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Resumen

Titulo: Morfometria craneal y modelamiento de nicho de la ardilla de cola roja (Syntheosciurus
granatensis) en Colombia”
Autor: Jhoann Sebastian Villarreal Calderén™

Palabras Clave: Morfometria geométrica, variables climéticas, Sciuridae, taxonomia integrativa

Descripcion: La taxonomia actual de la ardilla de cola roja, Syntheosciurus granatensis, se basa
en una pobre diagnosis morfoldgica que posiblemente no refleja su historia evolutiva. Por
evidencia molecular, se propuso que la especie pudiera representar cuatro unidades evolutivas bien
diferenciadas. Se ha sugerido que la morfometria y los analisis ecoldgicos, bajo un enfoque de
taxonomia integrativa, ofrecen evidencia complementaria para diagnosticar este tipo de linajes
genéticamente diferenciados. En este trabajo se evalu6 la morfometria craneal de S. granatensis,
con relacion a los nichos ecoldgicos a lo largo de su rango distribucional en Colombia. Se
realizaron analisis de morfometria geométrica para las vistas dorsal, ventral y lateral del craneo.
Se caracteriz0 el nicho ecoldgico presente y pasado de S. granatensis en Colombia y se evalud si
existe correlacion entre las variables morfolégicas y ambientales. Se encontraron diferencias
significativas en la forma del craneo, lo cual proporciona evidencia adicional que corrobora que S.
granatensis podria ser un complejo de especies cripticas. Por otro lado, el nicho idoneo de S.
granatensis abarca un amplio rango, desde las tierras bajas del noroeste colombiano hasta los
bosques hiimedos de los Andes, confirmando su tolerancia altitudinal. Durante el Ultimo Maximo
Glacial, el nicho estuvo restringido a los sistemas montafiosos, habitando principalmente los
Andes. La baja representatividad de localidades en los grupos no permitié que la evidencia
climatica apoyara la hipdtesis del “complejo granatensis”. Finalmente, el clima parece no
representar un factor importante que explique la variacion en la forma del craneo de S. granatensis
en Colombia.

“ Trabajo de Grado

“ Facultad de Ciencias. Escuela de Biologia. Biologia. Director: Victor Hugo Serrano Cardozo.
Doctor en Ciencias Biologicas. Codirectora: Martha Patricia Ramirez Pinilla. Doctora en Ciencias
Biologicas. Codirector: Javier Enrique Colmenares Pinzon. Magister en Biologia
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Abstract

Title: Geometric morphometric and niche modeling of the red-tailed squirrel (Syntheosciurus
granatensis) in Colombia”
Author(s): Jhoann Sebastian Villarreal Calderén™

Key Words: Geometric morphometrics, climatic variables, Sciuridae, integrative taxonomy

Description: The current taxonomic classification of the red-tailed squirrel, Syntheosciurus
granatensis, is based on a deficient morphological diagnosis that fails to reflect the evolutionary
reality of the species. Molecular evidence has indicated that S. granatensis may represent a cryptic
species complex comprising up to four different species. In this context, under an integrative
taxonomy approach, morphometrics and ecological analyses has been proposed as an approach for
discriminating genetically differentiated species. In this study, we evaluated the cranial
morphometrics of S. granatensis across its distribution range in Colombia, in relation to ecological
niches. Geometric morphometric analyses were performed for dorsal, ventral, and lateral views of
the skull. We characterized the present and past ecological niche of S. granatensis in Colombia
and evaluated the correlation between morphological and environmental variables. Our results
show significant differences in skull shape, providing further evidence in support of the hypothesis
that S. granatensis is a cryptic species complex. Furthermore, we found that the ecological niche
of S. granatensis spans a wide range, from the lowlands of northwest Colombia to the humid
forests in the Andes, confirming its altitudinal tolerance. During the Last Glacial Maximum, the
niche was restricted to mountain systems, particularly in the Andes. However, due to the low
representativeness of localities, climatic evidence failed to support the "granatensis complex”
hypothesis. Finally, our findings suggest that climate is not a significant factor explaining the
variation in skull shape of S. granatensis in Colombia.

“ Degree Work

" Science Faculty. Biology School. Biology. Director: Victor Hugo Serrano Cardozo. PhD in
Biological Sciences. Co-director: Martha Patricia Ramirez Pinilla. PhD in Biological Sciences.
Co-director: Javier Enrique Colmenares Pinzon. Master in Biology
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Introduccion

En las Gltimas dos décadas, varios biodlogos evolutivos han respaldado el concepto de
“Linaje general” propuesto por De Queiroz (2007), en el que las especies son linajes que estan
evolucionando independientemente de otros linajes (Padial et al., 2010). En lugar de utilizar un
nico criterio como la morfologia, se emplean multiples lineas de evidencia para la delimitacion
de especies, tales como, genética, ecologia, etologia, entre otros (Vazquez-Lopez et al., 2020).

En mastozoologia, el analisis de la variacion en la forma del craneo permite el
reconocimiento de unidades evolutivas independientes (dos Reis et al., 2002). Los analisis
estadisticos de la morfometria geométrica permiten distinguir la variacion interespecifica entre
mamiferos (Martinez-Borrego et al., 2022). Ademas, la utilizacion de datos ecoldgicos, como el
modelamiento de nicho, ofrece un gran potencial para la delimitacion de especies (Wiens y
Graham, 2005; Zhao et al., 2019).

En roedores se ha demostrado que los factores ambientales pueden influir en la variacién
morfoldgica del craneo (Caumul y Polly, 2005; Kang et al., 2020; Kang et al., 2021). Puesto que
las adaptaciones a distintos ambientes conducen a diferentes historias evolutivas (Kang et al.,
2020; Wiens, 2004), lo cual permite una distincion y comparacion intra e interespecifica (Ventura
y Gosélbez, 1992).

