), a
single tarsometatarsus reveals the presence of a small
sized rail, probably a Porzana (Mourer-Chauviré, in Alco-
ver et al., 1981). This material was associated to a rich
bird fauna, with Tito balearica as the most probable
bioaccumulator agent. The estimate age of the fossil
assemblage is the uppermost part of the Pliocene or the
Plio-Pleistocene boundary, with an estimate palaecomag-
netic age close to 1.8 My.

There is only another deposit on Mallorca that yiel-
ded rail bones: the Moleta cave (Soller; Segui ef al., 1997).
This cave has been excavated at the sixties (see Waldren,
1982), and, unfortunately, it has many stratigraphic pro-
blems (see Ramis & Alcover, 2000; Alcover et al., 2001),
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Fig. 1. Map of the Western Mediterranean showing the location of s
Pouas (Eivissa, Pityusic Islands).

Fig. 1. Mapa de la Medirerrania occidental que mostra la localitzacio d'Es
Pouds (Eivissa, [lles Pitifises).
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Rallus n.sp. Rallus aquaticus
Mean| min | max | n | sd mean | min | max | n sd
Humerus Length. | 3526 | 32.44 | 37.94 | 18 | 158 38.87 | 3497 | 4210 | 35 | 173
Ulna Length 2697 | 2484 | 2862 | 14 | 123 3140 | 27.96 | 3393 | 34 | 144
Carpometacarpus Length | 18.53 | 15.89 | 2085 | 13 | 166 2149 | 1937 | 2331 | 33 | 1.00
Femur Length 37.23 | 3423 | 4077 | 13 | 202 41.38 | 37.56 | 44.76 | 36 | 2.00
Tibiotarsus Length 54.56 | 49.69 | 60.30 | 11 | 296 64.50 | 57.56 | 68.49 | 34 | 3.08
Tarsometatarsus Length | 34.31 | 29.79 | 3722 | 22 | 215 41.23 | 37.04 | 4532 | 35 | 2.29

Table 1. Lengths (in mm) of selected skeletal elements of Rallus n.sp.
from the Upper Pleistocene and Holocene of Eivissa and Rallus
aguaticus (several localities). Mean, range (max and min), sam-
ple size (n) and standard deviation (sd) are indicated.

that involve some imprecision in the chronological posi-
tion of the obtained fossils. Roughly, the cova de Moleta
fossil materials are from Upper Pleistocene and Holoce-
ne. Six bones have been identified as belonging to Porza-
na porzana.

Two unpublished deposits from Menorca delivered
a few rail fossil remains (Segui, 1998). Both deposits are
situated at the northern part of Ciutadella, at Punta
Esquitxador. Two taxa have been specifically identified:
Rallus cf. aquaticus and Gallinula chloropus. There are,
additionally, several bones that are presented here as
Rallidae unidentified genus and species. The bones of
this unidentified taxon are of the size of Parzana pusilla,
but they display some shared features with Rallus aqua-
ticus. The identity of these bones currently remains
unsolved.

Only one Eivissan deposit has delivered rail remains:
Es Pouds, an extraordinary fossiliferous deposit of the
island, the larger of the Pityusic Islands (541 sq km), situa-
ted 90 km far from the Eastern Iberian Peninsula and
about 80 km from Mallorca (see Fig. 1). The Pityusic
archipelago consists in two main islands (Eivissa and For-
mentera) surrounded by about 60 small islets (Kuhbier
1984). Its biogeographic history reveals that they were,
during the Upper Pleistocene and the Holocene (until the
human arrival), the only territories in the whole Medite-
rranean area without terrestrial mammals (e.g., Florit er
al. 1989; Alcover, et al., 1994, 1999; Palmer ef al., 1999).
This faunistic anomaly has been analysed by Segui and
Alcover (1999) who consider that the ecological parallels
of the prehuman bird fauna from Eivissa may be found in
some of the Pacific islands, like the Hawaiian Islands.

From Es Pouas three species of Rallidae have been
identified: the corncrake Crex crex, a still undescribed rail
of genus Rallus, and Porzana porzana.

Crex crexis the most abundant rail species in the Pit-
vusic fossil record. Some fossil specimens are slighly
more robust that the studied bones of extant populations
of the species. This slightly larger size fits well with a
general size pattern documented in a great number of
bird species. Nevertheless, it must be remarked than the
scarcity of comparison material delimitates greatly a pre-
cise comparison. One of the fossil specimens (MNIB
30775) corresponds to an immature specimen, and con-
sequently the breeding of the species on the island some
time in the past shoud be deduced.

Taula 1. Llargaries fen mm) d'elements esquelétics seleccionats de Rallus
n.sp. del Pleistoce superior | Holoce d'Eivissa i de Rallus aquaticus
(diferents localitats). S'indiguen la mitjana, Uespectre de mides
(maxima i minima), la mida de la mostra i la desviacia tipica.

The very long and slender bill of the Eivissan species
clearly places the smaller Eivissan rallid in the genus
Rallus (Olson, 1973). This genus contains no insular
living species, although two Pleistocene species have
been recently described from Bermuda (Olson & Winga-
te, 2000, 2001) and a new undescribed species has been
recorded from Miyakoshima, southern Ryukyu islands
(Matsuoka, 2000, table 1), although the later could
belong to Gallirallus. This is the only western Palaearc-
tic Rallidae genus displaying this characteristic type of
bill.

In addition to the shorter bill, this species has larger
orbits. The fonticuli interorbitalis are larger than in
Rallus aquaticus. There are no impressions for salt
glands on the interorbital bridge, suggesting a life style
independent of saline habitats.

The smaller fossil Eivissan rail differs from Rallus
aquaticus and represents a new species of bird. It will be
referred here as Rallus n.sp. Slightly smaller than Rallus
aquaticus, the only species of the genus currently living
in the Western Palaearctic and its presumably ancestor,
Rallus n.sp. displays different proportions in the legs
and body shape. Its wings are relatively smaller, sugges-
ting some reduction in the development of the flight
apparatus, although without achieving a flightless con-
dition. Distal hindlimb elements are shorter and slightly
more robust (see a comparison of bones of Rallus n.sp.
from Eivissa and Rallus aquaticus in Fig. 2). Its body has
a build which is shorter and relatively wider than in
Rallus aquaticus. In relation to the size of the skull, the
bill is slightly shorter than in Rallus aquaticus.

The available sternum of Rallus n.sp. is in a frag-
mentary state, but on the basis of the placement of the
insertion of the trabecula lateralis in the corpus sterni, it
is slightly shorter and wider than in Rallus aquaticus. Its
carina is reduced, since the carina edge goes up follo-
wing a smaller angle with the basis of the sternum, a
good indicator for a lower carina. The carina reduction
seems not achieve the degree recorded in the Bermudan
species Rallus ibycus and Rallus recessus, the only other
described insular species of the genus in the Northern
Hemisphere (Olson & Wingate, 2000, 2001). Neverthe-
less, it seems to be indicative for a smaller size of the
musculus supracoracoideus and musculus pectoralis,
two muscles involved in the fight. All the wing bones are
reduced, specially the carpometacarpus.
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Fig. 3. An artistic reconstruction of
Rallus n.sp. Author: Aina
Bonner (Boston/Palma de
Mallorca).

Fig. 3. Reconstruccid artistica de
Rallus n.sp. Dibuix Aina
Bonner (Palma de Mallor-
calBoston).

Rallus n.sp.

Rallus aquaticus

The two available pelvis are relatively robust,
slightly wider and longer than in Rallus aquaticus. The
hindlimb elements, specially the distal ones, are shorter
and more robust.

Measurements of the long bones of Rallus n.sp. are
presented in Table 1. A statistical comparison (ANCOVA)
between the long bones of Rallus n.sp. and R. aquaticus
using the General Linear Model (GLM) of the SYSTAT
v.10 package has been performed. The total length and
the shaft width have been used to characterise each long
bone. Previously to the covariance analysis, the regres-
sion lines between the two measurements have been
examined within each species and they were found sig-
nificantly correlated. Independently of size, for any
analysed length value, Rallus n.sp. shows proportionally
higher values of shaft width than Rallus aquaticus. A
non-isometrical reduction of the bones of Rallusn.sp. in
comparison to those of R. aquaticus is clearly detected.
This is due to a larger degree of shortening than of

narrowing of the long bones. The shortening is larger at
the distal bones, and more reduced at the proximal
ones. As a mean, the humerus length reduction is about
9%, the ulna shortening is about 14% and the carpome-
tacarpus shortening achieves about 17%. In the hin-
dlimb, the femora length reduction is about 10%, the
tibiotarsus shortening is about 15% while the tarsome-
tatarsus shortening achieves about 17%. All the length
measurements present significant differences (p < 0.05)
between both species. The tarsometatarsus represents
the only long bone displaying an actually wider shaft in
Rallus n.sp. in comparison to R. aquaticus. The stouter
configuration of the tarsometatarsus together with its
highest displayed shortening gives to this bone the most
peculiar shape. An artistic reconstruction of the animal
is presented in Fig. 3. Although body proportions are
accurately presented, the coloration is a subjective
approach based on extant relatives,

The new rail species spread over the Late Pleistoce-
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Mean xmin Xmax n sd
Humerus length 41.61 3542 45.41 14 2.849
Carpometacarpus length 26.31 26.05 26.51 6 0.174
Femur Length 45.85 1
Tarsometatarsus length 37.43 35.94 38.75 8 0.859

Table 2. Lengths (in mm) of selected skeletal elements of Crex crex from
the Upper Pleistocene and Holocene of Eivissa . Mean, range
(max and min), sample size (n) and standard deviation (sd) are
indicated.

ne and the Holocene. A distal fragment of a tibiotarsus of
Rallusn.sp. was directly dated by AMS C14 (MNIB 19979,
square D4, UtC 6222: 6130 + 80 BP, 5300-4840 calBC 2c;
Fig. 4). The lowermost level (square A3, level 7) from
where Rallus n.sp. bones has been obtained, furnished
the dating UtC-6674: 23030£150 BP; 21400-20750 cal BC
2. The level immediately above this (level 6), furnished
the dating UtC-6673: 16170+90 BP; 18000-16700 cal BC
20. All these datings were performed on bone collagen,
and all the analytical steps went correctly. Given than the
levels were defined as constituted by successive suble-
vels, and than no indication to what sublevel belongs the
dated samples, these datings only allow us to document
with a p > 95% that the species was living in Eivissa at
least between 5300 and 16700 calBC. Although this is the
isotopically documented known age range, there are
stratigraphical evidence of later materials, and no doubt
exists about its earlier presence.

The assessment of relationships of the new species is
clear. Rallus n.sp. is a close relative to Rallus aquaticus,
the only species of the genus currently present in the
western Palaearctic region. Both species share not only
the long and slender bill, but also a large number of other
characteristics. Actually, they differ only in the characters
that can be related to a reduction of the flight ability, to
the size of hindlimb bones and to the proportions of the
legs. Given the presence of Rallus aquaticus in the Euro-
pean fossil record (e.g., Tyrberg, 1998), and the existing
shared characters, it is reasonable to assume that Rallus
n.sp. is an insular derivative from Rallus aquaticus. No
comparison has been made with the sub-Saharan spe-
cies Rallus caerulescens and the Malagasian species
Rallus madagascarensis, the only other two species of
Rallus from the Old World, but according to the available
external measurements both are larger than R. aquaticus
(Taylor, 1996). No direct relationships with these two
species are expected.

The studied sample of Rallus aquaticus reasonably
includes the variation range of the species. No differen-
ces between the recent insular sample of Mallorca and
the mainland specimens have been detected. Although a
study of the variation of this species along all its distribu-
tion range is not available, no great differences are expec-
ted between the different populations of this species. The
four recognized subspecies of R. aquaticus are separated
on plumage (Taylor, 1996), and no size differences bet-
ween them have been ever quoted.

No data exists about the timing of the divergence
between Rallus n.sp. and its assumed ancestor, R. aqua-
ticus. The palaeontological record from Eivissa is discon-
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Taula 2. Llargdaries (en mm) d'elements esquelétics seleccionats de Crex
crex del Pleistoce superior | Holoce d'Eivissa. Sindiguen la mitja-
na, lespectre de mides (maxima i minima), la mide de la mostra
i la desviacio Hpica.

tinuous (e.g., Agusti & Moya Sola, 1990; Alcover et al.,
1981, 1994). Some Pliocene/Lower Pleistocene (sensu
latu) deposits have been recorded (e.g., Cova de ca na
Reia, Pedrera de can Besora, Cala Salada). They delivered
an insular fauna containing rodents (Alcover & Agusti
1985; Alcover et al., 2000a, 2000b), a giant tortoise (Bour
1985; Gasser & Ferrer, 1997; Filella e al., 1999), a lizard
(Kotsakis 1981), bats and birds (Alcover 1989), as well as
a land molluscan fauna including between 17 and 21
taxa (Gasull & Alcover, 1982; Paul, 1982 1984; Paul & Alta-
ba, 1992). The Upper Pleistocene and Holocene fauna
lacks of terrestrial mammals, tortoises and contains only
6 land molluscs. Nevertheless, this fauna contains huge
quantities of birds (Florit et al., 1989). Between the later
fauna and the former one it is a fossiliferous hiatus that
spread over hundreds of thousands years (Alcover et al.,
1994). Probably the divergence of an insular species of
Rallus started in an indeterminate time within this hia-
tus. A postglacial divergence cannot definitively be
excluded.

The general body shape of Rallus n.sp. differs from
that of Rallus aquaticus in the same way, but in an sma-
ller degree, that R. recessus differs from Rallus elegans. lts
body was slightly wider than that of R. aquaticus. The
shape of the tarsometatarsus suggests a proportionally
heavy body. In life, Rallus n.sp. should have had a plum-
per body, in spite of the sternum carina reduction. Its
hindlimbs were shorter and more robust, and its wings
were relatively shorter. Such combination of characters
suggests a more terrestrial life-style for Rallus n.sp.,
including a reduced flight ability, although there is no
evidence for complete flightlessness.

The species bred in Eivissa, as can be deduced
from the presence of several juvenile bones in the fos-
siliferous record (e.g., humeri MNIB 19183, 19487,
23303, 28626, 29703, sinsacrum MNIB 29677, tibiotarsi
MNIB 29468, 29859). Although Rallus aquaticus, its
presumably ancestor, is partially migratory, a migra-
tory condition for Rallus n.sp. can be ruled out on the
basis of its assumed reduced flight ability, and we
believe that Rallus n.sp. lived exclusively in the Pityu-
sic Islands. Consequently, its distribution range must
to have been small, and it probably consisted in some
patches of suitable habitats in the Pityusics. Although
its ecology is widely unknown, its reduced potential
distribution area and the size of the obtained sample
(161 identified bones within an estimation of >120.000
bird bones obtained in Es Pouas) suggest that the Pit-
yusics actually supported a small population size for
Rallus n.sp.

J0 INSULAR VERTEBRATE EVOLUTION
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Rallus n.sp. represents the first endemic species
from the Pityusic islands that became extinct in recent
times. The more recent evidence for its presence post-
dates, with a p > 95 %, 5300 cal BC. The evidence of
human presence on the island pre-dates 1880 cal BC,
with a p > 95%. The close timing of the human arrival
into the Pityusics (Alcover et al.,, 2001) as well as the pro-
neness of the insular rail species to became extinct after
the human arrival suggests strongly that its disappearan-
ce can be related to the first human arrival. Its reduced
flight ability and its presumed small population size pro-
bably strongly influenced on its extinction proccess.

Finally, the third species of rail present in the Pit-
vusic fossil record is Porzana porzana. The fossil record
consists exclusively in seven bones: tree humeri, three
carpometacarpi and one tarsometatarsus. Their mor-
phology and size is similar to that of the extant speci-
mens.

CONCLUSION

The fossil record of rails from the Balearic Islands
is scarce. The fossil rail fauna is related with the extant
one, and have a clear Mediterranean character. The
finding of a new species of rail recently extinct in Eivis-
sa, derived from Rallus aquaticus, emerges as a new
singularity of the single Mediterranean insular fauna
without terrestrial mammals. The extinction of Rallus
n.sp. is the sole recent documented Holocene bird
extinction at the Balearics.
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EVOLUTIONARY TRENDS IN DENTAL MORPHOLOGY
OF THE GENUS PROLAGUS (OCHOTONIDAE, LAGOMORPHA)
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AnceLong, C. 2005, Evolutionary trends in dental morphology of the genus Prolagus (Ochotonidae, Lagomorpha) in the Mediter-
ranean islands. In Arcover, LA, & Bover, B (eds.): Proceedings of the International Symposium “Insular Vertebrate Evalution: the
Palaeontological Approach”. Monografies de la Societat d'Historia Natural de les Balears, 12: 17-26,

Resum

Igual que altres taxa de vertebrats, el génere Prolagus va sofrir modificacions morfo-funcionals importants als ambients
insulars mediterranis. El més evident és un increment al-lometric de la mida general, seguit per altres canvis notables a ni-
vell dentari: increment de la hipsodoncia i del nivell de complexitat de plegament de l'esmalt, i modificacions de les propor-
cions de diversos trets dentaris. Aquests canvis peculiars es podrien explicar com a adaptacions paral-leles a ambients oberts
secs, amb una vegetacié molt dura i amb pressions de depredacio baixes, Esdevenen a totes les espécies endémiques de Pro-
lagus diferenciades a ambients insulars mediterranis, fins i tot encara que no tinguin un ancestre directe comu. Algunes
formes europees continentals poden mostrar algunes de les caracteristiques esmentades (per exemple, només gegantisme o
nomeés presencia d'esmalt dentari molt plegat) degut a adaptacions locals alimentaries o ambientals. Només la preséncia
conjunta dels trets dalt esmentats identifica les especies de Prolagus insulars,
Paraules clau: Prolagus, insularitat, endemisme, adaptacions ambientals/alimentaries, illes mediterranies.