La ardilla de cola roja, Syntheosciurus granatensis, pertenece a la tribu Sciurini de la
familia Sciuridae (Pe¢nerova y Martinkova, 2012). Es uno de los mamiferos més comunes en el
Neotrdpico, se distribuye desde Nicaragua hasta el norte de Pert (de Vivo y Carmignotto, 2015).

En Colombia se pueden encontrar en todo el territorio nacional, exceptuando la Orinoquia, y
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pueden habitar en bosques, zonas fragmentadas, cultivos y areas urbanizadas (Alberico et al.,
2000; Romero-Oviedo, 2020).

La especie S. granatensis fue asignada por un diagndéstico morfoldgico, sin embargo, es un
taxén que presenta alta variacion en la coloracién del pelaje. Esto ha llevado a que se generen
diferentes propuestas taxondmicas que varian principalmente en el nimero de subespecies (de
Vivo y Carmignotto, 2015; Nitikman, 1985; Thorington et al., 2012, p. 52-54). En 2019,
Colmenares-Pinzon realizé un estudio que estimd las relaciones genéticas y evolutivas de la ardilla
de cola roja, cuyos resultados lo llevaron a proponer que esta especie podria ser un complejo de
especies cripticas denominado “complejo granatensis”.

En dicho estudio, los especimenes de S. granatensis formaron cuatro grupos distintos, cada
uno con haplotipos propios y separados por numerosos pasos mutacionales en los marcadores Cytb
y D-loop. Ademés, presentaron un patron de agrupamiento geografico en Colombia y
Centroamérica. De igual manera, la ardilla de cola roja represento cuatro grupos monofiléticos con
alto soporte estadistico, usando marcadores moleculares. También, se destacd que estos grupos
han evolucionado de manera independiente desde el Pleistoceno, acumulandose distancias en el
Cytb que alcanzan hasta un 10%, valor que se encuentra por encima de las distancias
interespecificas de especies hermanas de la tribu Sciurini (Colmenares-Pinzén, 2019). Por esta
razén, Colmenares-Pinzon (2019) plantea que S. granatensis podria ser un complejo de especies
cripticas que representan cuatro especies diferentes, cada una con cierta tendencia geografica en
Colombia y Centroamérica. Por lo tanto, se propone una nueva clasificacion taxondémica para la
ardilla de cola roja, basado en el epiteto especifico mas antiguo que se le puede asignar a cada

clado, Syntheosciurus granatensis (norte de Colombia), Syntheosciurus gerrardi (Centroamérica
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y occidente de Colombia), Syntheosciurus chrysuros (Cordillera Oriental) y Syntheosciurus
variabilis (Valle del Magdalena).

En el presente trabajo se desea corroborar la hipétesis taxondmica propuesta por
Colmenares-Pinzon (2019) mediante un enfoque de taxonomia integrativa que emplee datos de
morfometria geométrica del craneo para evaluar si se contempla la misma separacion de
especimenes de S. granatensis en Colombia que la obtenida con datos moleculares. Asimismo, se
espera establecer si las variables ambientales influyen en la morfologia craneal de la ardilla de cola
roja en Colombia. Por lo tanto, el objetivo es evaluar la morfometria craneal de la ardilla de cola
roja, Syntheosciurus granatensis, con relacion a los nichos ecoldgicos a lo largo de su rango

distribucional en Colombia.



MORFOMETRIA'Y NICHO DE SYNTHEOSCIURUS GRANATENSIS 15

1. Objetivos

1.1 Objetivo general

Evaluar la morfometria craneal de la ardilla de cola roja, Syntheosciurus granatensis, con
relacion a los nichos ecoldgicos a lo largo de su rango distribucional en Colombia.

1.2 Obijetivos especificos

Analizar la morfometria craneal de la ardilla de cola roja, S. granatensis, a lo largo de su
rango distribucional en Colombia.

Caracterizar los nichos ecologicos del presente y pasado de la ardilla de cola roja, S.
granatensis, a lo largo de su rango distribucional en Colombia.

Relacionar los nichos ecologicos a lo largo del rango de distribucion con la morfometria

craneal de la ardilla de cola roja, S. granatensis.
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2. Competencias

Adquiere destreza en las técnicas de toma de datos morfométricos utilizando craneos de
especimenes depositados en la Coleccion Mastozooldgica de la Universidad Industrial de
Santander.

Demuestra una adecuada comprension de las pruebas estadisticas necesarias para evaluar
la morfologia craneal de la ardilla de cola roja a lo largo de su rango distribucional en Colombia.

Implementa de manera apropiada el paquete Wallace en R para el modelamiento de nicho
presente y pasado de la ardilla de cola roja en Colombia.

Interpreta correctamente los resultados obtenidos en las pruebas estadisticas y el
modelamiento de nicho dandoles un significado bioldgico.

Realiza una busqueda exhaustiva y eficiente de la literatura disponible sobre la biologia de
la ardilla de cola roja, Syntheosciurus granatensis.

Elabora un informe cientifico en el formato de la biblioteca de la Universidad Industrial de

Santander.
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3. Cuerpo de trabajo

3.1 Métodos

3.1.1 Muestreo y clasificacion de craneos

Se examinaron 59 craneos de especimenes de Syntheosciurus granatensis depositados en
la Coleccion Mastozooldgica de la Universidad Industrial de Santander (UIS-MHN-M),
Bucaramanga, Santander, Colombia. Solo se utilizaron craneos con todos los molares emergidos,
para excluir los craneos juveniles. Estudios previos sugieren que no existe dimorfismo sexual en
S. granatensis (Nitikman, 1985), sin embargo, esta afirmacion se basa solamente en caracteres
fenotipicos y métricos. Por lo tanto, los especimenes se clasificaron segun su sexo, con el objetivo
de evaluar si existe dimorfismo sexual en la forma del craneo.

De igual manera, se usaron las localidades y coordenadas geograficas originales de las
etiquetas adheridas a los especimenes, correspondientes a 27 localidades diferentes que abarcan
gran parte del rango de distribucion de la especie en Colombia. Los especimenes se agruparon en
cuatro clusteres geograficos segin lo reportado por Colmenares-Pinzon (2019): norte de
Colombia, occidente de Colombia, Cordillera Oriental y el Valle del Magdalena (Figura 1). La
clasificacion de los especimenes se hizo sin considerar el sexo del ejemplar. Las coordenadas
geogréficas se rectificaron contra la distribucion conocida de S. granatensis (de Vivo y
Carmignotto, 2015), para reducir los errores de georreferenciacion (Apéndice A).

3.1.2 Recopilacion de datos morfométricos

Para realizar los analisis mediante morfometria geométrica, se fotografio cada craneo en
vista dorsal, ventral y lateral. Las imégenes digitales de los craneos se tomaron con una cdmara
digital Nikon D5100. Se estandariz6 la toma de imagenes para prevenir el problema de sustituir

estructuras en 3D por imagenes en 2D (Figura 2). Por lo tanto, se mantuvo la misma distancia
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Figura 1

Localidades de los especimenes de la ardilla de cola roja, Syntheosciurus granatensis, utilizados

en el presente estudio
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(140 mm) y el mismo angulo entre el craneo y el lente de la cAmara. La escala se coloco para cada
foto situando una regla paralela al eje longitudinal del craneo. Para el presente trabajo se empleo
el término landmark, para hacer referencia a un punto anatdmico homdélogo ubicado en un sitio
especifico del craneo, el cual se puede reconocer en cada muestra del estudio (Webster y Sheets,
2010). De igual forma, se definié semilandmark como un punto que aport6é informacion de la
curvatura del craneo (Webster y Sheets, 2010). La digitalizacion de landmarks se realizé con el
software tpsDigitizing v2.16 (Rohlf, 2010) y tpsUtility v1.82 (Rohlf, 2008), ubicando los

landmarks en el lado izquierdo en vista dorsal y ventral, y con los caninos dispuestos a la izquierda
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en vista lateral. Si el lado asignado a tomar las medidas se encontraba dafiado, se procedid a
digitalizar los landmarks en el lado contrario. Los landmarks y semilandmarks para las tres vistas
fueron seleccionados con base en lo documentado por Lu et al. (2014) sobre otros roedores
escidridos, los cuales seleccionaron 8 landmarks y 3 semilandmarks para describir el craneo dorsal,
18 landmarks y 10 semilandmarks para el craneo ventral, y 8 landmarks y 7 semilandmarks para
el craneo en vista lateral (Apéndice B y C).

Figura 2

llustracion del montaje estandarizado para la toma de iméagenes craneales
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3.1.3 Analisis de datos morfométricos
Los andlisis geométricos y estadisticos morfomeétricos se realizaron con el programa

MorphoJ v1.07 (Klingenberg, 2011). Se inicid verificando la correcta digitalizacion y ubicacion
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de los landmarks en cada fotografia. Asimismo, se superpuso los landmarks para eliminar los
efectos de rotacion, translacion y diferencia de escala utilizando el analisis de Procrustes
generalizado (APG) para cada vista. Se evalud si existia alometria entre los craneos de S.
granatensis por medio de una regresion entre las coordenadas de Procrustes (variable dependiente)
y el tamafio del centroide transformado en logaritmo natural (variable independiente); se permut6
la regresion 10.000 veces. Con la finalidad de visualizar la variacion del craneo en la muestra, se
gener6 una matriz de covarianza con las coordenadas de Procrustes y una con los residuales de la
regresion, las cuales fueron utilizadas para el analisis de componentes principales (ACP). Para
determinar si existian diferencias en la forma y el tamafio del craneo entre sexos y entre clisteres
geograficos se empled un ANOVA de Procrustes. Ademas, para cada vista craneal se empled un
analisis de variables candnicas (AVC) para comparar la forma del mismo entre grupos geograficos
y un andlisis de funcién discriminante para comparar la forma entre sexos. Todos los andlisis se
permutaron a 10.000 interacciones por pares.

Para todas las pruebas estadisticas generadas en los analisis morfométricos se uso el criterio
de significancia de alfa menor o igual a 0,05 (p < 0,05) (Garcia y del Valle-Alvarez, 2022).
3.1.4 Modelamiento de nicho ecolégico

Para estimar la idoneidad del habitat actual y pasado para S. granatensis, se llevo a cabo
un modelado de nicho ecolodgico utilizando el algoritmo de Maxent v3.4.1 (Phillips et al., 2005)
del paquete Wallace v1.9.3-10 (Kass et al., 2022) en el lenguaje de programacion R v4.2.2 (R Core
Team, 2022), para las condiciones actuales y para la época mas cercana al Pleistoceno inferior
(~1,80 Ma) segun la disponibilidad de datos de los predictores ambientales relacionados con
temperatura y precipitacion. Las variables ambientales fueron descargadas a una resolucion

espacial de 30 arc-second. Se utilizaron variables climaticas actuales de la base de datos raster
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WorldClim v2.0 y datos paleoclimaticos del Ultimo Maximo Glacial (LGM, por sus siglas en
inglés) de CHELSA Climate v2.1 (Karger et al., 2017). Para excluir las variables altamente
correlacionadas y redundantes, se realizd un analisis de correlacion de Spearman (rs) en el
programa Statistica v7.0 (StatSoft, 2004). Cuando las parejas de variables estuvieron altamente
correlacionadas (rs> 0,75), se eligio solo una de las variables.