Abstract

As other vertebrate faxa, genus Prolagus undergoes major morpho-dimensional modifications in Mediterranean insu-
lar environments, The most evident is an allometric general size increase, followed by other remarkable changes at the den-
tal level: increase of hypsodonty and of enamel folding complexity, modification of relative proportions of some dental fea-
tures. Such peculiar changes could be explained by a parallel adaptation to dry, open environments with harder vegetation
and by a minor predatory pressure. They occur in all the Prolagus endemic species differentiated in insular Mediterranean
environments, even if they do not share a common direct ancestor. Some continental European forms, actually, can show
some of the listed features (e.g.: giantism only, or highly folded dental enamel only) due to particular dietary/environmental
local adaptations, Only the coincident occurrence of the above mentioned characters identifies an insular endemic Prolagus

species.

Key Words: Prolagus, insularity, endemism, environmental/dietary adaptations, Mediterranean islands,

INTRODUCTION

Lagomorphs, and especially the genus Prolagus
among them, are quite well represented in Mediter-
ranean insular faunal assemblages. Nevertheless, they
were object of very few specific works (Major, 1882; To-
bien, 1935; Lopez Martinez & Thaler, 1975) and except for
Lépez Martinez (1978) no modelization and/or explana-
tion for the morpho-dimensional changes they undergo
in insular domains does exist so far.

Lagomorph fossil findings are usually included in
micromammalian lists, even if their size, habits and
escaping strategies differ quite markedly from that of the
bulk of micromammals, but they can not be considered
as macromammals either. So, verifying which pattern of
morpho-dimensional modifications (the macromam-

malian one, the micromammalian one, or a patchwork
of the two) will a lagomorph follow as a response to the
permanence in an insular environment is the main aim
of this paper.

The genus Prolagus is one of the three representa-
tives of the family Ochotonidae found in insular environ-
ments of the Mediterranean area up to now. The others
are Gymnesicolagus gelaberti Mein & Adrover (Santa
Margalida, Mallorca, Middle Miocene; Mein & Adrover,
1982) and Paludotona etruria Dawson (Baccinello V1 -
and two related forms both named Paludotona aft. P
etruriain levels VO and V2 -, Western central Italy, MNT1-
basal MN13; Dawson, 1959; Kotsakis et al., 1997). The fol-
lowing endemic insular Prolagus species have been dif-
ferentiated in Mediterranean insular domains (Fig. 1):
Prolagus apricenicus Mazza and 2 imperialis Mazza [rom
the Gargano Peninsula (South-Eastern Italy, MN13/14;
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Fig. 1. Geographical localization of endemic insular Prolagus-bearing
fossilifernus sites in the Mediterranean area.

Fig. 1. Localitzacio geografica de les localitats que han Hivrat Prolagus
endemics insulars a l'area mediterrania.

Mazza, 1986a, 1986b, 1987), a probable new species, Pro-
lagus aff. P depereti from Mandriola (Western Sardinia,
MN15/MN16 boundary; Angelone & Kotsakis, 2000), P
figaro Lopez Martinez from Capo Figari (Eastern Sar-
dinia, ?Early/Middle Pleistocene; Lopez Martinez &
Thaler, 1975) and P sardus (Wagner) found in several fos-
siliferous sites in Sardinia and Corsica (Pleistocene-
Recent). These species show marked morphological and
dimensional modifications due to the permanence in
insular environments,

Such morpho-dimensional modifications clearly
lack in Prolagus species found in present-day insular

environments that in the past were connected to main-
land, as testified by the presence of continental, well-ba-
lanced, fossil faunal assemblages with non-endemic fau-
nal elements: Prolagus sp. from Thymiana (Chios,
Greece, MN8; Tobien, 1968), Prolagus sp. from N Katheni
(Evia, Greece, ?MN10; Katsikatsos et al., 1981), P. cf. P
michauxi Lopez Martinez from Aghios Ioannis
(Karpathos, Greece, MN14; Daams & Weerd, 1980), Pro-
lagus cf. P calpensis Major from Medes Islands (Spain,
Pleistocene; Lopez Martinez, 1989), P “corsicanus” Giebel
from Ratonneau Island (France, Pleistocene; Piveteau,
1961). For this reason those species will not be taken into
consideration here.

Moreover, as only the morpho-dimensional aspects
of insular endemic Prolagus species (that, as will be
demonstrated, are shared by all the considered species)
are discussed here, open systematic discussion, as the
presence in the Mandriola fossiliferous site of two dis-
tinct and may be heterochronical Prolagus species, or
the existence of intermediate morphotypes between P
sardusand P figaro in the Monte Tuttavista (Orosei, East-
ern Sardinia, Italy; ?Late Pliocene-Late Pleistocene) fis-
sure fillings that cast a doubt on the actual separation
between the two species, shall be avoided here.

MATERIALS AND METHODS

Fossil remains of Prolagus, as it occurs for micro-
mammals in general, mainly consist in dental and se-
condarily in maxillary and mandibular elements; cranial
and postcranial remains are quite rare and/or ill-pre-

Species Di D2 D
(anteroconid) (posterior complex) (D1+Dz2)

Prolagus oeningensis 1.15 5.56 6.71
Prolagus major 1.17 5.28 6.45
Ptychoprolagus forsthartensis 1.22 5.84 7.06
Prolagus tobieni 1.35 3.92 527
Prolagus michauxi 1.11 4.50 5.61
Prolagus depereti 1.30 5.86 7.16
Prolagus cf. P. calpensis (Moreda) 1.16 4.82 5.98
Prolagus cf. P. calpensis (1. Medas) 1.52 5.57 7.09

Prolagus aff. P. depereti 1.52 - -
Prolagus sardus 1.42 4.93 6.35
Prolagus cf. P sardus (Orosei) 1.37 5.22 6.59
Prolagus figaro 1.51 6.20 7.71
Prolagus apricenicus 1.77 6.55 8.32
Prolagus imperialis 2.23 7.61 9.84

Table 1. Density indexes (Dn=L/4xF, where L is enamel length, F the area
inclosed by the enamel including enamel thickness+dentine;
Schmidt-Kittler, 1986) calculated on different elements of various
Prolagus species P ocelusal surface. Di: anteroconid; D extant

part of Ps enamel portion; D: Dy + Dz,
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Taula 1. Index de densitat (Dn=L/nk on L és la largaria de l'esmalt, F
larea inclosa per l'esmalt, icomptand el gruix de U'esmalt + la denti-
na; Sehnvidt-Kittler, 1986) calewlats sobre diferents elements de In
superficie oclusiva del Px de diverses especies de Prolagus. Di: ante-
rocinid; Dz: part existent de la porcio d'esmalt del P ; D: D) + Dz,
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served. In order to make the results of this paper applica-
ble in the majority of the cases, comparisons between
continental and insular endemic Prolagus species have
been made on the basis of dental findings.

Pa is still now considered to be the most significant
dental element for systematics at the species level for the
genus Prolagus. For this reason most of the morpho-
dimensional analyses carried out to individuate
advanced characters shared by insular endemic Prolagus
species have been made on P: (see Lopez Martinez, 1989,
for nomenclature).

It has been possible to recover fossil material of each
of the insular endemic above mentioned Prolagis
species that has been compared morphologically and
dimensionally with European continental species and
populations.

RESULTS

Dental modifications observed in insular endemic
Prolagus species of the Mediterranean area are the fol-
lowing:

Size increase

The first, most evident feature that characterizes
endemic insular Prolagus species, if compared with
European continental ones, is size increase (Fig. 2). Size
increase of mandibles, cranium and postcranium is sure-
ly allometric, but it deserves a more complete and com-
plex discussion and is for the moment excluded: actual-
ly, the extreme scarcity of available postcranial elements
in almost all European fossil sites bearing Prolagus
makes osteological comparisons problematic.

Dental size increase, in comparison with coeval
European continental species, is rather considerable in I?
apricenicus and P imperialis from the Gargano fossil
archipelago, not so striking in Corso-Sardinian species.
Actually, in Messinian times, a very sharp shift occurs in
size and dental morphology of continental Europe Prola-
gus: primitive, small Prolagus species disappear to be
replaced almost everywhere by B michauxi. This species
is quite big-sized, and in its dental morphology attains
many features till then shown by Gargano insular
endemic Prolagus species only, as a triangular, lingually-
shifted anteroconid on Pa and the presence of a mesial
hyperlophe on P*. As a matter of fact, a kind of mesial
hyperlophe on P* has been observed (in species more

Fig. 2. Comparison of Pa size
between some conti-
nental non-endemic
species and insular
endemic species of
genus Prolagus. Draw-
ings from Lopez Mar-
tinez & Thaler (1975).
Mazza (1987), Lopez
Martinez (1989] and
from  unpublished
data of the author.

CONTINENTAL SPECIES

Fig. 2. Comparacio de la
mida del Ps entre
algunes espécies no
endemigques continen-
fals i espécies endeé-
nmiiques insulars del
génere Prolagus. Dibui-
xos a partir de Lopez
Martinez & Thaler
(1975), Mazza (1987). |
Lépez Martinez (1989) |
i de deades no publi-
cadles de lavtora.

¢) P erusafonti

1 mm

INSULAR ENDEMIC SPECIES

d) P apricenicus

¢) P imperialis

1) P figaro

h) P ef. P sardus

1} P sardus
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ancient than P michauxi) only in two specimens of a very
large population of advanced P crusafonti (Lopez
Martinez, 1989); it could be also observed in Ptychopro-
lagus forsthartensis Tobien (that in spite of the generic
differentiation, due to its very peculiar appearance, can
be legitimately considered as a Prolagus species), whose
extremely limited distribution in time and space
(Forsthart, Southern Germany, Middle Miocene; Tobien,
1975) and whose singular occlusal surface leatures, attest

1 mm 1 mm

Species L(mm) | H(mm)| I=H/L
Prolagus schnaitheimensis 1.80 6.35 3.53
Prolagus tobieni 1.46 6.30 4.31
Prolagus vasconiensis 1.47 6.72 4.57
Prolagus ibericus 1.38 6.38 4.62
Prolagus oeningensis 1.51 7.09 4.69
Prolagus cf. P michauxi 1.85 8.38 4.53
Prolagus aff. P depereti | 242 - -
Prolagus apricenicus 2.36 11.17 473
Prolagus imperialis 2.99 14.43 4.83
Prolagus figaro 2.05 9.30 4.53
Prolagus cf. P sardus 207 | 1310 | 633

Fig. 3. Definition of hypsodonty ratio | = H/L. H is absolute hypsodonty

measured in Jateral-labial sight from the anteroconid to the lowest
part of the tooth (more or less along the protoflexid or proto-
conid); if the available dental elements are broken in their central
lower part, H can be estimated as shown. L is the lenght of the
tooth measured on its occlusal part. | ratio, here illustrated for Ps,
can be calculated in the same way on other reeth.
In the table: Comparison of P2 occlusal lenght (L) and absolute
hypsodonty values (H) of sume selected european continental
and endemic insular Prolagus specimens. Hypsodonty degree ()
is the result of the H/L ratio.

(]

Fig. 3. Definicia de l'index d'hipsodoncia | = H/L H és la hipsoddncia abso-
luta, mesurada en nonma lateral - labial, des de lanteraconid a la
part mes baixa de la dent (més o menys, al llarg del protoflexid o
protoconid); si els elements dentaris disponibles es troben trencats a
la seva part central, es pot estimar H aixi com es mostra. L és la
Hargaria de la dent mesurada a la seva part oclusiva, Lindex 1, que
aequi s'il-lustra per al Ps, es pot calcular d'una manera similar per a
les altres dents.

Ala taula: comparacio de la Hargaria oclusiva del ' (L) § els valors
d'hipsodoncia absoluta (H) d'alguns espécimens seleccionats de
Prolagus continentals i endémics insulars.

20

to a continental endemic condition and to an adaptation
to particular environmental conditions (Fig. 4).

In Ps, the dental element in which specific diffe-
rences can be more easily recognized, the percentage of
lenght (L) increase measured on occlusal surface can
reach values higher than 100% (P praevasconiensis
Ringeade / P imperialis Mazza). Width is a character that
can vary in a remarkable way through ontogeny, so is less
fiable for size increase estimations.

The percentage of size increase between continental
ancestor and insular endemic descendant is very varia-
ble. A size increase of about 50-60% and 100% can be
observed in Pa between P oeningensis and its endemic
descendants P apricenicus and B imperialis respectively
(Fig. 2); if we consider P figaro as a descendant of P
depereti, the size increase of the former is of about 12%
only. The same percentage of size increase (about 11%)
has been calculated between P sardus and its supposed
continental ancestor P calpensis. If size increase percent-
age calculation is made using P michatxi as continental
point of re-ference (actually both P depereti and P
calpensis descend from P michauxi), its value grows
slightly.

Hypsodonty increase

Increase of absolute hypsodonty of insular endemic
Prolagus is a natural consequence of the increase of
overall size, The hypsodonty degree (I), here meaning the
H/L ratio (Fig. 3), has been introduced to verify if hyp-
sodonty increase is just a direct consequence of P3 over-
all increase or if there is another component. In insular
endemic Prolagus species the ratio I is higher (tab. 1), but
is very variable and no clear hypsodonty increasing pat-
tern can be deduced: to bigger occlusal surface size do
not correspond biggest I ratios (Garganic Prolagus, the
biggest insular endemic species, have the lowest I ratio).

This character should be further investigated and
modelized, such as Pa radius of curvature: in general,
primitive Prolagus, such as P wvasconiensis, P
schnaitheimensis, P tobieni, in most cases appear to be
quite straight in lateral lingual or labial view (but they
can appear bent on a lateral antero/posterior view),
while even slightly more advanced forms (as P oeningen-
sis) or insular endemic Prolagus species appear to be
curved in lateral lingual view.

Modification of dental occlusal surface

Major modifications of insular endemic Prolagus
species dentition occur on Pa. Extant lower dental ele-
ments have a very conservative morphology. Upper
molars do not show remarkable change either, if com-
pared to those of continental non-endemic species. P*
and P*, that are in occlusion with Ps, appear to be bulky
and massive, with a higher L/W ratio; moreover in P* can
be observed some more complex modifications (Fig. 4),
as the undulations in the lagicone and in the postcone
and as the presence of a very developed mesial hyper-
lophe (also in the most ancient known insular endemic
species, P apricenicus an isolated precone is not a com-
mon feature). The connection precone-mesial hyper-
cone (mesial hyperlophe) appears in continental Europe
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Sardinia and Corse

Continental Europe

Prolagus michaixi

Prolagus ef. P surdus

Gargano

Prolagus imperialis

Prolagus apricenicus

Fig. 4. Comparison of " occlusal surface mor-
phology. In insular endemic specivs the
mesial hyperlophe is present and enamel
on lagicone and postcone may be folded.
In primitive Prolagus species of continen-
tal Europe, as F oeningensis, P erusafonti,
ete., such leatures are not present: they
appear in latest Neogene with P arichaii
and its descendants (B calpensis, P
depereti, erc.). Drawings from Lopez
Martinez & Thaler (1975), Ziegler &
Fahlbusch (1986), Mazza (1987), Lopez
Martinez (1989) and from unpublished
data of the author.

Fig. 4. Comparacio de la morfologia de la superfi-
cie  oclusiva del . A les  esplcies
| endemiques insulars hiperlof mesial és
| present. i lesmalt del lagiconus i postconus
pot estar plegat. A les espécies primitives de
Prolagus d'Europa continental, tals com P
veningensis, P! crusafonti, efe., no es troben
aguests frets: apareixen ol Neagen mes
farda amb P michauxi 7 els sews descon-
dents [P calpensis, ' depereti, ere).
Dibuixos a partir de Lopez Martinez &
Pl = Thaler (1975), Ziegler & Fahlbuscly (1946),
1w Mazza (1987), Lopez Martinez (1989) i de
dades no publicades de lautora.

with B michauxi (late MN12-MN16). Corso-Sardinian
Prolagus species, as advanced continental ones derived
from P michauxi, still retain this feature of their ancestor,
while in the Gargano this character appears indepen-
dently and is due to a convergence phenomenon.

P: modifications (Fig. 5) are more complex and
deserve a more ample discussion. As already noticed by
Lopez Martinez (1978), Pa anteroconids of insular ende-
mic species appear to have a peculiar indented contour;
moreover they become larger than in pre-Pliocene conti-
nental species, triangular, elongated and shifted towards
the lingual side. Enamel folding complexity increases all
over P1 occlusal surface, even in different degrees in each
species. The metaconids of insular endemic Prolagus
species become larger and quadrangular in shape. The
posterior portion of P: (entoconid + basal part of
hypoconid), on the contrary, becomes much thinner. In
general, overall shape of Ps changes, assuming a quadran-
gular instead of an approximately triangular shape, due to
the enlargement of the anterior side.

A tentative to quantitatively esteem and compare Ps
enamel folding degree has been made (tab. 1) by calculating
two density indexes (Schmidt-Kittler, 1986): D1, considering
the anteroconid only, and D2, considering the extant part of
the tooth. Such density indexes do not express any informa-
tion about shape similarity, but only about how much the
perimeter of the selected dental element increases with
respect to its area. As in this case the perimeter represents
enamel lenght and development, its increase with respect to
enclosed area (here representing dentine+enamel thick-
ness), expressed by D index, indicates how much grin-ding
surface increases. Thus, D index values and variations may
have a dietary/environmental meaning and may possibly
give hints about environmental and climatic changes.

In general, in Prolagus species D1 slightly increases
with time in continental species and is higher in insular
endemic ones. In P tobieni D1 values are rather high, out of

the average of continental Prolagus species, due to its flat-
tened anteroconid, but D2 value is quite low; anyway, their
sum D (D1+D2) falls between the values shown by conti-
nental species. P tobieni has a very primitive post-antero-
conid structure, still showing a centrolophid instead of a
centroflexid, as more advanced species do: maybe a diffe-
rential enamel lenght increase localized in the anteroconid
supplied to the need of a higher grinding surface, attained
in continental species from P veningensis on with the
developing of a centroflexid, the growth of the proto-
conulid and the appearance of structures as the crochet,

D2 (post-anteroconid density index) does not show
an equal increase with time in continental European
Prolagus species and it is evidently higher in P figaro, P
apricenicus, P imperialis, but not in P sardus (unfortu-
nately no data of Paff. P depereti are available).