Se descargaron las ocurrencias de la ardilla de cola roja para Colombia del Sistema Global
de Informacion sobre Biodiversidad (GBIF, por sus siglas en inglés) (GBIF.org). Se buscaron
ocurrencias con el nombre cientifico actual (Syntheosciurus granatensis) y con los nombres
cientificos anteriores (Sciurus granatensis, Notosciurus granatensis, Guerlinguetus granatensis y
Mesosciurus granatensis). Solo se tuvo en cuenta las ocurrencias de especimenes preservados en
colecciones bioldgicas y en museos de historia natural. Para reducir los errores de
georreferenciacion, se rectificaron las ocurrencias contra la distribucion conocida de S. granatensis
(de Vivo y Carmignotto, 2015). Las ocurrencias se particionaron con el método de jackknife.

Con las variables predictoras seleccionadas se generd un fondo ambiental, el cual permite
considerar regiones con condiciones ambientales adecuadas para la especie, para esto se realiz6 un
fondo con la informacion extraida de 10.000 puntos aleatorios dentro de la extension del area de
estudio (Colombia). Para construir el modelo, se usaron las clases de entidad lineal y cuadratica,
asi como un multiplicador de regularizacién entre 0,5 y 4 con un valor de paso de 0,5. El modelo
mas optimo fue seleccionado utilizando el peso de Akaike corregido (WAICc) y el delta de Akaike
corregido (AAICc) (Quintero-Melecio et al., 2021). Se consider6 que los modelos con wAICc >
0,1 y AAICc < 0,2 son igualmente plausibles (Burnham y Anderson, 2002).

3.1.5 Analisis de datos climaticos
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Los analisis de los datos climaticos se realizaron con el programa Statistica v7.0 (StatSoft,
2004). Se utilizaron las variables que fueron previamente seleccionadas para realizar el fondo
ambiental. Se extrajo los valores de las variables climéaticas para cada localidad mediante la
funcion “Muestra de valores raster” en el programa QGIS v3.22.9 (QGIS.org, 2023) y se
estandarizaron. Posteriormente, para determinar si existian diferencias climaticas entre los grupos
geograficos en las condiciones actuales y las condiciones del pasado se realizd un analisis
discriminante en el que el cluster geografico fue la variable de agrupamiento, puesto que, el analisis
discriminante maximiza la variacion entre grupos con relacién a la existente dentro de los grupos
(Javidkar et al., 2005). Se utiliz6 el criterio de significancia de alfa menor o igual a 0,05 (p < 0,05)
(Garcia y del Valle-Alvarez, 2022).
3.1.6 Relacion entre variables morfométricas y ambientales

Las covariaciones entre la forma del craneo y las variables climaticas se analizaron
empleando regresiones de minimos cuadrados parciales (PLS, por sus siglas en inglés) de dos
blogues en el programa MorphoJ v1.07 (Klingenberg, 2011). El primer blogue correspondio a las
variables de coordenadas de Procrustes, con los landmarks previamente alineados por medio del
andlisis de Procrustes generalizado (APG). Mientras que el segundo blogue correspondié a la
matriz de variables ambientales estandarizada realizada previamente. El PLS se realiz6 para cada
vista craneal, tanto para las condiciones ambientales del presente como para las condiciones del
Ultimo Maximo Glacial. El analisis se permut6 10.000 veces y se uso el criterio de significancia
de alfa menor o igual a 0,05 (p <0,05) (Garcia y del Valle-Alvarez, 2022).

3.2 Resultados
3.2.1 Alometria del craneo

El anélisis de regresion arrojo resultados significativos, evidenciando la dependencia de la

forma en relacion al tamafio en vista dorsal (p = 0,024) y lateral (p < 0,001). Pero con una baja
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incidencia en ambos casos, ya que solo el 4,42% vy el 7,55% de las formas fueron predichas por el
tamafio en vista dorsal y lateral, respectivamente. Esto implica que el 95,58% de las variaciones
morfoldgicas en vista dorsal y el 92,45% en vista lateral no fueran explicadas por el tamafio y
conformaron los residuos de la regresién. Por el contrario, la vista ventral no presenté alometria
(1,93%; p = 0,485). Es destacable que al realizar la regresion al interior de cada cllster geografico
no se observo alometria en ninguna vista craneal en ningan grupo (p > 0,05) (Tabla 1).

Tabla 1

Regresiones entre la forma del craneo y el logaritmo natural del tamafio del centroide en cada

grupo geografico

Grupo geografico SC total SC predicho SC residual %predicho pvalor
Norte de Colombia

Dorsal 0,0132 0,0010 0,0122 7,576 0,444
Ventral 0,0127 0,0009 0,0118 7,086 0,724
Lateral 0,0172 0,0015 0,0157 8,721 0,446
Occidente de Colombia

Dorsal 0,0099 0,0007 0,0092 7,071 0,711
Ventral 0,0115 0,0011 0,0104 9,565 0,539
Lateral 0,0105 0,0007 0,0097 6,666 0,839
Cordillera Oriental

Dorsal 0,0148 0,0007 0,0141 4,729 0,545
Ventral 0,0305 0,0025 0,0280 8,196 0,114
Lateral 0,0321 0,0034 0,0287 10,592 0,056
Valle del Magdalena

Dorsal 0,0128 0,0012 0,0116 9,375 0,199
Ventral 0,0139 0,0009 0,0130 6,475 0,373
Lateral 0,0214 0,0028 0,0186 13,028 0,062

Nota. SC total: Suma de cuadrados totales, SC predicho: Suma de cuadrados predicho, SC residual:

Suma de cuadrados residuales, %predicho: Porcentaje de la forma predicho por el tamafio.
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3.2.2 Variacion del craneo

El analisis de componentes principales permitié observar una variabilidad moderada en
todas las vistas craneales, ya que en vista dorsal y ventral se necesitaron considerar cinco y nueve
componentes respectivamente, para explicar mas del 80% de la variacion, tanto con efecto
alométrico, como sin efecto del mismo. Para la vista lateral, se requiridé tener presente seis
componentes para describir mas del 80% de la variacion cuando la forma dependia del tamafio, sin
embargo, cuando se retird dicha dependencia, el nimero de componentes a tener en cuenta
aumento a siete.