It is worth to remark also a differential size increase
of Ps in comparison with the rest of the mandibular row.
Mazza & Zafonte (1987) evidenced that in Garganic Pro-
lagus species the highest muscle resultant during masti-
cation is applied on Ps that becomes the most important
dental element for chewing. A difference in the dietary
adaptation could have enhanced the stress on Pi: that
could explain why it became more massive, increased its
enamel folding complexity and underwent a further size
increase in addition to an overall enlargement ol the
whole tooth row (Fig, 6).

Increased complexity of enamel folding noticed in
insular endemic species is not a consequence of size
increase, neither is in any way related to it. Prolagus major
(late Early Miocene - early Middle Miocene), Calatayud-
Teruel Basin, Spain; Lopez Martinez, 1989), a giant Euro-
pean continental species, is comparable in size to insular
species (Fig. 7), but shows no trace of enamel folding.

On the other hand, some continental European
species show an increase of enamel folding complexity,
but not a considerable size increase, such as the above
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Y crusafonti 7
P crusafonti B apricenivis

‘ Continental Europe Gargano

Sardinia and Corse

Prodagus afl. B depereti P figaro P ocf P osardus

a) P ibericus

b) P. sardus
Continental

Europe

Sardinia and Corse

Fig. 6. Comparison ol lower tooth rows of a non-endemic continental
European species (a) and some endemic insular species. In insular
endemic species the whole lower tooth row undergoes a slight
overall size increase, while Ps goes through a differencial, higher
size increase, probable consequence of a change in mandibular
mechanics. Drawings from Lopez Martinez & Thaler (1975) and
Mazza (1987).

c) P figaro

Fig. 5. Comparison of continental and
insular endemic Prolagus Pa
ocelusal surface morphology: a)
anteroconid modifications (absent
in continental species); b) meta-
conid shape and size (quadrangu-
lar and bigger in insular endemic
species); ¢) size of the posterior
part of the tooth (thinner in insu-
lar endemic species). Drawings
from Ldpez Martinez & Thaler
(1975), Mazza (1987), Lopez
Martinez (1989) and from unpub-
lished data of the author).

P impernnlis
Fig. 5. Comparacid de les espécies conti-
[ nentals © endémigues insulars de
Prolagus. Morfologia de la superfi-
cie oclusiva del Ps: a) modifica-
cions de Fanterocinid (absents a
les especies continentals); b) forma
i mida del metaconid (guacrangu-
lar i més gros a les espeécies
endemigques insulars); o) mida de
la part posterior de la dent (més
robusta a les espicies endemigues
insulars). Dibuixes a partir de
Lapez Martinez & Thaler (1975),
Mazza (1987), Lopez Martinez
[1989) i de dades no publicaces de
Favtor.

1 mm

d) P. apricenicus e) P imperitalis

Gargano

1 mm
==

Fig. 6. Comparacio de les séries dentaries inferiors d'espicies europees con
tinentals no endénigues (a) § algunes especies endemiques insulars.
A les espécies endémiques insulars tota la serie dentaria inferior esta
afectada per un lleuger increment de la mida promig, mentre que el
P suporta un major increment diferencial de mida, conseqiiéncia
probable d'un canvi als mecanismes mandibulars, Dibuixos a par-
tir de Ldpez Martinez & Thaler (1975) { Mazza (1987).
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mentioned Prtychoprolagus forsthartensis and, in a lesser
way, Prolagus cf. P calpensis (Pliocene, Medes Islands,
Spain; Lopez Martinez, 1989). These species have a very
limited geographical distribution, and this feature is
probably due to particular environmental/dietary adap-
tations.

Therefore, only the contemporaneous occurrence of
all the above listed characters individuates an insular
endemic species.

Differentiation of Prolagus insular endemic species

In spite of all the common characters, it is possible to
individuate some differences between the Pz of endemic
insular species, making possible the differentiation of
two groups corresponding to Gargano species and 1o
Corso-Sardinian ones (Fig. 8):

1 - in Gargano species, the anteroconid shows much
more complex and marked indentations, and it is placed
in a more "detached” position, giving to the tooth a more
elongated, rectangular shape, while Corso-Sardinian
forms have a more “compact”, square appearance and a
less elabarate anteroconid shape;

2 - in Corso-Sardinian species, the angle proto-
conid/protoconulid is wider (140-150 degrees against
the 110-120 degrees of Gargano species),

3 - in Gargano species, enamel folding is more com-
plex and occurs also in other points of the occlusal surface.

Discussion

Micromammalian pattern of evolution on islands

Micromammalian pattern of evolution on islands
has been modelized (Azzaroli, 1982; Mein, 1983; Agusti,
1986) with the individuation of two main phases: a first
stage, in which species undergo quite instantaneous
modifications taking place immediately after the colo-
nization of the island, followed by a slow anagenetic
phase. The first phase is so sharp that it is very unlikely
that it can be documented by fossils (an exception is
Rhagapodemus azzarolii, Mandriola, Western Sardinia,
MNI15/16 boundary; Angelone & Kotsakis, 2001).

Prolaguts pattern of evolution on islands

Members of genus Prolagus that populated insular
environments followed in general micromammalian
pattern of modifications in similar conditions. Actually,
even in the bradytelic genus Prolagus, size increase,
direct consequence of the scarcity of terrestrial preda-
tors, is attained in a quite instantaneous way: the oldest
findings of Gargano Prolagus species already show a very
big size and consequently a higher absolute hypsodonty;
Prolagus aff. P. depereti is morphologically less deve-
loped, but as big as its descendant P figaro; most primi-
tive P sardus populations already attain big sizes also.
Contrary to Western Mediterranean insular endemic
glirids (Agusti, 1986), in insular endemic Prolagus
species occlusal surface modifications appear even in
the first phase of rapid evolution. As for hypsodonty

Prokagus imperialis

Species. |Lenght
(mm)

Prolagus vasconiensis| 1.50
Prolagus ibericus 1.55
Prolagus tobieni 155

Prolagus oeningensis | 1.60 Tam
Prolagus crusafonti | 1.60 Prychoprolagus L.70
Pychoprolagus | 170 L7 s
forsthartensis |

Profagus majer

Prolagus sardus 2.10
Prolagus vasc. fortis | 1,81 Prolagus aff. P depereti|2.34*
Prolagus michawxi | 1.85 Prolagus figaro 235

Prolagus calpensis | 1.97 Prolagus major |240

Prolagus depereti 1.97 Prolagus apricenicus | 2,50

Prolagusmajor | 240 4 | Prolagus imperialis | 2.60

Fig, 7. Pasize increase, hypsodonty increase and enamel folding should occur
simultaneously (even if in a less or more marked way) to individuate
an insular endemic Profagus species. 2 major (see text for details), a
giant European continental species, is comparable in size to insular
species, but shows no trace of enamel folding. On the other hand, in
Prychoprolagus forsthartensis, a high degree of enamel folding, but
not an increase of the size (not so different from the primitive conti-
nental species Pvasconiensis) can be observed. Both size increase and
enamel folding are evident on the occlusal surface of £ imperialis.
Drawings from Ziegler & Fahlbusch (1986), Mazza (1987) and Lopez
Martinez (1989),

In the tables is reported Pz average length in continental, non-ende-
mic species (on the left) and insular endemic species (on the right).
Length values of Prychoprolagus forsthartensis and £ major are high-
lighted and reported in the right table too to better compare them
with those of insular endemic species.

“Due to the scarcity of Prolagus aff. P depereti dental elements, the
reported length value is that of the figured specimen; the approxima-
tion is by defect as a consequence of its bad state of preservation.

Fig. 7. Lincrement de la mida del Py, lincrement de la hipsodoncia i del plega-
ment de Uesmalt esdevenen sinudtanianient (tot 1 que en una formea
mes o menys marcaca)l a les especies endémiques insulars de Prolagus,
P major (vewre el text per detalls), una espécie evropea continental
gegant) és de mida comparable a les especies insulars, pero no mostra
cap traga de plegament de lesmalt. Per una altra basnea, a Prychopro-
lagus forsthartensis, i ha un elevar gran de plegament de lesmalt,
perd no es pot observar cap increment de la mida (e és gaire diferent
e lespecie continental primitiva I vasconiensis ) Tant lincrement de
fa micla con del gran de plegament e Uesmalt son evidents a la super-
ficie oclusiva de P imperialis. Dibuixos a partir de Ziegler & Fahllnsch
(1986), Mazza (1987) and Lopez Martinez (1989).

A les tanles es presenta la Hargaria pronig del Py a espicies continen-
tals no endemiques (a lesquerra) | espécies endémiques insulars (a la
ireta). Els valors de llargaria de Ptychoprolagus forsthartensis i 2
major estan marcats i es registren a la taula dreta, per a que es pugiin
compuarar millor amb els de les especies insulars,

*Degut a lescassesa de materials dentaris de Prolagus aff. 1 depereti, ¢f
valor de Hargaria presentat és el de lespecimen il-tustrat; laproximacio
is per defecte, degut al mal estar de conservacio,

DENTAL MORPHOLOGY OF THE GENUS PROLAGUS I 23



degree, it should decrease with the increasing complexi-
ty of ocelusal surface, but data for “primitive” insular
endemic species are not available.

A period of slow anagenesis following the first phase
has been observed in Sardinia, where a cline of morpho-
types in P sardus populations have been individuated
(Angelone et al, in prep.). A similar situation occurs in the
Gargano archipelago: populations evolve increasing size
and complexity even in a more clear and evident way
than in P sardus, but it is not clear if the appearance of P
imperialis is due to anagenesis or to archipelago effect
(De Giuli er al., 1986).

Evolutionary parallelism in dental morphology and size

In addition to size increase, the teeth of insular
endemic micromammals show at least one of the follo-
wing modifications:

1- molarization of premolars;

2- augmentation of the area of premolars
(compared to extant elements of the tooth row);

3- appearance of additional crests or cusps;
4- increase of the enamel folding complexity;

5- absolute hypsodonty increase.

All of them represent different strategies directed to
improve the efficiency of mastication, and they are a
consequence of dietary and/or climatic adaptations
(e.g.: herbivorous diet in glirids according to Mein, 1983;
dry environments according to Agusti, 1986). Moreover,
it is very likely that such modifications imply a change in
the masticatory movements and consequently in the
mandible mechanics.

Insular endemic Prolagus share three of the above
listed feature (2, 4 and 5) with other micromammals that
lived in Mediterranean insular environments. Such cha-

racters occur simultaneously, but not with the same evi-
dence: for example, to a hypsodonty degree (1) increase
usually does not correspond to an enamel folding com-
plexity growth. It seems that to attain the purpose of
improving mastication efficiency, one strategy prevails
on the other rather than being combined: P imperialis,
for example, in which enamel folding complexity rea-
ches its maximum degree, has a rather low hypsodonty
degree (1) (tab. 1); in Sardinia and Corsica, the contrary
happens for P cf. P sardus of Orosei fissure fillings, while
P figaro, showing a more complex enamel pattern, has a
lower [ value.

Environmental setting

Probably a change in dietary habits due to environ-
mental/climatic changes and coping with harder vegeta-
bles can explain the above listed dental modifications.
But that would imply that a same dry, open environmen-
tal setting was common to Western Mediterranean
islands from Late Messinian on.

However, it should be emphasized that even in con-
tinental Europe, from Late Miocene on, a sudden change
occurs in Prolagus size and morphology. As evidenced
above (section: Results - Size increase) the appearance of
P michauxi represents a turning point in continental
evolution of Prolagus, as this species starts acquiring
some of the morpho-dimensional features till then
exclusive of insular endemic species (even if never all
together and in a lesser degree). The only plausible rea-
son that justifies such an enormous morpho-dimensio-
nal shift is a climatic/environmental change: if so, on the
analogy of insular endemic Prolagus, we should suppose
an increase of aridity and of open spaces in continental
Europe also starting from Late Miocene on. Further,
advanced and exclusive modifications observed in Pro-
lagus insular endemic species are due to the concurrent
influence of climatic changes and insularity conditions.

-

P apricenicus

Gargano

&

Fig. 8. Main differences between insular endemic
Prolagus species of the Mediterrancan
area. Two groups have been distinguished;
Gargano species (here represented by
aprivenicus) and Corso-Sardinian species
(represented by £ figaro). Besides being
bigger in size, Garganic species have a rec-
tangular than a rather square shape (due
to the anteroconid position), a lesser pro-
toconid/protoconulid angle and a more
complex and developed enamel folding.
Drawings from Lopez Martinez & Thaler
(1975) and Mazza (1987),

Sardinia and Corse

Fig. 8. Diferencies principals entre les especies
endémicques insulars de Prolagus de area
mediterrania. Shan distingit dos grups: les
especies de Gargano (aqui representades
per B apricenicus) 1 les espécies corso-
sardes (representades per 1! figaro), Ademés
de ser més grans, les espicies garganiqies
tenen tna forma més rectangular que
quadrada (degur a la posicio de lante-
raconid), un menor angle protoconid/pro-
tocontilic | un desenvolupament més com-
plex del plegament de lesinalt. Dibuixos a
partir de Lopez Martinez & Thaler (1975) i
Mezza (1987).
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Another explanation that could partly justify such
changes could be a new dietary and/or ecological adap-
tation as a consequence of size increase, but it frankly is
not very likely and it can not be demonstrated.

The peculiar characteristics attained by P micharxi
could in part explain why the difference between conti-
nental and insular species becomes less marked in Plio-
Pleistocene times than in Mio-Pliocene times. Another
reason could be the area of the Corso-Sardinian block,
much bigger than the islands of the Garganic Mio-Pliocene
archipelago, a factor that, influencing populations’ size,
could have prevented the developing of more marked
morpho-dimensional modifications (Heaney, 1978).

CONCLUSIONS

Insular endemic Prolagus species have been found
in Western Mediterranean area only. Prolagus species living
in insular environments follow the micromammalian
pattern of evolution on islands and undergo similar mor-
pho-dimensional changes. It is by the simultaneous,
more or less marked occurrence of such well defined
morpho-dimensional modifications that they can be
easily recognized. Those convergent features are shared
by species that do not have a common direct ancestor:
Gargano Prolagus species derive from P oeningensis, a

P oeningensis

. F. apricenicus

Gargano

‘ ?
> sswssnsnnssf

-
Seay asmn®
fassssssssmNmaEnEEEREER

..,.-V

P. imperialis

|
; ] P. calpensis
P michauxi

Sardinia and Corse

T
1 mm

P sardus

Fig. 9 - Phylogeny of insular endemic Prolagus species. Papricenicus and
P imperialis descend from P peningensis, but it is not clear if they
are part of an anagenetic lineage, or if they arose independently.
Morphology and dimensions of £ sardus are very close 1w those of
B calpensis, while P figaro closely resembles P depereti, Prolagus
aff. 2 depereri shows intermediate morphologic features between
the latter two species. Anyway, recent discoveries in the Monte Tu-
ttavista area (Orosei, Eastern Sardinia, Italy; ?Late Pliocene-Upper
Pleistocene) evidenced the existence of intermediate morpho-
types between P figaro and P sardus (provisionally determined as
Prolagus cf. P sardus), opening again the discussion about the sys-
tematic of Corso-Sardinian Prolagus species. Drawings from Lopez
Martinez & Thaler (1975), Mazza (1987), Lopez Martinez (1989)
and from unpublished data of the author,

Fig. 9. Filogenia de les espécies endémiques insulars de Prolagus. I! apriceni-
cus i P! imperialis deriven de P veningensis, perd no esta clar si for-
men part d'una linia anagenética o si sorgeixen independentment.
La morfologia i les dimensions de P sardus sén maolt properes a les de
P calpensis, mentre que P figaro sassembla a P depereti. Prolagus aff.
depereti mostra unes caracteristiques morfoldgiques intermidies
entre les de les dues darreres espécies. De totes formes, els descoliri-
ments recents a larea del Monte Tuttavista (Orosei, Sardenya orien-
tal, ltalia; Plioce superior? - Pleistoce superior) documenten l'existin-
cia de morfotipus intermedis (provisionalment determinats conta I
¢f: P sardus) entre P figaro i B sardus, obrint de nou la discussiao sobre
la sistematica de les espocies de Prolagus corso-sardes. Dibuixos a
partir de Lopez Martinez & Thaler (1975), Mazza (1987), Lopez
Martinez (198Y) i de dades no pulblicacdes de l'autora.
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quite primitive European species, while the Corso-Sar-
dinian species probably descend from one or two
advanced species derived from the continental wide-
spread P michauxi (P calpensis and/or B depereti; Lopez
Martinez & Thaler, 1975; Lopez-Martinez, 1978} (Fig. 9).

Increase of absolute and of relative size, of absolute
hypsodonty and hypsodonty degree, of enamel folding
complexity, reorganization of shape and relative position
of occlusal surface elements on P3 are the main elements
that identify an insular endemic Prolagus species, to
which should be added minor but significant modifica-
tions on the maxillary teeth in occlusion with Ps (espe-
cially P?). Such dental modifications probably involved
significant changes in mandibular mechanics.

Almost all those characters can be related to masti-
cation improving and therefore to a change of the diet.
The most likely explanation for this phenomenon is a
change of the environmental setting due to climatic
changes.

The fact that all the above mentioned characters are
related to chewing efficiency can also explain why they
can not be observed in the same dental element with the
same development degree: the result is a mosaic in
which a mastication improving strategy prevails on the
others that linger in a less developed stage. In Gargano
species, for example, the tendency to enhance enamel
folding complexity seem to prevail over a hypsodonty
degree increase, the opposite seem to happen in Corso-
Sardinian species. This distinction between Corso-Sar-
dinian and Gargano species must be added to other dif-
ferences in P occlusal surface distinguishing the species
of the two paleobioprovinces.
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Resum

Es descriven restes atribuides a les families Gekkonidae (Lacertilia) i Colubridae (Serpentes) del Plioce de Punta Nati 2
i Punta Nati 13 (Menorca, [lles Balears). Als dos casos es tracta de les tiniques citacions fossils d'aquestes espécies anteriors a
l'arribada dels humans. Lestat fragmentari de les restes adscrites a la familia Gekkonidae no permet una atribucid ta-
xonomica més precisa. La morfologia de les restes atribuides a la familia Colubridae permet I'atribucid a un representant del
genere Coluber, estretament emparentat amb les espécies del Mioce europeu C. dolnicensisi C. puchetti.
Paraules clau: Coluber, Colubridae, Gekkonidae, [lles Balears, Menorca, Plioce.