3.2.2.1 Variacion del craneo dorsal. En la Figura 3 se muestra un diagrama de dispersion
bidimensional basado en los dos primeros componentes, el primer componente principal (CP1)
resumio el 46,9% de las variaciones correspondientes a la longitud de la parte anterior del craneo
y a la base posterior del proceso postorbitario. De este modo, en los puntajes positivos se observé
craneos mas alargados y con el proceso postorbitario mas ancho en la base posterior. Por su parte,
hacia los puntajes negativos se contemplaron craneos méas angostos y con el proceso postorbitario
mas estrecho en la base posterior. EI segundo componente (CP2) resumid el 11,6% de las
variaciones que corresponden al desplazamiento de la sutura entre el hueso nasal y el hueso frontal.
Por lo tanto, hacia valores positivos se observaron craneos con un hueso nasal mas largo y hacia

valores negativos craneos con un hueso nasal mas angosto.

Figura 3
Analisis de componentes principales (CP1y CP2) sobre las coordenadas de Procrustes en vista

dorsal del craneo
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Nota. Las elipses de confianza son de 0,95 y el color corresponde al asignado en la leyenda para
cada grupo geografico. Las cuadriculas de la malla de deformacion representan la variacion
minima y maxima de los cambios de forma craneo en los ejemplares a lo largo del primer y

segundo componente.

Al eliminar la alometria (Figura 4), se contempl6 que el primer componente explico el
44,6% de la variacion, mientras que el segundo componente explicé el 11,9% de esta. Ambos
componentes estuvieron relacionados y se comportaron de la misma manera a los eigenvectores

que se formaron cuando se tenia presente el efecto alométrico.

Figura 4

Analisis de componentes principales (CP1 y CP2) sobre los residuales de la regresion en vista

dorsal del craneo
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Nota. Las elipses de confianza son de 0,95 y el color corresponde al asignado en la leyenda para
cada grupo geografico. Las cuadriculas de la malla de deformacién representan la variacion
minima y maxima de los cambios de forma craneo en los ejemplares a lo largo del primer y
segundo componente.

3.2.2.2 Variacion del créneo ventral. La Figura 5 esta conformada por el primer
componente principal (expone el 27,5% de la variacion de la forma) junto con el segundo
componente (15,9%), los cuales generaron una representacion grafica de la variacion de la forma
del craneo en vista ventral. El primer componente no se asocié fuertemente a la variacion en algun
landmark en especifico, sin embargo, podria ayudar a describir los cambios que se presentaron en
la parte posterior del arco cigomatico, asi como en el extremo posterior del alvéolo del incisivo.
Los craneos en el extremo negativo del CP1 exhibieron un arco cigoméatico mas convexo y
alargado ubicandose de manera casi paralela a la punta anterior del meato auditivo externo, de
igual manera, el alveolo del incisivo se encontraba mas alejado de la punta anterior del premaxilar.

En contraste, los craneos en el extremo positivo del CP1 mostraron un arco cigomatico menos
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convexo y alargado, asi como el alvéolo del incisivo mas cercano a la punta anterior del premaxilar.
El segundo componente describio los cambios de forma relacionados con el contorno del arco
cigomatico, donde los craneos en valores negativos expusieron mayor concavidad en la zona
anterior del arco cigomatico con respecto a los craneos que se ubicaron en los valores positivos.
Figura 5

Analisis de componentes principales (CP1y CP2) sobre las coordenadas de Procrustes en vista

ventral del craneo
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Nota. Las elipses de confianza son de 0,95 y el color corresponde al asignado en la leyenda para
cada grupo geografico. Las cuadriculas de la malla de deformacién representan la variacion
minima y maxima de los cambios de forma craneo en los ejemplares a lo largo del primer y

segundo componente.
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3.2.2.3 Variacion del craneo lateral. Para la vista lateral del craneo, el primer componente
explicé el 33,8% de la variacion, mientras que, el segundo componente explicé el 14,2% (Figura
6). El CP1 describi6 los cambios con respecto a la longitud y ancho del craneo. De esta forma,
puntajes negativos implicaron craneos mas cortos y angostos, mientras que puntajes positivos
exhibieron craneos mas largos y anchos. EI CP2 se relacion6 con el punto mas posterior del
parietal, asi como con el contorno nasal y la boveda craneal. Como resultado se obtuvo que craneos
ubicados en el extremo negativo del componente presentaron una bdveda craneal y un contorno
nasal mas curvo, donde el punto mas posterior del parietal se extendia mas alla de la mitad del
plano transversal. En tanto que, los craneos localizados en el extremo positivo contemplaron una
boveda craneana y un contorno nasal mas plano, por lo que el punto mas posterior del parietal se
ubicé en la mitad del plano transversal.
Figura 6
Anélisis de componentes principales (CP1 y CP2) sobre las coordenadas de Procrustes en vista

lateral del craneo
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Nota. Las elipses de confianza son de 0,95 y el color corresponde al asignado en la leyenda para
cada grupo geografico. Las cuadriculas de deformacion representan la variacion minima y

méaxima en la forma del craneo a lo largo del primer y segundo componente.