Resumen

En el presente trabajo se describen restos atribuidos a las familias Gekkonidae (Lacertilia) y Colubridae (Serpentes) del
Plioceno de Punta Nati 3 y Punta Nati 12 (Menorca, Islas Baleares). En ambos casos, se trata de las tinicas menciones [dsiles
de estas familias anteriores a la colonizacion de las islas por el hombre. El estado fragmentario de los restos atribuidos a la
familia Gekkonidae no permite una atribucién taxonomica precisa. La morfologia de los restos atribuidos a la familia Colu-
bridae permite la atribucion de estos a un representante del género Coluber, estrechamente relacionado con las especies del
Mioceno europeo C. dolnicensisy C. puchetii.
Palabras clave: Coluber, Colubridae, Gekkonidae, Islas Baleares, Menorca, Plioceno.

Abstract

In this work, we describe remains of the Gekkonidae and Colubridae families from the Pliocene of Punta Nati 3 and
Punta Nati 12 (Minorca, Balearic Islands). This is the first fossils record of these families before man settlement in Balearic
Islands. The important fragmentation of the Gekkonidae remains doest not allows us more precise taxonomical determina-
tion. The remains of the Colubridae family show a clear morphology of the genus Coluber, in closed relationship with the
European Miocene species C. dolnicensis and C. puchetii.
Key words: Coluber, Colubridae, Gekkonidae, Balearic Islands, Minorca, Pliocene.

INTRODUCCION nus cyclopeus, un lepérido de gran tamano, un quiroptero,
aves (entre las cuales se encuentra Tyto balearica),

Cheirogaster gymnesica, Blanus sp. (observacion inédita),

Bl material estudiado proviene de dos yacimientos
del Noroeste de la isla de Menorca (Islas Baleares): Punta
Nati 3, situado entre el faro de Punta Nati v el canal de
Cala’s Pous (Quintana, 1998 y Segui et al, 2001) y Punta
Nati 12 ubicado en Cala's Pous (Quintana, en
preparacion). Ambos yacimientos forman parte de un
antiguo complejo carstico formado sobre las dolomias del
Jurdsico v los sedimentos marinos del Mioceno (Quin-
tana, 1998; Segui et al., 2001),

Punta Nati 3 es un vacimiento de escasas dimen-
siones y pobre en restos faunisticos. La lista preliminar de
vertebrados de Punta Nati 3 incluye restos de Muscardi-

Podarcis aff. P lilfordi y Vipera sp. (Agusti et al., 1982;
Segui, 1998; Quintana, 1998 y en preparacion; Bailon et al.,
2002; Bailon, 2004). Punta Nati 12 se caracteriza por la
presencia de bandas centimétricas formadas casi exclusi-
vamente por huesos de vertebrados de pequeno tamano,
Dominan por su abundancia los restos de un anfibio
anuro representante de la familia Discoglossidae. En
menor proporcion también se encuentran restos del lago-
morfo anteriormente citado en Punta Nati 3, aves, Blanis
sp. Podarcis aff. B lilfordi y Vipera natiensis (Quintana,
1998 v en preparacion; Bailon ef al., 2002; Bailon, 2004;
Garcia Porta ef al, en prensa). Entre estas bandas, y
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englobados por los limos rojos que forman el yacimiento,
han aparecido algunos restos de mayor tamafno
pertenecientes al lagomorfo mencionado anteriormente.
La elevada densidad dsea encontrada en estas bandas,
parece ser el resultado de una acumulacion de egagrapi-
las, probablemente de T. balearica.

Resulta dificil de establecer una datacion de estos
vacimientos ya que se trata de depdsitos cdrsticos de
pequena extension carentes de continuidad lateral y los cri-
terios geolégicos pudiendo permitir una correlacion precisa
entre ellos faltan. No obstante, cuenta tenida de las especies
representadas en estos yacimientos, asi como de la edad de
los sedimentos que los contienen, una edad comprendida
entre el Mioceno superior y el Pleistoceno, es decir, muy
probablemente Plioceno en sentido amplio, puede ser
admitida (Quintana, 1998; Garcia Porta ef al,, en prensa).

El trabajo aqui presentado representa un avance de
un estudio mds completo en curso de realizacion sobre la
herpetofauna del conjunto de vacimientos descubiertos
en Punta Nati.

ESTUDIO SISTEMATICO

Lacertilia Owen, 1842
Familia Gekkonidae Gray, 1825
Gekkonidae indeterminado (Fig. 1).
Material : cuatro fragmentos de dentarios y una vértebra
sacra (Punta Nati 3) y una vértebra dorsal fragmentada
(Punta Nati 12).

Descripcion

Los dentarios solo se encuentran representados por
fragmentos. A pesar de ello, la morfologia general de cada
uno de ellos muestra de forma inequivoca su pertenencia
a la familia Gekkonidae, presentando una forma esbelta y
delgada hacia la extremidad anterior, En norma medial, el
dentario se fusiona hasta la sinfisis mandibular consti-
tuyendo una cavidad tubular en la que se aloja el cartilago
de Meckel. La plataforma dental es horizontal y en norma
dorsal presenta un canal longitudinal a la base de los
dientes. Los dientes son numerosos, de implantacion
pleurodonta, isodontos, cilindricos, relativamente finos y
monocuspides.

Las vértebras son anficelas, con un limite ventral del
centro vertebral concavo en norma lateral y, en norma
dorsal, un arco neural escotado entre las prezigapofisis. La
vértebra dorsal posee un centro vertebral relativamente
corto, sinapdfisis ovaladas e inclinadas en sentido antero-
posterior y una corta y delgada carena hemal sobre la por-
cién central del centro vertebral. De uno y otro lado de
esta carena hemal se abren dos fordmenes subcentrales
bien desarrollados. La vértebra sacra se caracteriza por la
presencia de un centro vertebral corto y de procesos
transversos (parcialmente fragmentados) anchos y aplas-
tados dorsoventralmente.

Comentarios

Los dentarios y las vértebras de Punta Nati muestran
una morfologia tipica de Gekkonidae. Desgraciadamente,
el escaso material colectado asi como su estado de frag-
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mentacion, impiden toda comparacién con otras formas
fosiles o actuales, En este trabajo, solo podemos indicar la
presencia de la familia en el Plioceno de Menorca, hecho
que constituye la inica mencion fosil de Gekkonidae, pre-
via a la llegada del hombre al archipiélago balear.

El registro f6sil europeo de Gekkonidae podria
remontar al Jurdsico medio de Gran Bretana (Evans,
1998), mientras que durante el Eoceno, la presencia de la
familia estd definitivamente atestada en Europa:
Gekkonidae del Eoceno inferior de Belgica (Augé, 2003) y
de las islas Britdanicas (Milner er al., 1982), Rhodanogekko
vireti del Eoceno medio (Hoffstetter, 1946) y Cadurco-
gekko piveteaui del Eoceno superior, los dos en Francia

Fig. 1. Gekkonidae indeterminado. A y B, dentarios izquierdos; C, vérte-
bra sacra, normas anterior, lateral izquierda y posterior. Punta Nati
3. Escala = 1mm.

Fig. 1. Gekkonidae indeterminat. A i B, dentaris esquerves; C, vértebra
sacra, niormes anterior, lateral esquerra i posterion. Punta Nati 3.
Eseale = Trm.

Fig. 1. Indeterminate Gekkonidae. A and B, left dentaries: C, sacral verte-

bra, anterior, left lateral and posterior views. Punta Nati 3. Scale bar
= Tmint,
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(Hoffsteter, 1946; Augé, 1986). En la peninsula ibérica, la
mads antigua mencion de la familia data del Mioceno infe-
rior de Carcoles (Alférez Delgado & Brea Lopez, 1981).

Las especies Tarentola mauritanica y Hemidactylus
turcicus que pueblan actualmente la isla de Menorca han
sido introducidas recientemente por el hombre en las
islas Baleares. T. mauritanica podria haber sido introduci-
da por los comerciantes cartagineses (Mayol, 1985) o
incluso anteriormente, por la poblaciones talaioticas
(Pleguezuelos, 2002), mienfras que la llegada de Hemi-
dactylus urcicus a las islas puede deberse a transporte
pasivo por los pueblos comerciantes de la antigiiedad,
como los navegantes egeos, en la ruta del estano (Mayol,
1985; Pleguezuelos, 2002).

Serpentes Linnaeaus, 1758
Famila Colubridae Oppel, 1811
Colubersp. (grupo C. dolnicensis-C. pouchetii) (Fig. 2).
Material: un fragmento de maxilar, un dentario y cuatro
vértebras dorsales (Punta Nati 12)

Descripcion

El fragmento de maxilar corresponde a la extremidad
distal de un maxilar derecho caracterizado por la presencia,
sobre el borde dorsal del hueso, de una impresion del
ectopterigoides marcada y bien delimitada posteriormente.
En norma medial, el proceso ectopterigoides estd roto y no
puede conocerse su morfologia, aunque parece poseer una
base corta y robusta. En norma lateral, la superficie poste-
rior del hueso es ligeramente concava y perforada por un
foramen situado sobre la antepemltima posicion dental.
Los dientes son relativamente robustos e isodontos, con
bases circulares y muy proximos entre ellos, sin que ningtin
espacio interdental o diastema sean visibles.

El dentario presenta un aspecto relativamente corto y
posee una marcada inflexion anteromedial en la que se
sitia una masiva sinfisis mandibular. Posteriormente, el
hueso se encuentra fracturado y no podemos conocer su
longitud total. Los dientes, en nimero de 16, presentan
una morfologia y una disposicién parecidas a las descritas
para el maxilar. En norma lateral, el foramen dental, rela-
tivamente corto, se abre bajo la novena posicion dentaria
mientras que el limite anterior de la escotadura posterior
se encuentra bajo el diente nimero doce. En norma
medial, el dentario rodea completamente el canal de
Meckel a nivel de la octava posicion dentaria pero no llega
a fusionar completamente y se prolonga en un débil sillén
hasta la cuarta posicién dentaria.

Las vértebras dorsales son mads largas que anchas:
longitud del centro vertebral comprendida entre 5.2 mmy
4.32 mm; anchura a nivel del estrangulamiento interzi-
gapofisario entre 4 mm y 3.44 mm vy relacion longitud/
anchura entre 1.35 y 1.24. Las variaciones observadas
pueden ser atribuidas a la diferente posicién ocupada
por cada una de las vértebras a la largo de la columna
vertebral.

En norma dorsal, el borde anterior del zigosfeno es
trilobulado, eon un I6bulo central ancho y menos avanzado
que los J6bulos laterales. La superficie articular de las prezi-
gapofisis es de aspecto subrectangular y el tnico proceso
prezigapofisario conservado es conico, con una extremidad
distal roma y ligeramente mds corto que las prezigapofisis.
La espina neural es larga, con una extremidad anterior bas-

tante avanzada sobre el zigosfeno. Distalmente, dos
pequenas espinas epizigapofisarias son presentes.

En norma lateral, la arista interzigapofisaria es poco
prominente y la espina neural se encuentra fracturada en
todos los ejemplares. Los foramenes laterales se localizan,
de cada lado de la vértebra, en una depresion moderada-
mente profunda y prolongada anteriormente en un estre-
cho sillon ubicado por encima de la diapéfisis correspon-
diente y bien limitado dorsalmente por una pequena
excrecencia osea. Las diapdfisis son mas pequenas que las
parapofisis y ocupan una posicion mds atrasada que estas
ultimas. La arista subcentral es recta y larga, aunque sin
alcanzar el condilo. El limite ventral de la carena hemal es
recto en sus dos tercios posteriores, mientras que el tercio
anterior es variable y parece depender del rango vertebral:
recto (vértebra media), ligeramente inclinado hacia
delante (vértebra medio-posterior) o con un escalon ante-
rior bien marcado (vértebra posterior).

En norma ventral, los sillones subcentrales son pro-
fundos y ocupan la casi totalidad del centro vertebral en
las dos vértebras mas posteriores, mientras que en las vér-
tebras de rango medio estos sillones se atenuan. La care-
na hemal es ligeramente ancha, con una superficie ventral
débilmente convexa y con limites laterales cada vez mejor
marcados conforme la vériebra es mas posterior. La vérte-
bra mas posterior presenta una neta interrupcion anteri-
or en forma de escaldn. En corte transversal, la carena
hemal presenta de cada lado, un estrangulamiento basal
que se acentiia en profundidad y altura a medida que la
vertebra se hace mas posterior. Dos pequenos tubérculos
subcotilares son visibles en todos los ejemplares.

En norma posterior, el arco neural es moderada-
mente abombado y posee unos bordes posteriores con-
vexos y en norma anterior, el techo del zigosfeno es bas-
tante recto y los fordmenes paracotilares, bien visibles, se
sitian en depresiones relativamente profundas. El cétilo y
el condilo son pequenos y circulares.

Comentarios

Sobre el maxilar, la morfologia general de los dientes,
asi como la presencia de una impresion del
ectopterigoides bien limitada posteriormente correspon-
den al modelo observado generalmente en Coluber y
Coronella. Entre estos dos géneros, solo en Coronella la
diastema falta, como es el caso en el fosil, mientras que la
implantacion, relativamente corta y robusta del proceso
ectopterigoides lo relaciona con Coluber.

El aspecto general del dentario, asi como la mor-
fologia y la disposicion de los dientes evocan los represen-
tantes de los géneros Colubery Coronella. La presencia de
una extremidad anterior del dentario masiva es un cardc-
ter utilizado por Ivanov (2002) para diferenciar Coluber
dolnicensis Szyndlar, 1987, del Mioceno inferior de la
Repiiblica Checa, del resto de representantes del género
Coluber (aunque pensamos que debe considerarse la
posibilidad de que este tipo de estructura tenga un origen
patolégico y por lo tanto desprovisto de valor sistemati-
co). El dentario de Punta Nati difiere del atribuido a esta
especie por la menor dimension del foramen dental.

El gran parecido observado en la morfologia y la dis-
posicion de los dientes en el maxilar y en el dentario, per-
miten pensar que estos dos elementos dseos pertenecen a
individuos de un mismo taxdn.
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La ausencia de hipapofisis en las vértebras dorsales
permite atribuirlas a un coliibrido no natricino. Dentro de
este grupo de colibridos, la morfologia vertebral es bas-
tante homogénea y resulta dificil una diferenciacion
incluso a nivel genérico. No obstante, teniendo en cuenta
el alargamiento vertebral y de los procesos prezigapofisa-
rios, asi como la presencia de un arco neural abombado,
de foramenes paracotilares et de una carena hemal bien
definida estas vértebras pueden adscribirse al modelo
general presentado por los diferentes representantes del
género Coluber.

Durante el Nedgeno, el género Coluber se encuentra
representado en Europa central y del oeste por C. dolni-
censis del Mioceno inferior (MN 3 v MN 4) de la Republica
Checa (Szyndlar, 1987; Ivanov, 2002), C. caspioides del
Mioceno inferior de la Reptiblica Checa (MN 3, Ivanov,
2002), de Alemania (MN4, Szyndlar & Schleich, 1993) y
probablemente de Austria (MN 4, Szyndlar, 1998), C
pouchetii del Mioceno medio (MN 6, Rage, 1981, Augé &
Rage, 2000) y aparentemente también en el mioceno infe-
rior (MN 4) de Francia (Rage & Bailon, en prensa), C. sue-
vicus del Mioceno medio de Alemania (MN 7+8, Szyndlar
& Bohme, 1993) y aparentemente del Mioceno inferior de
la Republica Checa (MN 3, Ivanov, 2002), C. planicarina-
tus del Mioceno superior de Austria (MN 11, Bachmayer &
Szyndlar, 1985 v 1987), C. hungaricus del Mioceno supe-
rior (MN 13 de Hungria, Venczel, 1994 y 1998) v C. viridi-
[lavus del Plioceno de Polonia (MN 16, Szyndlar, 1984). En
la Peninsula [bérica, un representante de la familia a mor-
fologia vertebral similar a C. dolnicensisy C. caspioides (cf,
Colubersp.) es senalado en el Mioceno inferior (MN 5) de
Portugal (Szyndlar, 2000).

Las vertebras de Punta Nati presentan dos caracteres
comunes con C. dolnicensis y C. pouchetii. diapdfisis
desplazadas posteriormente con respecto a las parapofi-
sis y carena hemal con un escaldn anterior. Sin embargo,
este tiltimo cardcter se encuentra en todas las vértebras de
C. dolnicensis, mientras que en C. pouchetii v las vértebras
de Punta Nati esta estructura aparece solo en las vértebras
posteriores. El fosil balear difiere de C. pouchetii por su méds
pequeiia talla; el zigosfeno posee un l6bulo central, mien-
tras que en C. pouchetii esta estructura es recta o ligera-
mente concava; el condilo y el cotilo son mas pequenos
que en el fosil francés; la carena hemal aparece mejor li-
mitada lateralmente y menos ensanchada posterior-
mente que en C. pouchetiiy los bordes posteriores del arco
neural de nuestro material son convexos y no rectos como
en estailtima. Este tiltimo caracter parece ser compartido
con las vértebras atribuidas a Coluber aff. C. pouchetii por
Augé & Rage (2000), no obstante, la ausencia de figura
acompanando la descripcion de estas iltimas impide una
comparacion mas detallada con nuestro material.

En cualquier caso, la presencia de un estrangu-
lamiento basal a nivel de la carena hemal y de un sillon
lateral situado por encima de las diapofisis, parecen cons-
tituir dos caracteres atin no descritos en el registro fosil
europeo y que podrian justificar la creacion de un nuevo
taxén |un sillon lateral parecido al de las vértebras de
Punta Nati, puede observarse en la figura 6 | de Szyndlar &
Schleich (1993) correspondiente a una vértebra posterior
de C. caspioides (Mioceno inferior de Alemania), pero esta
caracter no es observable (figura 6 D) ni senalado por
estos autores en la descripcion de las vértebras ocupando
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una posicion mas avanzadal. No obstante, consideramos
que una nueva revision del material que se encuentra
actualmente en el Institut de Paleontologia Miquel Crusa-
font de Sabadell, Espana, es necesaria afin de establecer
de forma mas precisa la descripcion del material, el valor
taxonémico de los caracteres y las posibles relaciones filo-
genéticas del fosil balear. El material es atribuido tempo-
ralmente a Coluber sp., estrechamente relacionado con el
grupo de especies C. dolnicensis-C. pouchetii.

Como es el caso para la familia Gekkonidae, la pre-
sencia de un colibrido en los yacimientos de Punta Nati
constituye la primera mencion f6sil de la familia anterior a
la colonizacion del hombre en las Islas Baleares. Actual-
mente, la familia Colubridae se encuentra representada en
el archipiélago por Macropotodon mauritanicus, Elaphe
scalaris y Natrix maura, todas ellas introducidas reciente-
mente por al hombre en las islas (Pleguezuelos, 2002).

CONCLUSION

Aungque escasos, los restos de reptiles escamosos estu-
diados hasta ahora en el conjunto de yacimientos de Punta
Nati indican la existencia de una fauna variada y de caracter
marcadamente exotico para este grupo de reptiles y sin
equivalente actual en el conjunto balear. A la presencia ya
conocida de al menos dos representantes de la familia
Viperidae (Viperidae indeterminado del Mioceno medio de
Punta Nati 2 y Vipera sp. v V. natiensis del Plioceno de Punta
Nati 3 y Punta Nati 12, Bailon et al., 2002), de un anfisbénido
(Blanussp., del Plioceno de Punta Nati 12, Garcia Porta er al.
en prensa) y de un lacértido (Podarcis aff. P lilfordi, proba-
blemente ancestro del actual P [ilfordi, del Plioceno de
Punta Nati 3 v Punta Nati 12, Bailon, 2004), cabe anadir a
partir de este trabajo la presencia en el archipiélago de un
Gekkonidae (Punta Nati 3 y Punta Nati 12) y de un colibri-
do representado solamente en Punta Nati 12.

Bien que la presencia de Gekkonidae en Menorca se
encuentra bien atestada por elementos a morfologia ca-
racteristica de la familia (dentarios y vértebras), el estado
fragmentario de estos no permite una comparacion con
las formas conocidas del Nedgeno europeo ni con los re-
presentantes actuales. El material es atribuido a la familia
Gekkonidae sin que una atribucion mds precisa pueda ser
avanzada.

Con respecto al colibrido, la morfologia general de los
elementos estudiados (dentario, maxilar y vértebras) co-
rresponde bien a la encontrada en el género Coluber. Por
otro lado, la presencia de una regién anterior masiva, rela-
ciona el dentario, en el caso que esta estructura no tenga
un origen patoldgico, con la forma del Mioceno inferior C.
dolnicensis. En el caso de las vértebras, la posicion mas
retrasada de las diapofisis con respecto a las parapofisis y
la presencia de un escalon anterior sobre la carena hemal
son caracteres que se encuentran en la especie del Mio-
ceno medio C. pouchetii y en menos medida con C. dolni-
censis (1a presencia de escaldn sobre la carena hemal es un
cardcter constante en esta tiltima especie, mientras que en
la vértebras de Punta Nati, asi como en C. pouchetii es un
cardcter que solo existe en las vértebras posteriores). Sin
embargo, la talla de las vértebras de nuestro material, mas
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Fig. 2. Coluber sp. (grupo C. dolnicensis-C.

ponchetii), A, dentario izquierdo, vistas
lateral y medial; B, maxilar derecho,
fragmento posterior, vista lateral; C, D,
E, F vy G, vértebra dorsal posterior, nor-
mas dorsal, ventral, posterior, lateral
derecha vy anterior; H e |, vértebra dorsal
medio-posterior, vistas ventral y lateral
izquierda. Punta Nati 12, Escala= 2mm.

Fig. 2. Coluber sp. (grup C. dolnicensis-C.

pouchetiil. A, dentari esquerre, vistes fa-
teral i medial; B, maxil-lar dret, frag-
ment posterion; vista lateral; C, D, E, F i
G, vértebra dorsal posterion, norma dor-
sal, ventral, posterior, lateral dreta i
anterior; H i 1. vértebra dorsal medio-
posterior; vistes ventral | lateral esque-
rre. Punta Nati 12, Escala = 2nm.

Fig. 2. Coluber sp. (C. dolnicensis-C, pouchetii

group). A, left dentary, lateral and medi-
al views; B, right maxilla, posterior frag-
wment, lateral view; C. D, E Fand G, pos-
terior dorsal vertebra, dorsal, ventral,
posteriorn, right lateral and anterior
views; H and 1, pastero-medial vertebra,
ventral and left lateral views, Punta Nati
12, Scale bar = 2mm.
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pequena, asi como la presencia de un Iébulo central a nivel
del zigosfeno, la menor dimension del condilo y del cétilo
y la presencia de bordes posteriores del arco neural con-
vexos, diferencian nuestro material de C. pouchetii y lo
relacionan con C. dolnicensis. Por tiltimo, tanto la dimen-
sion vertebral como la presencia de un arco neural abom-
bado parecen corresponder a los senalados por Augé &
Rage (2000) para Coluberaff. C. pouchetii.

Las afinidades del coltbrido de Punta Nati 12 con las
especies fosiles C. dolnicensis y C. pouchetii parecen ser
estrechas, aunque la presencia de un estrechamiento
basal a nivel de la carena hemal y de un sillon lateral situa-
do por encima de las diap6fisis constituyen dos caracteres
exclusivos de las vértebras de Punta Nati.

La situacion geografica de las yacimientos (Menorca,
islas Baleares), asi como las dos diferencias morfologicas
indicadas, podrian parecer suficientes para definir una
nueva especie. No obstante, antes de dar este paso, pen-
samos que una nueva revision del material fdsil es nece-
saria para poder establecer una descripcién precisa de los
caracteres morfolagicos asi como sus relaciones con las
formas ya establecidas. En espera de este estudio, el mate-
rial de Punta Nati 12 es atribuido a Coluber sp. grupo C.
dolnicensis-C. pouchetii para indicar la relacion con estas
dos especies.

Por otro lado, las afinidades del colabrido fosil con las
especies del Mioceno C. dolcinensis y C. pouchetii, mues-
tra bien el origen relativamente antiguo avanzado en
otros trabajos para la fauna de Punta Nati 3 y Punta Nati
12: Mioceno superior (Mesiniense).
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SISTEMATICA DE LAS JUTIAS DE LAS ANTILLAS
(RODENTIA, CAPROMYIDAE)

Rafael Borroto-PAaEz, Charles A. Woons & C. William KiLpaTrick

Borroto-PAez, R., Woobs, C.A. & Kurarrick, C.W. 2005. Sistemuitica de las Jutias de las Antillas (Rodentia, Capromyidae). In Aicoven, LA
& Bover, P (eds.): Proceedings of the International Symposivm “Insular Vertebrate Evolution: the Palacontological Approacti. Mono-
grafies de la Societat d'Historia Natural de les Balears, 12: 33-50.

Resum

S'estudia la sisternatica dels capromiids vivents amb meétodes fenétics i Glogenétics, en base a caracters externs i del crani, i a
la seqiiencia de nucleotids del citocrom b, Lanalisi de la variacio morfologica i de similitud indiquen que Mysateles garridoi és una
especie valida i que Capromys pilorides es diferencia de la resta d'espécies de capromiids, El volum cranial discrimina els taxa i ha
evidenciat un baix Quoficient d'Encefalitzacio, el qual s'interpreta com a resultat d'una evolucio sense pressions selectives i/o com
a un caracter primitiv. La divergéncia en la seqiiencia de nucledtids va apuntar Plagiodontia aedium com I'espécie més basal. S'ha
descobert un nou taxon (una espécie criptica). Mysateles es parafiletic i es proposa la nova combinacié Mesocapromys melanrus.
Les dades moleculars i morfologiques recolzen el retorn de M. gundlachi a la seva categoria subespecifica (=M. prehensilis gund-
lachi) i la validesa dels cinc géneres. La major similitud es dona entre Mysateles i Mesocapromys. El temps de divergéncia estimat
fou de 23 Ma (milions d'anys) per a Plagiodontia i Geocapromys, i entre 17 i 19 Ma per a Capromys, Mysateles y Mesocapromys. Les
subespécies de Caprontysi Mysateles varen divergir fa només 2,4 Ma i 0,8 Ma respectivament. Les analisis morfologiques i molecu-
lars permeteren establir relacions fenétiques i filogenetiques que justifiquen els canvis taxondmics proposats,
Paraules clau; Sistematica, Capromyidae, Antilles, morfometria, citocrom b, juties.

Resumen

La sistemdtica de los capromidos vivientes se estudia en base a métodos fenéticos y filogenéticos, caracteres externos v del cra-
neo y la secuencia de nucleétidos del gen citocromao b, El analisis de la variacion morfolégica y de similitud indican que Mysateles
garridoi es una especie vilida y Caprontys pilorides se separa del resto de las especies de capramidos. El volumen craneal discrimi-
na i los taxones y demostro el bajo Coeficiente de Encefalizacion, interpretindose como resultado de una evolucian sin presiones
selectivas v/o como cardcter primitivo. La divergencia en la secuencia de nucledtidos apunta a Plagiodontia aeditm como la espe-
cie mds basal. Se descubre un nuevo raxon (una especie criptica), Mysateles es parafilético y se propone la nueva combinacion
Mesocapromys melanurus. Los datos moleculares y morfologicos avalan retornar M. gundlachia su posicion subespecifica (=M, pre-
fensilis gundlachi) y confirman la validez de los cinco géneros, con la mayor similitud entre Mysateles y Mesocapronys, El tiempo
de divergencia calculado fue 23 Ma (millones de anos) para Plagiodontiay Geocapromys, y entre 17 y 19 Ma para Capromys, Mysa-
teles y Mesocapromys. Las subespecies de Capromys y Mysateles divergieran hace sélo 2,4 Ma y 0,8 Ma, respectivamente. Los andli-
sis morfologicos y moleculares establecieron relaciones fenéticas y filogenéticas que justifican el arreglo taxonomico propuesto.
Palabras clave: Sistematica, Capromyidae, Antillas, morfometria, citocromo b, jutias.

Abstract

The systematics of the recent capromyids were studied with phenetics and phylogenetic methods of external and cranial char-
acters and nucleotide sequence of cytochrome b. Analyses of morphological variation and similarity indicate the validity of Mysare-
les garvidoi as a valid species and separate Caprontys pilorides from the rest of the species of capromyids. Cranial volume discrimi-
nated the taxa and demonstrated low encephalization coefficients that could be interpreted as evolution without selective pressures
and/or a primitive character state. Analysis of sequence divergence identified Plagiodontia aeditum as the most basal species and
discovered a new taxon (a cryptic species). Mysateleswas paraphyletic and the new combination Mesocapromys melanirus was pro-
posed. Molecular and morphologic data support the return of M. gundlachi to subspecific level (=M. prehensilis gundlachi) and the
validity of five genera, with Mysateles and Mesocaproniys being very similar. Divergence times were estimated 1o be 23 My for Pla-
giodontia from Geocapromys and between 17 and 19 My for the divergence among Capromys, Mysateles and Mesocapromys, The
subspecies of Capromys and Mysateles were estimated to have diverged 2,4 My and 0,8 My, respectively, Morphologic and molecu-
lar analyses established phenetics and phylogene-tics relationships that justify the taxonomic arrangement.
Key Words: Systematics, Capromyidae, Antilles, morphometrics, cytochrome b, hutias.

INTRODUCCION de polémicas y de criterios diversos (Darlington, 1938;
Williams, 1989; Woods, 1989a; Iturralde-Vinent & Mac-
Phee, 1999; Hedges, 2001; Woods & Sergile, 2001). Un

La fauna antillana vy su origen, evolucion, especia- grupo focal de estas controversias son los mamiferos, en
cion, adaptaciones, taxonomia y relaciones biogeografi- particular los roedores, por sus peculiaridades morfolo-
cas, entre otros, han sido objeto de interés mvestigativo, gicas, su discutida clasificacion taxonomica a los distin-
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tos niveles y las diferentes hipdtesis sobre su origen, bio-
geografia y relaciones evolutivas (Simpson, 1956; Mor-
gan & Woods, 1986; Woods, 1989 b; 1989c¢; 1990; Woods el
al, 2001).

El orden Rodentia estd representado en las Antillas
por un gran numero de especies endémicas (64), en su
mayoria extinguidas (76,6%), que pertenecen a 19 géne-
ros, 8 subfamilias y 4 familias. De estas especies endémi-
cas, 68,8% corresponden a la familia Capromyidae
(conocidas cominmente como jutias), la unica familia
con especies vivientes (13), la mayoria de ellas en Cuba
(10) y las restantes (3) en Jamaica, Bahamas y La Hispa-
niola. En tiempos recientes se extinguio la especie de la
Islas Swan y es discutida la posible existencia de Isolobo-
don portoricensis en La Hispaniola (Woods et al., 1986).
Esto elevaria a un total de 15 las especies que han llega-
do hasta tiempos recientes. Sin embargo, el niimero de
especies v géneros estd en constante cambio debido a la
descripcion de nuevos taxones, la cuestionada validez de
algunos vy las sinonimias de otros.

Historicamente la mayor controversia se ha relaciona-
do con los arreglos sistemadticos que han tratado de dar una
explicacion a la relacién y afinidad entre las especies de
Capromyidae (fosiles y recientes) de Cuba, asi como con la
validez dudosa de algunas de ellas (especialmente las fosi-
les). Algunos han considerado monotipica a la subfamilia
Capromyinae, con un solo género (Capromys) (Allen, 1911;
Varona, 1974), mientras que otros agruparon a las especies
en Capromysy Geocapromys (Hall & Kelson, 1959). Mohr
(1939) y Kratochvil er al. (1978; 1980) revisan la sistematica
de la familia y estos iltimos propusieron separar a las espe-
cies cubanas vivientes en los géneros Capromys, Mesoca-
promys y Mysateles, de manera que la subfamilia Capro-
myinae en Cuba estaria formada por cuatro géneros (inclu-
vendo los representantes fosiles pertenecientes a Geoca-
promys). Miembros de esta subfamilia se encuentran, ade-
mds, en Jamaica, Bahamas e Islas Caiman. Mds reciente-
mente MacPhee & Iturralde-Vinent (1995) describieron del
Mioceno temprano la especie fosil Zazamys veronicae, pri-
mer representante cubano de la subfamilia Isolobodonti-
nae, expandiendo al oeste de las Antillas la distribucion de
esta subfamilia. Teniendo en cuenta todo lo anterior,
Capromyidae tendria 9 géneros en cuatro subfamilias (cua-
tro en Capromyinae, dos en Plagiodontinae, dos en Isolo-
bodontinae y uno en Hexolobodontinae).

En base a los andlisis fenético, a diferentes niveles de
integracion morfologica, y filogenético, en el andlisis
molecular del gen citocromo b, se estudia la sistemiitica
de las especies recientes de la familia Capromyidae, lo que
permite un mejor entendimiento de las relaciones de afi-
nidad y de la variacion morfolégica, importantes para
lograr un conocimiento mds objetivo de los numerosos
taxones, especialmente los fosiles.

MATERIALES Y METODOS

LaTabla I muestra los taxones estudiados, acronimos
y tamanos de muestras en adultos. Los animales eran
pesados, medidos y se les tomaban muestras de visceras y
musculos, que eran congelados o conservadas en alcohol
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70%. Las colectas de especimenes cubanos fueron depo-
sitadas en la Coleccion de Mamiferos del IES. Las medi-
ciones fueron realizadas con calibrador Vernier y cinta
meétrica de 0,1 y 1 mm de precision respectivamente, en
dependencia de la magnitud de la medida.

Las 5 medidas externas (en mm) se realizaron en 11
especies y fueron las longitudes: total (LT), cuerpo y cabe-
za (CU), cola (CO), altura de la oreja (AO), pie posterior
(LP). El peso fue tomado con dinamémetros Homs de 2 kg
y 10 kg (20 g y 100 g de precision respectivamente). Los
datos externos de especies no cubanos fueron tomados de
colecciones de EEUU (Borroto, 2002).

Las 33 medidas de craneo (mm) se ilustran en Borro-
to (2002). Se tomaron en 14 especies y fueron: Longitudes:
COND- condilobasal; PAL- palatilar; PBN- parte basal del
neurocraneo; D- diastema maxilar; R- rostral; HAM- hile-
ra alveolar maxilar; B- bula; N- nasal; F- frontal; DHP-
horizontal del preorbital; DHO- horizontal de la orbita; F1-
foramen incisivo; BA- bulas a la hilera alveolar; PLI- pala-
tino. Anchuras: NC- neurocrdneo; PZ- postcigomdtica;
PO- postorbital; AF- frontal; 10- interorbital; RO- rostral;
NP- nasal posterior; NA- nasal anterior; AP- arco preorbi-
tal; AZ- arco cigomatico; DHF- foramen magno; ANCOA-
coana; ANPA- palatino; CIGO- cigomatica; ANORB- orbi-
tal. Alturas: BU- bula; AR- rostral; VEP- preorbital; DVF-
del foramen magno. No se utilizaron las medidas de la
mandibula para poder incluir a M. garridoi, descrita a par-
tir de un crdneo sin mandibula, y porque analisis previos
con caracteres craneales y mandibulares no cambian la
distribucion de las especies en el espacio morfologico de
los Componentes Principales (Borroto, 2002). Ademds, la
forma de la mandibula de los caprémidos muestra simili-
tud entre las distintas especies (Woods & Howland, 1979).