Al realizar el ACP a partir de la matriz de covarianza de los residuales de la regresion, se
encontrd que el primer componente principal describio el 30,1% de la variacion en la forma,
sumado al 14,9% que describio el segundo componente principal (Figura 7). Al eliminar el efecto
del tamafio en la forma del craneo, se contemplé que los valores positivos del primer componente
explicaron una bdveda craneal mas curva, asi como una bulla timpanica mas alargada lo que genera
un aumento en la longitud del craneo en la parte posterior. Al contrario de lo exhibido por los
craneos situados en los valores negativos, en los que su boveda craneal era mas plana y su bulla
timpéanica mas corta. El segundo componente explico la longitud del hueso nasal, asi como el
desplazamiento en el plano transversal del punto mas posterior del parietal. EI extremo positivo
correspondid a un craneo con el hueso nasal méas estrecho y el parietal presenta una prominencia
en su parte posterior. ElI extremo negativo indicd crdneos con nasales mas anchos y la parte

posterior del parietal es una continuidad de la curvatura de la bdveda craneal.

Figura 7
Analisis de componentes principales (CP1 y CP2) sobre los residuales de la regresion en vista

lateral del craneo
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Nota. Las elipses de confianza son de 0,95 y el color corresponde al asignado en la leyenda para
cada grupo geogréafico. Las cuadriculas de la malla de deformacion representan la variacion
minima y maxima de los cambios de forma craneo en los ejemplares a lo largo del primer y
segundo componente.
3.2.3 Dimorfismo sexual

Las hembras y machos de Syntheosciurus granatensis no mostraron dimorfismo sexual en
la forma y el tamafio del craneo para las vistas dorsal y lateral (Tabla 2). Para la vista ventral, se
presentaron diferencias significativas en la forma (Fs2,2860 = 1,41; p = 0,030) pero no en el tamafio
(F155 = 0,84; p=0,364).
Tabla 2

ANOVA de Procrustes entre sexos para tres vistas craneales

Dorsal Ventral Lateral

F P(param) F P(param) F P(param)
Tamafio del centroide 0,58 0,448 0,84 0,364 0,03 0,857
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Forma, ANOVA Procrustes 0,33 0,997 1,41 0,030 0,87 0,654

Nota. Los valores en negrita indican diferencias significativas (p < 0,05).

Para abordar y corroborar los resultados del ANOVA de Procrustes con respecto a la forma
del craneo entre sexos, se aplicd el procedimiento de analisis de funcion discriminante. Los
resultados confirmaron que no existe diferencias en la forma entre sexos para la vista dorsal (T2 -
T cuadrado- de Hotelling = 13,33; p = 0,936) vy lateral (T? de Hotelling = 63,06; p = 0,229).
Asimismo, contradijo las diferencias en la forma ventral del craneo (T2 de Hotelling = 1584,85; p
=0,229). En consecuencia, no se distinguio entre sexos para realizar los analisis morfométricos.
3.2.4 Diferencias craneales entre clUsteres geograficos

Los analisis de ANOVA de Procrustes revelaron diferencias significativas en el tamafio del
centroide entre los cuatro grupos geograficos (Norte de Colombia, Occidente de Colombia,
Cordillera Oriental y el Valle del Magdalena) (Tabla 3). Este mismo analisis aplicado en relacion
a la forma propiamente dicha también arrojé diferencias significativas para las tres vistas craneales

(Tabla 3).

Tabla 3

ANOVA de Procrustes entre grupos geograficos para tres vistas craneales

Dorsal Ventral Lateral
F P(param) F P(param) F P(param)
Tamarfio del centroide 3,50 0,0213 4,80 0,0049 9,43 <,0001

Forma, ANOVA Procrustes 3,66 <,0001 2,33 <,0001 2,57 <,0001

Nota. Los valores en negrita indican diferencias significativas (p < 0,05).

El analisis de variantes candnicas en relacion con los cuatro grupos geograficos permitid
observar que las variantes canonicas uno y dos explicaron el 85,2% de las variaciones entre grupos

para la vista dorsal (48,5% y 36,7% respectivamente), el 80,2% para la vista ventral (54,4% vy
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25,8%) vy el 78,4% de las variaciones para la vista lateral (44,2% y 34,2%). En las figuras 8, 9y
10 se puede observar la distribucion de las morfologias de los craneos en relacion con los grupos
geograficos para la vista dorsal, ventral y lateral, correspondientemente, asi como, la forma del
craneo consenso para cada grupo geografico.

Figura 8

Analisis de variables candnicas de las morfologias de los craneos en relacion al grupo geogréfico

para la vista dorsal
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Nota. Las elipses representan el intervalo de confianza del 0,95. A la derecha del AVC se observa
la forma del craneo consenso para cada grupo. El color corresponde al asignado en la leyenda para

cada cluster geogréafico.
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Figura 9

Andlisis de variables candnicas de las morfologias de los craneos en relacion al grupo geografico

para la vista ventral

10 1 . .
i ! 1
; #o b U
oof; @
ey Vo

VC2 (25.8%)
(=]
i
| & ° :
| .. ° /

g (; Y
W,

-15 -‘II 0 -l5 D 5 1.0 1.5
VC1 (54.4%)

e Norte de Colombia e Occidente de Colombia o Cordillera Oriental e Valle del Magdalena

Nota. Las elipses representan el intervalo de confianza del 0,95. A la derecha del AVC se observa
la forma del craneo consenso para cada grupo. El color corresponde al asignado en la leyenda para

cada cluster geogréfico.

Figura 10

Andlisis de variables canodnicas de las morfologias de los craneos en relacion al grupo geografico

para la vista lateral
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Nota. Las elipses representan el intervalo de confianza del 0,95. A la derecha del AVC se observa
la forma del craneo consenso para cada grupo. El color corresponde al asignado en la leyenda para

cada cluster geogréfico.

Del mismo modo, en las tablas 4, 5y 6 se observan las diferencias estadisticas entre estos
grupos a través de las distancias de Mahalanobis, las cuales fueron significativas para las tres vistas
craneales entre todos los pares de grupos geograficos (p < 0,05). Igualmente, se pueden observar
las diferencias estadisticas a través de las distancias de Procrustes, las cuales presentaron
diferencias significativas entre algunos de los grupos geograficos. Esto plantea el rechazo de la
hipétesis nula acerca de la no diferencia entre cada par de grupos y, por tanto, permite comprobar
la existencia de diferencias en la forma del craneo de S. granatensis entre grupos geograficos de

Colombia.

Tabla 4

Pvalores de las distancias de Procrustes y de las distancias de Mahalanobis entre grupos

geogréficos a 10.000 permutaciones para la vista dorsal
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Norte de Occidente de Cordillera Valle del

Colombia Colombia Oriental Magdalena
Norte de Colombia - 0,2902 0,0008 0,0731
Occidente de Colombia <,0001 - 0,0003 0,0998
Cordillera Oriental <,0001 <,0001 - 0,0061
Valle del Magdalena <,0001 <,0001 <,0001 -

Nota. Encima de la diagonal, pvalores de las distancias de Procrustes. Debajo de la diagonal,
pvalores de las distancias de Mahalanobis. Los valores en negrita indican diferencias significativas

(p <0,05).

Tabla 5
Pvalores de las distancias de Procrustes y de las distancias de Mahalanobis entre grupos

geograficos a 10.000 permutaciones para la vista ventral

Norte de Occidente de Cordillera Valle del

Colombia Colombia Oriental Magdalena
Norte de Colombia - 0,0466 0,0328 <,0001
Occidente de Colombia  <,0001 - 0,1516 0,0129
Cordillera Oriental <,0001 <,0001 - 0,0297
Valle del Magdalena <,0001 <,0001 <,0001 -

Nota. Encima de la diagonal, pvalores de las distancias de Procrustes. Debajo de la diagonal,
pvalores de las distancias de Mahalanobis. Los valores en negrita indican diferencias significativas

(p <0,05).

Tabla 6
Pvalores de las distancias de Procrustes y de las distancias de Mahalanobis entre grupos

geograficos a 10.000 permutaciones para la vista lateral

Norte de Occidente de Cordillera Valle del

Colombia Colombia Oriental Magdalena
Norte de Colombia - 0,1822 0,0276 0,0034
Occidente de Colombia  <,0001 - 0,1037 0,0487
Cordillera Oriental <,0001 <,0001 - 0,0297

Valle del Magdalena <,0001 <,0001 <,0001 -
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Nota. Encima de la diagonal, pvalores de las distancias de Procrustes. Debajo de la diagonal,
pvalores de las distancias de Mahalanobis. Los valores en negrita indican diferencias significativas
(p <0,05).

3.2.5 Modelamiento de nicho ecolégico

Se obtuvieron un total de 483 registros de S. granatensis para Colombia, los cuales se
distribuyeron en 122 localidades distintas (incluyendo las 27 localidades del presente trabajo). Para
la construccion del modelo tanto para el presente como para el Ultimo Méaximo Glacial (LGM) se
utilizaron ocho variables bioclimaticas, previo andlisis de la colinealidad: BIO1 (Temperatura
media anual), BIO2 (Intervalo medio diurno), BIO3 (Isotermalidad), BIO4 (Estacionalidad de la
temperatura), BIO12 (Precipitacion anual), BIO14 (Precipitacion del mes méas seco), BIO15
(Estacionalidad de la precipitacion) y BIO18 (Precipitacion del trimestre mas calido).

El area de probable ocurrencia de la ardilla de cola roja para el presente y para el LGM en
Colombia se muestra en la Figura 11. EI modelo indic6 que la especie tiene condiciones adecuadas
alo largo de la cordillera de los Andes y el valle del Magdalena, habitando principalmente bosques
andinos y subandinos humedos, bosques fragmentados, zonas con vegetacion secundaria y
agrosistemas ganaderos y de cultivos. Para el Ultimo Maximo Glacial, se restringio la idoneidad a
la cordillera de los Andes, sin embargo, se exhibi6é zonas en la serrania de San Lucas y en la
serrania del Baudd con alta idoneidad (> 0,75). Por lo tanto, el habitat idoneo para S. granatensis

en el LGM fueron los bosques andinos y subandinos.

Figura 11
Mapas de idoneidad predicha (segiin Maxent) para S. granatensis en Colombia en el presente (A)

y en el Ultimo Maximo Glacial (B)
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3.2.6 Diferencias ambientales entre clUsteres geograficos

Idoneidad

Al aplicar el andlisis discriminante se observé que existen diferencias en las condiciones
climaticas entre los grupos geograficos para el presente (F24,139 = 10,568; p <0,000) y el pasado
(F24,130 = 23,499; p <0,000). El analisis permitid identificar un conjunto de cinco y seis variables
con suficiente capacidad de discriminacion para las condiciones actuales y del Ultimo Maximo
Glacial, respectivamente (Tabla 7). Al realizar el analisis entre pares se obtuvo diferencias
significativas entre todos los pares de grupos geograficos para el presente (Tabla 8) y el pasado

(Tabla 9).