Se calcularon la media, desviacion estdndar (DE) y la
amplitud, se comprobaé la normalidad por la Prueba D de
Kolmogorov-Smirnov y se realizon pruebas r de Student y
pruebas F para comparar las medias y las varianzas (Sokal
& Rohlf, 1995), utilizando el programa Statmost, Version
3.0. Con el programa NTSYS-PC (Rohlf, 1994), se estudio la
variacion multivariada con los Analisis de Agrupamientos,
de Componentes Principales (CP) y del método de Burnaby
para el ajuste de tamano (Burnaby, 1966). El analisis de CP
se realizé a partir de dos tipos de matrices: de correlacién,
para la variacion intraespecifica y de varianza-covarianza,
para los andlisis alométricos, previa transformacion loga-
ritmica de los datos. Las matrices fueron estandarizadas
cuando fue necesario. Los agrupamientos fueron por el
método de pares asociados al azar sin peso aritmético
(UPGMA) a partir del indice de Distancia Taxondmica Pro-
medio v se calcularon los Coeficientes de Correlacién Cofe-
néticos (Sneath & Sokal, 1973; Marcus, 1990).

Para el andlisis del volumen craneal (VC) se utilizo el
método empleado por Eisenberg & Wilson (1978). El coe-
ficiente de encefalizacion (E.Q.) se calculd como el
cociente del VC observado (Eo) entre el VC esperado (Ev)
(Jerison, 1973). Ev se calculo partir de la formula alométri-
ca, que se deriva de la regresion entre VC contra peso del
cuerpo. Se calcularon tres E.Q.: E.Q. (Mammalia) a partir
de la formula Ev=0,055 (Peso del Cuerpo)'™, derivada de
300 mamiferos (Eisenberg & Wilson, 1978); E.Q. (Roden-
tia) a partir de la formula Ev=0,102 (Peso del Cuerpo)*,
derivada de 45 roedores (Eisenberg, 1981), y el que se
obtuvo en este trabajo para 11 taxones de Capromyidae.
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Se usaron andlisis de regresion, pruebas F transformacion
logaritmica y andlisis bivariado.

El andlisis molecular fue a partir del ADN mitocon-
drial del gen citocromo b, muy ttil para estudio entre espe-
cies estrechamente relacionadas (Irwin e al,, 1991). Se
tomaron muestras de tejidos de 26 especimenes de jutias
(Tabla 1). Se incluyé la secuencia de dos grupos externos,
Octodon degus, (Lessa & Cook, 1998) y Thrichomys apere-
oides (Lara et al., 1996). El ADN fue extraido por el método
de la proteinasa K/fenol/cloroformo (Blin & Stafford, 1976;
Sibley & Ahlquist, 1981). Los tejidos se lavaron con agua
destilada y buffer de lisis y se homogeneizaron segin
Longmire et al. (1991). Este fue rehidratado en un microtu-
bo de 1,5 ml con 700 ml de agua destilada y el ADN fue
liberado con la adicion de 70 ml de SDS 10% y 5 ml de pro-
teinasa K (20mg/ml); entonces fue incubado a 55 °C de 10
a 48 horas y el tejido se destruydé mecdnicamente, Las
componentes celulares fueron tomadas mediante dos
extracciones con 700 ml de una mezcla tamponeada de
fenol/cloroformo (1:1) y cloroformo/alcohol isoamilico
(24:1), seguidas de otras dos extracciones de esta tiltima, El
ADN fue precipitado con la adicion de 20 ml de cloruro de
sodio 0,5 M y al menos 900 m | de etanol frio 100%; enfria-
do a-70°C durante 10 min. y colectado por centrifugacion
a 9000 rpm a temperatura ambiente por 1 min. y poste-
riormente lavado con 1 ml de etanol frio 70% y secado al
aire, después de lo cual fue resuspendido en 100 ml de
agua destilada y almacenado a 4 °C.

Una porcion del gen citocromo b fue amplificada por
la reaccion en cadena de la polimerasa (PCR) (Saiki et al.,
1988) usando: 35 ciclos de 94 °C (1 min.) desnaturaliza-
cion, 50 °C (1 min.) temperatura de unién, y 72 °C (1 min.
10 seg.) extension. La reaccion de amplificacion fue reali-
zada en 25 ml usando esferas PCR , 0.5 mM de cada ceba-
dory 2.5 ml de ADN muestra y con el uso de los cebadores
(referido a la secuencia de Mus, Bibb et al,, 1981) L-14115
GATATGAAAAACCATCGTTG y H-14541 CAGAATGA-
TATTTGTCCTCA (Sullivan et al,, 1997). Los productos de
amplificacion fueron purificados usando precipitacién
con polietilenglicol (Maniatis ef al., 1982). La secuencia de
ADN fue realizada automdticamente por un equipo
Applied Biosystems 373, utilizando terminadores de color
y siguiendo el método de secuenciado ciclico. Excesos de
terminadores marcados con color fueron eliminados con
columnas de centrifugacién G-50 Sephadex y los produc-
tos de esta secuencia fueron secados en un SpeedVac vy
almacenados a -80°C.

El andlisis de la secuencia de nucledtidos se realizé a
partir de la del género Mus (Bibb et al., 1981). El porcenta-
je de la divergencia en la secuencia y las distancias genéti-
cas se hallaron por el método de Kimura (1980) y Tamura
& Nei (1993). Estas distancias facilitan la comparacion de
los niveles de divergencia con otros roedores histricogna-
tos (Lara et al.,, 1996; Lessa & Cook, 1998) y olras especies
de mamiferos (Johns & Avise, 1998). Para estimar los drbo-
les més parsimoniosos fueron usadas al menos 20 busque-
das heuristicas. Se obtuvo el arbol consenso a partir de los
drboles igualmente parsimoniosos, empleando la opcion
estricto. La confiabilidad de los nodos se determind
empleando el método de bootstrap (Felsenstein, 1985) y el
indice o soporte de Bremer (Bremer, 1994). Se usaron los
programa PAUP (Version 4.0bd, Swofford, 1999) y Autode-
cay (Eriksson, 1997).

RESULTADOS Y DISCUSION

Caracteres Externos

La exploracion de los datos reveld que todos se distri-
buyen normalmente (D entre 0.85 v 1, P<0.001) y no se
detecto diferencia entre sexo ni para las medias, ni para
las varianzas. En la Tabla 2 se dan los valores de los carac-
teres externos, la relacion cola-cuerpo (CO/CU) y el peso
de las especies estudiadas. Otros caracteres de la morfolo-
gia externa se presentan en Borroto (2002). En la Fig. 1 se

Tamano de muestras
~ por andlisis

Taxones utilizados MEP| MC | VC | M
Capromys pilorides (sensu lato), Cp | 235 | 68 | 37 | -
C. p. pilorides, Cpp |l = as] 2
C. p. relictus, Cpr L] S 0 W) (1
C. p. ciprianoi, Cpe 59| - |12]2
C. p. doceleguas, Cpd sl =
C. pilorides ssp. Cpss 134t~ = 0%
Capromys sp. Csp sl g bEE G et
Mysateles garridoi, Mgar | S| 58 S
Miysateles prehensilis, Mp 118 33 | 25| 2
Mysateles gundlachi, Mg 42 |27 |15 ] 4
Mysateles melanurus, Mm 43 |45 [ 15| 5
Mysateles meridionalis, Mmer | it 2 - -
Mysateles sp. Msp 3 - 1
Mesocapromys auritus, Meau [t (0 L] [ ) (RS
Mesocapromys sanfelipensis, Mesa | - 7 =a )l
Mesocapromys angelcabrerai, Mean | 24 | 14 | 6 | 2
Mesacapromys nanus, Mena R IS = L LE
Geocapromys browni, Gb Sl (R0 e )
Geocapromys thoracatus, Gt 10| 9 e
Geocapromys ingrahami, Gi 21 | 24
Plagiodontia aedium, Pa 14 | 21
TOTALES 556 | 309 | 115 | 26

Tabla 1. Especies v subespecies estudiadas en los diferentes andlisis.
MER medidas externas y peso; MC, medidas craneales; VC,
volumen craneal; M, estudio molecular. En la suma de totales
se considera a Capromys pilorides en sensu lato, Capromys sp.
es un espécimen de Cayo Ballenato del Medio, Bahia de Nuevi-
tas, al Norte de Camaguey, localidad que esta fuera de la distri-
bucion de € p. gundlachianus. Mysateles sp. son especimenes
de las localidades de Monte Verde, Yaleras y Baracoa, Guanti-
namo, con variaciones en el color del pelaje.

Taula 1. Espécies i subespicies estudiades a les diferents analisis. MER
mesures externes [ pes; MC, mesures cranianes; VO, volum cranii;
M, dades moleculars. A la suma de totals es considera Capromys
pilorides en sensu lato. Capromys sp. €5t especimen de Cayo
Ballenato del Medin, Badia de Nuevitas, al Nord de Camaguey,
localitar que es troba fora de larea de distribucia de C. p. gund-
lachianus, Mysateles sp. son especimens de les localitats de
Mente Verede, Yateras | Baracoa, Guantdanamao, amb variacions en
el color del pelatge.
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presenta la proyeccion bivariada de los valores medios del
peso respecto LT y la relacion CO/CU. La media del peso
varia entre 3782,7 g en Capromys pilorides y 483 g en
Mesocapromys angelcabrerai. Dentro de este intervalo
caen los pesos de las especies de los otros tres géneros;
Mysateles con especies que promedian entre 12314 y
17994 g; Geocapromys que varia entre 7379 y 17419 gy
Plagiodontia promedia 936,5 g. Los valores medios y las
amplitudes de los caracteres morfologicos externos coin-
ciden con los de otros autores (Varona, 1970a, 1979, 1986;
Varona en Varona & Garrido, 1970; Kratochvil et al., 1978;
Anderson ef al., 1983; Morgan, 1985, 1989; Woods & Otten-
walder, 1992).

Capromys pilorides ocupa el extremo de la distribu-
cion con mayor LT y Mesocapromys nanus es la mds
pequena dentro de la familia. Las especies de Mysateles y
C. pilorides se separan en esle cardcler; mientras que
Mesacapromys, Geocapromysy Plagiodontia solapan algo
sus distribuciones. La cola (CO) es uno de los caracteres
de mayor importancia taxondmica, con variacion en los 5
géneros tanto en su valor absoluto, como en su valor rela-
tivo al tamano de la longitud cabeza-cuerpo (CO/CU).
Solamente Mysateles y Mesocapromys tienen una relacion
muy semejante en esta proporcion que les confiere simili-
tud en su aspecto externo (Fig. 1). La cola tambieén difiere

en los diferentes géneros en cuanto a su cardcter prensil:
Mysateles y Mesocapromys muestran este cardcter, en
Capromysy Plagiodontiala cola es “semiprensil” y en Geo-
capromys la cola es muy pequena y no prensil.

Hay especies de las que se tienen pocos ejemplares
en colecciones v los datos disponibles son escasos. En M.
garridoi, los tinicos datos de la morfologia externa que
existen son los del holotipo y estos valores estan dentro de
la amplitud del género Mysateles, excepto la relacion
CO/CU que esta por debajo; esta relacion CO/CU vy el
color negruzco de la piel fueron caracteres importantes
para ubicarla en Capromys, aunque con algunas reservas
(Varona, 1970b), Los datos ofrecidos en la descripcion de
M. meridionalis (Varona, 1986), estan dentro de la ampli-
tud de M. prehensilis y M. gundlachi, pero la relacion
CO/CU estd muy por debajo para Mysateles y fue un
cardcter importante al describir la especie. De M. sanfeli-
pensis se conocen 4 especimenes y sus medidas estin
dentro de la variacion de Mesacapromys.

En el andlisis multivariado las contribuciones de las
variables a cada componente principal (CP) son: en el
CP-1 la mayor variacion (48,8%) la aportan las variables
LT, CU y Peso; mientras que en el CP-11 (24,2%) son las
variables CO, LP y AO, Las medidas mas representativas
del tamano de una especie son el peso corporal, la longi-

X+DE
Amplitud (N)
Especies | Peso LT co cu CO/CU AO LP
Cp |3782,7+986,9 740,7+£56,8 244,9125,9 495,8£43,0 0,50+0,05 36,913,2 98,146,8
1 880-6 903 (228) | 561-960 (226) | 131-315 (226) | 336-625 (233) | 0,34-0,69 (226) | 25,0-46,2 (230)| 78,2-125,0 (229)
Mp 1799,4+348.8 691,7+34,2 303,5+20,3 388,0+22,6 0,78+0,06 29,0£2,7 80,6+4,6
1120-2 800 (118) | 603-780 (117) | 250-355 (116) | 334-452 (117) | 0,66-0,94 (117) | 22,3-38,8 (108)| 69,4-90,0 (109)
Mg 1 660,5£354,8 650,1£35,3 281,6+18,8 370,0+24,9 0,7740,05 20,6+2,9 T77,7+3,9
1 000-2280(42) | 580-707 (40) |240-322 (40) | 329-439 (42) | 0,61-0,87 (40) | 21,0-41,5 (42) | 66,5-84,3 (42)
Mm | 1231,4+160,2 615,6+31,9 273,3+20,6 343,6+17,3 0,80x0,05 25,9+2,32 73,144,1
1000-1 640 (45) | 541-687 (46) |212-322 (46) | 309-378 (46) |0,61-0,90 (46) | 21,6-34,5 (46) | 65,0-80.6 (46)
Meau | 632,8+103,2 485,2+24,7 197,5£13,5 | 2656,3+21,6 | 0,74x0,10 24,442,5 60,0+3,2
450-800 (14) 430-513 (14) | 175-220 (14) | 235-299 (14) | 0,64-0,94 (14) | 20,0-28,1 (14) | 53,0-65,0 (14)
Mean | 483,0£60,1 425,9421,9 1755+11,4 | 251,9+13,1 0,70+0,04 24,0£1,6 53,1+2,3
340-570 (24) 399-499 (20) | 158-208 (20) | 223-291 (24) | 0,64-0,81 (19) | 20,5-27,3 (24) | 48,9-58,4 (24)
Mena' |- 359,4+40,3 163,84259 | 204,7#26,7 | 0,83+0,09 16,5+2,6 43,045,8
293-395 (5) 119-182 (5) 174-250 (6) 0,69-0,92 (5) 14,0-19,0 (4) | 36,3-46,9 (3)
Gb [ 1741,9£576,0 418,3£60,9 |52,1x12,4 367,3£63,7 | 0,15+0,05 20,543,3 70,945,1
780-2 610 (14) 286-514 (31) |27-81 (31) 250-470 (31) |0,07-0,25(31) | 15,0-24,0 (6) | 60,0-78,0 (17)
Gt 850 400,9+19,0 | 64,9+4,2 336,0£15,2 | 0,19+0,01 c 65,7+2,6
= 375-429 (10) |57-70 (10) 314-359 (10) | 0,18-0,20 (10) |- 63,5-69,8 (5)
Gi  |737,9£314,7 387,5442,7 | 67,8497 319,8+36,7 | 0,21£0,03 22,0+4,49 56,0+4,61
400-1240 (10) | 323-484 (20) [52-85(20) | 265-399 (20) | 0,15-0,26 (20) | 15,0-30,0 (13) | 51,0-65,0 (13)
Pa 936,5+189,7 466,5+34,7 137,9+9,3 330,8+27,1 0,4+0,05 21 67,7+2,9
720-1130(4) 378-496 (15) |125-156 (14) | 268-358 (15) | 0,35-0,53 (14) -(2) 65,0-72,0 (4)
Tabla 2. Media {en mm), desviacion estdndar, amplitud y tamano de Taula 2. Mitjana {(en mm), desviacio Hpica, valors meaxims i minims i

muestra de las medidas externas tradicionales en 11 especies de
jutias vivientes, Simbologia de las especies en Tabla | y caracte-
res externos definidos en el capitulo de Materiales y Métodos.
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mida de la mostra de mesires externes tradicionals a 11 especies
dle juties vivents. Simbols de les especies, com a la taula 1, { carde-
ters externs definits al capitol de materials { metades.
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Fig. 1. Proyeccion bivariada de los valores medios del peso (g) con: A, las
longitudes totales (LT) y B, la proporcion CO/CU en 11 especies de
jutias, Simbologia de las especies en Tabla 1.

tud del cuerpo (CU) y la longitud total (IT), ésta tltima
muy influida por el tamanio de la cola. Estas medidas
definen las variaciones morfologicas externas y tienen
gran importancia como caracteres especificos. Es posible
discriminar a los géneros y algunas especies en el andlisis
de CP (Fig. 2). En el CP-Ila amplitud de variacion es gran-
de, con C. pilorides bien separada en el extremo superior,
las tres especies de Mysateles en un agrupamiento bien
definido y en los limites inferiores de la distribucion se
agrupan Mesocapromys, Geocapromys y Plagiodontia
aedium. En el CP-1I las tres especies de Geocapromysy P
aedium, junto a C. pilorides, se separan marcadamente
de las especies de Mysateles y Mesocapromyslas que ocu-
pan el limite inferior, evidenciando dos tendencias mor-
fologicas diferentes relacionadas con la robustez. EICP 111
representd muy poca variacidn.

En el analisis de agrupamiento a partir de una matriz
de Distancia Taxonémica (Fig. 3), se pudieron observar
dos agrupamientos mayores formados: uno por las espe-

Fig. 2. Proyeccion tridimensional de los Componentes Principales a
partir de la matriz de correlacion. Datos estandarizados de la
morfologia externa en las 11 especies de caprémidos recientes.
Se muestran datos promedios, Simbologia de las especies en
Tablal.

Fig. 2. Projeccio tridimensional dels Components Principals a partir de
la matrin de correlacio. Dades estandaritzades de la morfologia
externa a les 11 espécies de capromiids recents. Es mostren les
dades mitjanes, Sigles de les especies, com a la Tawla 1.

Fig. 1. Projeccio bivariada dels valors mitjans del pes (g) respecte: A, les
Hargaries totals (LT) § B, la proporcia CO/CU a onze espicies de
juties. Sigles de les especies com a la Taula |,

cies del género Mesocapromys (pequenas en tamano), y el
otro por las restantes especies. Dentro de este tltimo se
formaron tres subgrupos, el primero compuesto por las
especies C. piloridesy G. browni, el segundo por las espe-
cies del género Mysareles, con una similitud muy grande
entre M. gundlachi y M. prehensilis y el tercero por dos
especies de Geocapromys y Plagiodontia aedium. Estos
grupos estan influidos por el efecto del tamano corporal.

Para extraer el posible efecto del tamano en estos
andlisis, se realizo otro agrupamiento después del proce-
samiento de la matriz de datos por el Método de Burnaby

I
00s 013 032 030 039
Coeficienie de Distancia Taxonomica

Fig, 3. Dendrograma calculado a partir de la matriz del Coeficiente de
la Distancia Taxonamica (opeién UPGMA) v 6 variables morfo-
l6gicas externas en 11 especies de capramidos. El Coeficiente de
Correlacion Cofenética (r) fue 0.81. Simbologia de las especies
en Tabla 1.

Fig. 3. Dendrograma caleulat a partir de la matriu del Coeficient de la
Distancia Taxonontica (opcid UPGMA) i 6 variables morfologi-
ques externes a 11 especies de capromiids, El Coeficient de Corre-
lacid Cofenetica (r) va ser 0,81, Sigles de les espécies com a la
Taula 1.
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(Fig. 4). Se forman dos agrupamientos, uno con C. pilori-
des, P aedium y las tres especies de Geocapromys; mien-
tras que el otro lo conformaron las especies de los géneros
Mysateles y Mesocapromys, que muestran una estructura
corporal v proporciones semejantes, v refleja la estrecha
relacion fenética entre estos dos géneros con respecto a la
forma corporal. En la nueva matriz sin efecto del tamano
los nuevos dos primeros componentes principales expli-
can 81,1% y 15,3% de la variacion.

Al extraer el efecto del tamano corporal las especies se
agrupan en cuanto a su forma y ambos grupos represen-
tan las dos tendencias en las formas morfologicas que se
observan en los capromidos: las especies robustas, de cola

Cp

=
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Fig. 4. Dendrograma calculado a partir de la matriz ajustada del Coefi-
ciente de la Distancia Taxondmica (opcion UPGMA) obtenida
por el Método de Burnaby, para 6 variables morfologicas exter-
nasen |1 especies de capromidos. El Coeficiente de Correlacion
Cofenética (r) fue 0.86. Simbologia de las especies en Tabla 1.

Fig. 4. Dendrograma calculat a partir de la matriv ajustada del Coefi-
cient de la Distancia Taxonomica (opcid UPGMA) obtinguda pel
Métode de Burnaby, pera 6 variables morfologiques externes a 11
espeécies de capromiids. El Coeficient de Correlacio Cofenética (r)
va ser 0,86, Sigles de les espécies com a ln Taula 1.
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Fig. 5. Media (en mm) y desviacion estandar de la longitud condilobasal
(COND) en las 14 especies de capromidos. Simbologia de las espe-
cies enTabla 1.

Fig. 5. Mitjana (en mm) i desviacid tipica de la lHargaria condilobasal
(COND) a les 14 especies de capromtids. Sigles de les espécies com a
la Taula 1.

mas corta y poco prensil, de habitos mas terrestres; y las
especies menos robustas, con cuerpos mas estilizados,
cola larga y prensil, de habitos mas arboricolas. El primer
grupo es mds diverso por los miembros que lo componen,
mientras que, Mysateles y Mesocapromys muestran afini-
dades estrechas en la forma de su morfologia externa y
solo varian en el tamano,

Los andlisis bivariados y multivariados de la morfolo-
gia externa de los capromidos discrimina bien a la mayo-
ria de las especies y géneros. M. gundlachiy M. prehensilis
son las especies que tienen una mayor similitud en casi
todos sus caracteres, y ocupan posiciones muy cercanas
en las proyecciones de ambos tipos de analisis. La separa-
cion morfolégica de estas especies no es lo suficiente-
mente amplia, como era de esperar, para especies dife-
rentes y mas bien presentan una diferenciacion de nivel
subespecifico, como fueron descritas inicialmente. En
todos los analisis los tres ejemplares denominados como
Mysateles sp. se ubicaron dentro de la dispersion de M.
melanurus y deben ser reconocidos dentro de discha
especie. G. ingrahamiy G. thoracatus también mostraron
afinidad morfolégica. A nivel de género, Mysatelesy Meso-
capromys son estructuralmente muy semejantes y esta
relacion de similitud aumenta al extraer el efecto de tama-
o en los andlisis.

Caracteres del craneo

En laTabla 3 se muestran las medidas de los 33 carac-
teres craneales utilizados. En el andlisis de comparacion
de medias (Prueba t) y de varianza (prueba F) entre sexo
para las 33 variables, solamente 2 caracteres presentan
diferencias significativas entre las medias y ninguno para
las varianzas y en las dos variables los mayores valores
correspondieron a las hembras. El dimorfismo sexual en
tamano no fue apreciable y para el resto de los andlisis se
combinan los sexos.

Con excepcion del arco preorbital (AP) que fue mayor
en G. browni, G. thoracatusy P aedium (criterio taxonomi-
co importante respecto a los otros géneros cubanos) en el
resto de las medidas craneales C. pilorides tiene los valo-
res mayores. M. garridoi tiene la mayoria de los valores de
las medidas craneales dentro de la amplitud de variacion
morfologica craneal que define a Mysateles. La dimension
condilobasal (COND) es unas de las mas importantes en
taxonomia ya que refleja bien el tamarnio corporal. La Fig.
5 muestra como varia en los capromidos y las similares
dimensiones para los miembros de un mismo género. La
mayoria del resto de las variables del craneo tienen la
misma tendencia de variacion entre las especies.

El andlisis multivariado de los caracteres craneales se
realizé en las 14 especies y con las 33 variables craneales.
ElI CP-1aportd 75,8% de la variacion, CP-11'y CP-111 lo hicie-
ron en 5,8 y 2,3% de variacion, respectivamente. Dado que
el CP-1 es considerado como un componente de tamano
corporal, tiene implicito las variaciones basadas en dife-
rencias de tamano. Una gran cantidad de caracteres con-
tribuyeron con la variacion del CP-1, evidenciado por las
altas cargas de muchos de ellos, pero los principales apor-
tes fueron: COND, AR, R, 10, CIGO, D y VFE Para el CP-1I
los principales aportes fueron de AP, B, BU, ANORB, DHO
y N; mientras que en el CP-III los caracteres ANCOA,
ANPA, ANORB, DHF y NP son los mas immportantes.
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X:DE
Amplitud
Caract. | Cp (N=66) | Mgar (N=1) | Mp (N=33) | Mg N=27) | Mm (N=46) | Mmer (N=2)| Meau (N=17) | Mesa (N=7)| Mean N=14)] Mena (N=7)] Gb (N=31) | Gi (N=24) | Gt (N=9) | Pa (N=21)
CON (89553 |712 2446 (721844 (685145 [773:14  |59122  [578sld |626:27  |505:20 |746:53 |58,6:24 |633+22 665436
79.9-102,3 66.0-839 |63,0-780 [568-77.1 |763-784 |554-622 | 559597 465605 |48.0540 |622-819 |514-628 |59.9-66.4]589:716
PAL 448628 | AT 355:20 (334524 |336:30 |388:l2 (292613 290405 |263:14 | 248212 |305:34 | 296815 |324614 [343424
399-52,0 31,5398 |282-395 |295-417 |387-390 262312 | 281-302 |240300 |233-268 |30,0459 |262-329 |30,0-34,6]30,0-36,1
PBN 340:24 | 278 30,0:19 |28,1:L8 |263+16 |314£15  |2261).2 A7t 190413 (206417 (273822 [207+14 | 232612 | 23,1212
26,0-41,8 269-329 [238-310 |22,1-30,7 [303-325 [200:252 200231 [180-730 |186-233 228319 [17.6-233 | 21,9-255]202-25,0
D 26,1418 | 21,0 w1zl |188e1d [187616 [214:06  [173:07 146:06 |146:07 [ 14,1408 [196218 |155:09 | 159407 | 157411
22,8294 182-226 |155:208 |152-216 |21,0-219 163185 | 159-174 [135-163 | 13.0-150 143236 |13,0-17.1 | 15,4-17,8] 185-17.3
R 364226 | 270 208:26 |[273:24 |268:25 |286:06 227412 | 222:04 [202¢14 [190£13  [309:28 |233:15 |246t13 | 25,6816
31,1-424 256-347 |222-300 |203-313 |281-200 |207-247 |215:228 [176236 [172205 |24:6:373 |193-274 | 226-263| 23,0-28.8
HAM 214213 [17.2 167409 |163£11 [159:08 [172 12,7404 127205 [1L7407 | 11605 195816 [157:07 | 155208 | 19,811
18,6-24,1 150182 | 145192 |136-178 |172-172  |[117-133  [12,1-135 |108-133 |109-125 |158-237 [136-169 | 14.3-17,6]17.6-21,7
B 159:1,2 | 14,1 132:08 [131207 [125:06 [139:05 |139:05 13.2:05 |120:06 [118:06 121208 |1142045] 11.2:05 [ 11,0206
12,7-185 115148 [119-148 1103-140 |136-143 [129-152  [125-142 |108-134 [105-113 [107-145 |106-121 | 10,0-11,6] 10,0-124
N 282424 | 222 [0:21 (209:19 |22424 20513 |19,1:0,8 169:1,0 |167+08 | 159:L0 |273£21 |[220:16 |229:048 |233+16
242-342 192-27.2 |253-169 |156-265 (196215 (179207 [17.2-203 [153-185 |148-177 [226:320 | 18525, | 21,3-239|199-258
F 324427 | 239 283:20 (263519 |236:2] |27.3:06  |216+11 210613 195816 [ 196406 [27.9:21 |20,7415 | 21,9409 (253415
26,7-38,0 245-324 [217-305 [19.2-293 |269-278 196235 |196238 [177-239 |[187:205 |228314 |162-233 | 20,6-23,8]225-27.6
DHP [221:21 |150 167¢10 |159414 |[164£17 [17,2:028 |136212 18211 [113:08  [115:06 [165416 [127:15 | 13,7213 | 159419
17.7-212 150-188 |128-183 [122-200 (170174 |109-164 [105-138 [94131  [105-123 [137-193 |B5-146 |108-154]{9.8-185
DHO  [140:08 |124 125:08 |127:08 |1L6:1L 132605  |119:06 121202 114505 |115:06 |118:11 [ 10606 |9.8:05 [126:20
12,2-16,8 109-143 [109-138 |82-146  |128-136 [113-134 | 10L8-125 |106-121 [10,0-127 [100-143 [96-122 |9.2-108 |10,1-200
Fl 108:13 193 83109 |74106 |7.9:09 |78:16  [B0106 8004 |7,1:0,8 8127  |89:08 |64£10 | 76:0,7 |6,340.82
8,1-150 65-100 [5990 [48:98  |6790 6,891 75-88  |5888 54-120  |59-105 [4594 6792 |50-76
BA 16520 | 117 157417 |185:12 [127:13 147210  [103:08 102:07 [89:09  [8406  |14,3415 [93:09 [ 11408 | 11916
12,0220 129-189 [103-152 [88-155 [140-155 [90-107  [88-112 |77-110 [73:91  [97-167 |76117 [103:127|9,1-139
NC 33.2:19 | 287 268412 (262408 |253£13 |27.0:02 (238408  [238407 227409 |224:09 [293:15 |244-09 | 24,6408 (28,814
20,0-40,3 245204 242282 |220:075 |269-272 |227-352 (225247 [211248 |206235 |258-322 |23.0-267 | 23.4-256]245-310
Pz 293£16 | 248 285:11 | 241108 [234£15 247209  |216:06 220208 [205:08 204206 255513 (222412 | 22,2406 | 25,6216
26,1-343 229263 |228-764 [200-287 |240:254 [205-230 |21,0232 |[189-224 |193-210 | 233281 [20,0-265 | 21,0:235|21,2-28,0
264521 | 247 215413 220414 [209413 [221£19 [174:07 | 188405 [179:09 [177:06 |184+14 | 18,1208 '19;4ﬂ.7|w.9¢1,7
22,0:327 194-238 |192-245 [183-262 |[207-235 |[155-192 |183:196 |168:201 |169-186 [15521,2 | 165-200 | 185-208] 16,0-22,3
AF 305:3,1 | 235 26,1221 (234520 222419 |236:17  [16721,) 16,3:08 [165¢0,9 |158:06 234524 | 19514 -20.&:1,2-122,112.1
25,0-39,0 228-308 [185271 |185:264 224248 |143-185 [ 150176 [147-189 [152-169 |184-282 [161-2L7 | 19,1:22,6]17.9:24,6
10 264:25 | 20,0 2117 [192:17 |189+16  |212:03 | 143:06 141405 [134208 [125:06 | 2342,2 168210 [ 177408 | 18,1416
2193149 18,0245 [153-215 [157-226 [210215 [128-152 | 131-149 [1,7-147 | 115-132° |19,1-26,0 | 150-19,0 | 16,5-19,1) 14,5:20,4
RO 172617 | 142 144614 |132:15 124515 [132:02  [99:08 95:07  |90:07  |87:06  |160£15 | 113813 | 12,3206 |125:09
14,3218 122-178 1100-157 [9.2-156 [13.0-134 [B5-112 83105 [B0-106 8197  |124-188 [93-156 |109-13,1]108:136
NP 109£14 |92 98109 |B7:l0 [B2:12 10,1:0,1  [5A+04 6302 [53105 6,109 106212 | 7.0:08 [96:04 [69£0.8
86155 82119 |65104 |60-120 |100-102 |51-67 61:67  [45:65 4591 8,1-138 [5186 |91-103 5686
145:16 [108 114108 111212 [109:1.2 [115 8,006 7704 (70408 74407  |12:12 [93:06 | 10,7:0,6 |9,1:08
10,6186 10,0-132 |83-130 [89-141 [115-115 [6590 7384 |5687 6685  |79-137 |B85-100 95119 [79-108
39:06 |33 2706  |25:04 |23:04  [3.0:04 1,8:0.2 2303 [L7:02  [13:02  |55:10  [33:04 (49417 (46211
2858 1539 11835 |1637 2733 1,524 1727|1425 1018 [4076  |2545 [4095 [34-94
AZ 10,6£12° |71 78:09 |76:09 |63:12  |84207  |58:04 6003 [51405 50206  [104£11 |6I:08 [79:04 |69£07
84-137 5696 15491 [46-120 [7990 5370 5568  |44-65 4059  |664129 4990 |74-85 [56-83
BU 126£1,0 |116 104£1,2 |10,140,9 [100:09 [1L1200  [103:07 | 100:05 [98:04  |88:09  |95:08 | B6:07 |[8303 [9,1:14
9,1-144 78128 82115 |73113  [110-112 |BE-116 93106 [91-108  [74-103  [B1-113 |7.290 |[77-88 [43-11)
AR 2,120 | 174 181812 [167£13 [158:12  |186:L1 (133107 129406 |88:07 | 11703 | 1942154 | 14,4406 | 152406 | 163211
17.6-27.6 163205 |14,0-190 (119178 [178-194 [107-143 [ 120:136 [109-13.8 [110-120 [154-222 | 133-156 | 14.2-16,8] 143-18.2
VEP 17,2414 129 129:0,6  [129:09 10711 [137:03  [106218 10,1206 |91:05 10,021, (148215 | 103:0.7 | L1409 | 109208
14,2209 11144 |107-145 [62-142  [135-140 [B1-146 (93112 [80-102 [84-118  [104-182 | 99131 [93-124 [9.2-12.2
DHE  |11,6£10 [114 94408 [B7:08 [87:05 |95:07  |82:04 85:03 [73:03 | 77405 [99:06 [9.0405 |77:03 |9.1:06
97-145 TH-110 (71110 |7.1-89 9.0-100  |74-93 8,190 7,0-64 6.6-8.3 B2-109 [80-100 |7.1-82 82111
DVF 112£0.8 | 10,7 9006 |B86t07 |8.2:08 90102 8,0:0,5 8704|7404 7504 91:08 [B8206 |75:06 |B6:05
98:13,1 74109 [74-112 |6598  |88-92 6,690 8296  [67-83 68-82  |7TI107 [7899 |65B5 [74-100
PLT 24518 | 168 196519 18814 |1B3:17 |2L12L1 | 149407 149:03  |148£01 | 134207 | 198825 [ 17,3220 | 19,2510 | 21,1£1,1
19,8-29.0 16,0-234 153214 [143-228 [190-233 |138-163 | 143155 [124-168 [10,1-157 [149-238 | 12,0-19,6 | 17,9-20,9(19,0-23 3
ANCO  |54:08 |52 42407 | 40406 (42604  |35:04  |47203 44:03 (37105  [35:04 44206 |[37:06 [39:02 |39:02
2872 3062  [2256 |3454  |2941 2945 4150|2850 |2941 (3258 |Z147 [3545 |3545
ANPA  |45:06 |36 39:04 [37:03 |34:05  [44402  |27:03 25404 |25:02 [25:03  |35:09 [26:04 |28:05 [29:04
35-59 3145 [3143 |1845 4346 2,0-31 17-30 2,130 2130 1755|2040 [1838 [3545
CIGO  [475:33 | 373 400128 |386e29 [365:24 [442:21  [319:13 [ 319207 |286:21 | 285613 [A36:38 | 326:24 | 34,6214 | 40330
42,1-564 35,1465 |321-428 |286-407 [407-437 300351 |312335 [248-335 |266-300 |337-5L5 |244-348 | 32.4-369]337445 |
ANOR | 148409 | 136 140:08 |135:09 [125:08 |143:00 |129:08 122:06 |119:06 | 124504 |127:08 [109:0,5 | 11,6806 | 124208
13,.2-169 123156 |117-150 |104-145 |143-144 [105-144 | 115134 [108-136 [118-130 |108-144 | 102120 ) 107-126]11,0-145

Tabla 3. Media (en mm), desviacidn estindar, amplitud y tamano de

muestra de las medidas craneales en 14 especies de jutias. Sim-
bologia de las especies en Tabla 1 y de los caracteres craneales en
Materiales y Métodos,

Taula 3. Mitjana (en nun), desviacio tipica, ampléria i mida de la mostra

de les mesures cranianes a 14 espécies de juties. Sigles de les espi-
cies, com a la Taula 1, i dels caracters cranians, com s'indica a
Materials | Meétodes.
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Fig. 6. Proyeccion mdimencional de los tres primeros Componentes
Principales (CP) de 33 caracteres craneales. Datos estandarizados
v matriz de correlacion. Simbologia de las especies en Tabla 1.

Fig. 6. Projeccia mridimencional dels tres primers Components Principals
(CP) de 33 caracters cranians. Dades estandaritzades { matriu de
carrelacio. Sigles de les especies com a la Taula 1.

Método de Burnaby
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Fig. 8. Dendrograma calculado a partir de la matriz ajustada del Coefi-
ciente de la Distancia Taxonomica (opcion UPGMA) obtenida por
el Mérodo de Burnahy para 33 caracteres craneales (sin caracteres
de la mandibula) en 14 especies de capromidos, El Coeficiente de
Correlacién Cofenética (r) fue 0,87, Simbologia de las especies en
Tabla 1.

Fig. 8. Dendrograma calculat a partir de la matriu ajustada del Coeficient
de la Distancia Taxondmica (opeié UPGMA) obtingtida pel Metade
de Burnaby per a 33 caracters cranians (sense els caracters de la
mandibula) a 14 espicies de capromiids. El Coeficient de Correlacii
Cofenética (r) fou 0,87, Sigles de les espécies com a la Taula 1.

La proyeccion tridimensional de los tres CP (Fig. 6)
revela que en el eje del CP-1 se extienden las especies de
acuerdo con su dimension corporal, por lo que se obser-
va un gradiente bien definido en el que las especies del
género Mesocapromysy C. pilorides ocupan los valores
extremos de la distribucién. Las especies de Mysateles,
Geocapromysy P aedium ocuparon el centro de este eje;
y dentro de los géneros mantuvieron su relacion. En el
eje CP-1I hay una marcada separacion de las especies de
Mesacapromys, Mysateles y C. piloricdes, con relacién a
Geocapromys y B aedium que ocupan el extremo supe-
rior de CP-11, expresando la variacion en forma del cra-
neo, En la dimension CP-111 se observa que M. garridoi se
separo del resto de la especies.

En la Fig. 7 se muestra el analisis de agrupamiento a
partir de la Distancia Taxon6mica y se evidencia que los
agrupamientos tienen un alto componente de tamano
pues los tres grupos estdan asociados al tamano grande,
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Fig. 7. Dendrograma calculado a partir de la Distancia Taxenomica de 33
caracteres craneales (sin caracteres de mandibula) en 14 especies
de capromidos (opcidn UPGMA). El Coeficiente de Correlacion
Caofenética (r} fue 0,83. Simbologia de las especies en Tabla 1.

Fig. 7. Dendrograma calculat a partir de la Distancia Taxonomicd de 33
caracters cranians (sense els caracters de la mandibula) a 14 espe-
cies de capomiids (opeid UPGMA). El coeficient de Correlacia Cofe-
nética (r) fou 0.83. Simbologia de las especies en Tabla 1.
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Fig. 9. Regresion del logu del volumen craneal (cm') contra los logio del
peso corporal (g} para roedores capromidos. Los puntos represen-
tan la media de las especies v los simbolos los géneros. [,
Capromys p. pilorides; 2, Capromys p. ciprianoi; 3, Capronys p.
relictis; 4, Capromys pilorides (sensu lato); 5, Mysateles prehensilis;
6, Mysateles gundlachi; 7. Mysateles melanurus; 8, Mesocapromys
angeleabrerai; 10, Mesocapronys auritus; 12, Geocapromys ingra-
hami: 13, Geocapromys broveni; 14, Plagiodontia aedium.

Fig. 9. Regresia del log del volum vranid (cin') respecte els logi del pes
carporal (g) per a rosegadors capromiids. Els punts representen les
mitjanes de les especies i els simbols els generes. 1, Capromys p. pilo-
rides; 2, Capromys p. ciprianoi; 3, Capramys p, relictus; 4.
Capromys pilorides (sensu lato); 5, Mysateles prehensilis; 6, Mysa-
teles gundlachi: 7, Mysateles melanurus; 8 Mesocapromys angel-
cabrerai; 10, Mesocapromys auritus; 12, Geocapromys ingrahami;
13, Geocapromys browni; 14, Plagiodontia aedium.

mediano y pequeno del craneo de las especies. Las varia-
bles que definen estos agrupamientos son las identifica-
das en el andlisis de componentes principales para el CP
I. Al aplicar el Método de Burnaby se obtuvo el dendro-
grama de la Fig. 8, que agrupo a las especies de acuerdo
con la forma. Ahora las especies se separan en dos gran-
des grupos: las especies cubanas por un lado, con dos
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subgrupos, uno con C. piloridesy las especies de Mesoca-
promys y el otro con las especies de Mysateles. Al igual
que en el andlisis de la morfologia externa, al extraer el
efecto de tamano la relacion fenética entre Mysateles y
Mesocapromys fue mayor. Las especies del resto de las
Antillas formaron el otro grupo, con las especies de Geo-
capromys en un subgrupo y con P aedium por el otro. El
Coeficiente de Correlacion Cofenético fue adecuado
(0,87). Este nuevo componente principal explica el 77,7%
y el 10,2% de la variacion en los primeros dos compo-
nentes.

También desde el punto de vista de la morfometria
de los caracteres del craneo, los 3 ejemplares denomina-
dos como Mysateles sp., se deben considerar como M.
melanurus.

Volumen Craneal

Para 11 taxones y 115 especimenes de jutias con
pesos conocidos, el tamano del cerebro (expresado en
volumen craneal) y el tamano del cuerpo estdan funcio-
nalmente relacionados por una tendencia lineal positiva
(Fig. 9), expresada por la ecuacion: Logio Volumen=-0,81
+0,523 Loglo Peso (coeficiente de determinacion de 0,88
y una correlacién de 0,94). La distribucion de las especies
mostro la separacion de Capromys con respecio a las
otras especies, con los valores mas altos de volumen cra-

neal para un tamano del cuerpo dado. Los valores meno-
res correspondieron a Mesocapromysy en el medio de la
dispersion se ubican los otros géneros. La separacion
entre especies de diferentes géneros fue marcada.

Esta distribucion avala la separacion de las especies
cubanas en mds de un género, contrario al criterio de
considerar a Capromys como tinico género para expresar
la variacion existente en la subfamilia Capromyinae en
Cuba (Varona, 1974). Segiin Lande (1979), dentro de gru-
pos de especies muy relacionadas el principal modo de
evolucion es, en principio, a través de las dimensiones
del cerebro y del cuerpo, recalcando el valor adaptativo
del cerebro y su relacion con la inteligencia y la significa-
cién selectiva del tamano del cuerpo con respecto a la
tasa metabdélica, fecundidad, habilidad competitiva, etc.

En la Tabla 4 se muestran los datos de peso, longitud
del cuerpo y volumen craneal de los taxones de capr6-
midos analizados, y los correspondientes valores del
coeficiente de encefalizacion (E.QQ.). Las tres subespecies
de C. pilorides, Mysateles prehensilis y M. melanurus
mostraron valores de E.Q. (Capromyidae) mayores a 1.
Estas tres especies son las mas abundantes y con mayor
distribucién entre los caprémidos cubanos v de las Anti-
llas. Pudiera interpretarse que valores altos de encefali-
zacion entre los capromidos, permiten a las especies un
mayor éxito por la supervivencia ante factores ecologicos
a que tienen que enfrentarse.

| X£DE (N) XzDE EQ. .
Especies Peso (g) mgmm«erpo E-ggnm:num o Mammalia | Rodentia | Capromyidae

1~ Capromys pilorides pilorides | 3908,9+1 161,1 (18) | 497,7£56,7 (24) | 12,74£1,9 0,509 0,682 1,114
2- Capromys pilorides ciprianoi | 4 377,51 147,0 (12) | 49594506 (12) | 12,28+1,5 0,451 0,612 1,013
3- Capromys pilorides relictus | 3060,0+723,1 (7) 473,8+30,4 (7) 11,29£0,7 0,541 0,705 1,122
4- Capromys pilorides (s. lato) | 3913,2+1 147,2 (37) | 489,4+31,1 (43) | 12,10+1,7 0,483 0,647 1,075
5- Mysateles prehensilis 1632,0£509,3 (25) | 389,4+31,1 (27) | 7,45+0,8 0,568 0,691 1,026
f- Mysateles gundlachi 1757,3+406,7 (15) | 370,2+37,7 (24) | 7,020, 0,507 00,622 0,930
7- Mysateles melanurus 1172,74209,1 (15) | 843,5+134 (17) | 622204 0,606 0,711 1,017
8-Mesocapromys angelcabrerai | 436,7£77,4 (6) 259,5+19,8 (6) 3,5940,8 0,726 0,764 0,981
9- Mesocaprontys nanus - 201,8+28,7 (5) | 3,59+0,3 - -

10- Mesocapromys auritus 726,7+87 .4 (3) 290,7£7,2 (3) 4,41+0,3 0,612 0,681 0,925
11- Geocapromys thoracatus - 333,3+17,1 (6) 4,55+0,5 B -

12- Geocapromys ingrahami 784,14243,9 (7) 320,6444,7 (10) | 4,810,3 0,631 0,708 0,970
13- Geocapromys browni 1776,44392,1 (5) 388,7,£469 (14) | 6,40£0,6 0,459 0,564 0,844
14- Plagiodontia aedium 1409,5+112,4 (2) 356,2+73,2 (5) | 6,63x0,3 0,563 0,675 0,986
15- Dasyprocta fuliginosa 3900,01 5556 (3) | 521,0+23,2 (3) 24,37+3,6 0,975 1,305 =

16- Proechimys guyannensis 220,0+84,8 (2) 247,5+558(2) | 2,51%0,1 0,843 0,823 B

17- Proechimys longicaudatus | 307,6+88,5 (3) 218,3+34,0 (3) | 3,02£0,03 0,791 0,802 -

18- Cavia porcellus 575,7+107,7 (3) 262,5+23,2 (3) 4,45+0,6 0,733 0,796 =

Nota @ EQ. (Mammalia) caleulado a partir de la linea de regresion de la clase Mammalia; E. Q. ( Rodentia) calculado a partir de fa linea de

orden Rodentia ; E. Q. (Capromyidae) calculado a partir de la linea de regresion de la lamilia Capromyidae.

Tabla 4. Peso corporal , longitud corporal y coeficientes de encefalizacion

en roedores capromidos v en 4 especies de roedores histrico-

morfos sudamericanos.

» regresion del

Tawla 4. Pes corporal, llargaria corporal i coeficients d'encefalitzacii a

rosegadors capromiids i a quatre especies de rosegadors histrico-

marfs sudamericans.
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Fig. 10, Diagrama de dispersion del cociente de encefalizacion [E. Q.
(Rodentia)| contra peso corporal en g (logio) para 4 histricomaor-
fos sudamericanos y los roedores capromidos. Simbologia de las
especies como en Figura 9 v 15, Dasyprocta fuliginosa; 16, Proe-
chiimys guyannensis; 17, B longicaudatus; 18, Cavia porcellus.

Fig. 10. Diggrama de dispersia del coeficient d'encefalizacia [E. (). (Roden-
tia)] respecte el pes corporal en g (logia) per a 4 histricomorfs su-
damericans i els rosegadors capromiids. Sigles de les especies com
a les Figures 9 1 15, Dasyprocta fuliginosa; 16, Proechimys guya-
nnensis; 17, P longicaudarus; 18, Cavia porcellus.

Entre los capromidos, Capromys pilorides es la especie
que muestra mayor plasticidad ecoldgica, habita en una
gran variedad de tipos de vegetacion, se alimenta de una
gran variedad de plantas y es la mds abundante y mejor dis-
tribuida. Todas estas caracteristicas pueden estar relacio-
nadas con las presiones de seleccion que han favorecido un
mayor tamano relativo del cerebro en C. pilorides.

Al analizar los valores de E.QQ. sobre la base de la ecua-
cion para la clase Mammalia, Capromyidae muestra valo-
res entre los més bhajos dentro del orden Rodentia y defi-
nitivamente los mas bajos dentro de Hystricognathi. Esto
significa que los capromidos tienen un tamano del cere-
bro mucho menor que el valor promedio hipotético de la
clase Mammalia, en comparacién con otros roedores. Los
valores de E.(Q). (Rodentia) contra peso del cuerpo para
cuatro histricomorfos de Sudamérica y los capromidos,
mostraron que estos ltimos presentan una menor pro-
porcion de tamano del cerebro para su peso corporal (Fig.
10). Al hacer el analisis de los valores de E. (). (Mammalia)
y el peso corporal de los capromidos y los insectivoros de
la familia Tenrecidae (Fig. 11), se ve que los caprémidos
también muestran una relacién del tamano del cerebro
con su peso corporal, semejante a la mostrada por esta
familia de insectivoros primitivos (considerados como un
grupo tipico por su estructura cerebral basica o primitiva),
y que muestran los menores valores de E.Q). para un peso
del cuerpo dado entre los mamiferos. Los histricomorfos
han sido considerados, en sentido general, como roedores
con altos coeficientes de encefalizacion (Eisenberg, 1981;
Pagel & Harvey, 1989). Los resultados en capromidos
muestran que los histricomorfos tienen una mayor ampli-
tud de variacién y los capromidos (que viven en islas) una
tendencia evolutiva diferente.

Los valores bajos de encefalizacién en los caprémi-
dos con respecto a otros histricomorfos, pueden deberse
a su evolucion aislada en las Antillas, donde actud la pre-
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Fig. 11. Diagrama de dispersion del coeficiente de encefalizacién |E.Q.
(Mammalia)] contra peso corporal (logl0) para insectivoros ten-
récidos en comparacion con roedores capromidos. Los datos de
Tenrecidae obtenidos de Eisenberg & Wilson (1981).

Fig. 11, Diagrama de dispersio del coeficient de encefalizacio [E.Q). (Mam-
malia)] respecte el pes corporal (logll) per a insectivors tenrecids
en comparacia amb els rosegadors capromiids. Les dades de Tenre-
cidae provenen d'Eisenberg & Wilson (1981)

sion selectiva de evolucion sin la presencia de muchos
depredadores, mas abundantes en zonas continentales. El
aislamiento produce especializacion del nicho ecolégico
porque ayuda a evitar la posible competencia directa
entre especies relacionadas. Resultados similares se han
encontrado al comparar mamiferos de zonas continenta-
les con los de islas (Jerison, 1973; Mace & Eisenberg,
1982). La baja encefalizacién también puede ser conside-
rada como un cardcter primitivo del grupo, comparable
en valor a los insectivoros tenrécidos. El tamaiio relativo
del cerebro tiende a incrementarse durante el tiempo filo-
genético, en las formas actuales se demuestra que tienden
a poseer un grado de encefalizacion mayor que sus for-
mas ancestrales (Jerison, 1973; Eisenberg, 1981).

Los capromidos presentan un nicho tréfico especiali-
zado, con modificaciones en la anatomia del aparato
digestivo, que favorecen su alimentacion casi exclusiva-
mente a partir de las hojas de una gran variedad de plan-
tas (disponibles de forma continua). Esto puede haber
actuado también como presion selectiva para mantener
los pequenos tamanos relativos del cerebro en los capro-
midos, en comparacién con otros roedores de mayor
diversidad dietaria. Mace et al. {1981) han encontrado que
en pequenos mamiferos (roedores y lagomorfos), las
especies folivoras tienden a tener menor encefalizacion
que las frugivoras, insectivoras, granivoras y generalistas,
que involucran una estrategia de forrajeo mds compleja
para recursos menos disponibles todo el ano y requieren
de un gasto energético mayor.

Andlisis Molecular

Los resultados aqui mostrados son la continuacion y
actualizacion de andlisis moleculares previos (Woods et
al., 2001). Alguna informacion sera repetida para mante-
ner la integracion de este trabajo. Las estimas de la diver-
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gencia de secuencia de las primeras 415 bases del gen
citocromo b mitocondrial se dan en la Tabla 5, con el indi-
ce 2-pardmetros de Kimura (Kimura, 1980) y la distancia
genética de Tamura -Nei, dentro y entre todos los taxones
de capromidos examinados. La Tabla 6 muestra las esti-
mas de los porcentajes de divergencia de secuencia y de
distancia genética (Tamura & Nei, 1993) dentro y entre los
principales grupos y géneros.

La divergencia de secuencia entre los taxones de
Capromyidae oscil6 entre 0,4 y 21,7 %, con el nivel mds bajo
(0,4%) entre dos subespecies de Capromys pilorides (cipria-
noi y relictus) de la Isla de la Juventud y similar al que fue
observado dentro de las subespecies de C. pilorides (X =
0,2%, amplitud 0-0,5%). Entre la subespecie de la Isla de
Cuba, Capromys pilorides piloridesy las formas de la Isla de
la Juventud la divergencia fue 1,8%. Un nivel similar (1,2%)
fue observado entre la poblacion de Mysateles prehensilis
de la region occidental de Cuba y Mysateles gundlachi de la
[sla de la juventud. Entre los caprémidos que viven en dife-
rentes islas, la divergencia fue de 6,5% entre Geocapromys

browniy G. ingrahami, mientras que la divergencia de Pla-
giodontia aedium con G. browniy C. pilorides fue de 21,7 y
12,6 % respectivamente (Tablas 5 y 6).

La divergencia entre Mesocapromys angelcabrerai y
Mysateles melanurus fue 3,2%, pera fue 8,8 y 8,3% cuando
se compard esta ultima con M. prehensilis y M. gund-
lachi, respectivamente. El nivel de divergencia entre €.
piloridesy las especies del género Mysateles varié entre 8,6
y 8,7% para prehensilis y gundlachiy 11,5% para M. mela-
nurus, mientras que el nivel de divergencia entre
Capromysy M. angelcabrerai fue 11,5% .

El espécimen referido a priori coma Capromys sp.
muestra una tendencia diferente y el grado de divergen-
cia, con respecto a las otras subespecies de Capronys
(entre 5,5y 6,4%), es mayor que el esperado. Estos valores
son muy altos si se tiene en cuenta que entre las subespe-
cies de C. pilorides la variacion fue entre 1,9 y 0,4%