Tabla 7

Resumen del andlisis de funciéon discriminante
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Lambdade Lambda F-remove . 1-Tolerancia

Wilks  parcial  (348)  Pvalor Tolerancia = = o
Presente
BIO 01 0,055 0,906 1,670 0,186 0,306 0,694
BIO 02 0,062 0,808 3,800 0,016 0,588 0,412
BIO 03 0,054 0,917 1,443 0,242 0,163 0,837
BIO 04 0,058 0,863 2,541 0,067 0,249 0,751
BIO 12 0,094 0,527 14,374 0,000 0,311 0,689
BIO 14 0,070 0,712 6,470 0,001 0,228 0,772
BIO 15 0,081 0,613 10,092 0,000 0,616 0,384
BIO 18 0,080 0,626 9,567 0,000 0,571 0,429
LGM
BIO 01 0,010 0,894 1,907 0,141 0,410 0,590
BIO 02 0,017 0,544 13,427 0,000 0,098 0,902
BIO 03 0,016 0,579 11,649 0,000 0,117 0,883
BIO 04 0,015 0,627 9,507 0,000 0,629 0,371
BIO 12 0,011 0,834 3,176 0,032 0,147 0,853
BIO 14 0,014 0,667 7,984 0,000 0,131 0,869
BIO 15 0,013 0,730 5,924 0,002 0,178 0,822
BIO 18 0,010 0,920 1,382 0,259 0,261 0,739

Nota. Los valores en negrita indican diferencias significativas (p < 0,05). BIO1, Temperatura
media anual; BIO2, Intervalo medio diurno; B103, Isotermalidad; B10O4, Estacionalidad de la
temperatura, BIO12, Precipitacion anual; BlO14, Precipitacion del mes mas seco; BIO15,

Estacionalidad de la precipitacion; BIO18, Precipitacion del trimestre méas célido.

Tabla 8

Distancias entre grupos geograficos para las condiciones climaticas actuales

Norte de Occidente de Cordillera Valle del

Colombia Colombia Oriental Magdalena
Norte de Colombia - 14,986 14,728 7,412
Occidente de Colombia <,0000 - 19,379 10,584
Cordillera Oriental <,0000 <,0000 - 5,618
Valle del Magdalena <,0000 <,0000 0,0000 -

Nota. Por encima de la diagonal se contemplan los valores F, por debajo de la diagonal los p

valores. Los valores en negrita indican diferencias significativas (p < 0,05).
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Tabla9

Distancias entre grupos geograficos para las condiciones climaticas en el LGM

Norte de Occidente de Cordillera Valle del

Colombia Colombia Oriental Magdalena
Norte de Colombia - 37,899 25,287 22,664
Occidente de Colombia  <,0000 - 53,942 38,938
Cordillera Oriental <,0000 <,0000 - 6,686
Valle del Magdalena <,0000 <,0000 0,0000 -

Nota. Por encima de la diagonal se contemplan los valores F, por debajo de la diagonal los p

valores. Los valores en negrita indican diferencias significativas (p < 0,05).

3.2.7 Relacion entre variables morfométricas y ambientales

El andlisis de minimos cuadrados parciales (PLS) de dos bloques entre las ocho variables

bioclimaticas y la forma del crdneo extrajeron ocho pares de vectores para todos los casos. De

igual forma, se contempld una baja covariacion entre la matriz de coordenadas de Procrustes y la

matriz de variables ambientales, pero esta fue significativa en casi todos los casos (Tabla 10).

Tabla 10

Coeficiente RV y su pvalor para las tres vistas craneales de S. granatensis con las condiciones

climaticas del presente y del LGM

Vista Coeficiente RV pvalor
Presente
Dorsal 0,101 0,098
Ventral 0,172 0,006
Lateral 0,136 0,034
LGM
Dorsal 0.169 0,002
Ventral 0,188 0,001
Lateral 0.147 0,010

Nota. Los valores en negrita indican diferencias significativas (p < 0,05).
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Para el craneo en vista dorsal, el mayor porcentaje de la covariacion para las condiciones
actuales se resume en el coeficiente PLS1 (44,51%), con una correlacion de 0,49 siendo
significativa (p = 0,026), que se puede visualizar en la Figura 12A. Cuando se realizo el PLS con
las condiciones ambientales del pasado, el PLS1 explic6 una mayor covariacion (76,39%), con
una correlacion moderada de 0,58 y significativa (p = 0,002) (Figura 12B). El craneo en vista
ventral presentd el mismo comportamiento, el PLS1 expuso el 51,16% y el 69,78% de la
covariacion para las condiciones del presente y del LGM, respectivamente. La correlacion en
ambos casos fue moderada (0,61 y 0,58) y significativa (p = 0,004 y p = 0,009). El diagrama de
dispersion con el PLS1 del bloque de forma versus el PLS1 del bloque de variables climaticas,
para el craneo en vista ventral se puede contemplar en la Figura 13. Con respecto al craneo en
vista lateral, el coeficiente PLS1 resumio el 43,56% para las condiciones actuales, con una
correlacion de 0,50 pero esta no fue significativa (p = 0,089). Por otro lado, el coeficiente PLS1
para las condiciones en el Ultimo Méaximo Glacial explicé el 56,93% de la covariacion, con una
correlacion de 0,54 siendo significativa (p = 0,012). En la Figura 14 se puede observar la
covariacion entre la forma del craneo en vista lateral y las condiciones ambientales de ambas
épocas.

Estos resultados indicaron una baja pero significativa covariacién entre los dos
subconjuntos de variables definidas, por ende, se obtuvo una baja integracién entre la morfologia

del craneo de Syntheosciurus granatensis y las variables ambientales.

Figura 12
Regresion de minimos cuadrados parciales de dos bloques para la vista dorsal de S. granatensis

con las condiciones actuales (A) y del LGM (B)
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Figura 13

Regresion de minimos cuadrados parciales de dos bloques para la vista ventral de S. granatensis

con las condiciones actuales (A) y del LGM (B)
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Figura 14

Regresion de minimos cuadrados parciales de dos bloques para la vista lateral de S. granatensis

con las condiciones actuales (A) y del LGM (B)
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Nota. Las elipses de confianza son de 0,95 y el color corresponde al asignado en la leyenda para
cada grupo geogréfico.
3.3 Discusién

Mediante el andlisis de regresion se evidencio la presencia de alometria en la vista dorsal
y lateral. Sin embargo, cuando se examinaron los datos dentro de cada grupo geogréafico, no se
evidenciaron relaciones alométricas en ninguna vista craneal. Esto indica que la dependencia de la
forma del craneo con respecto al tamafio de S. granatensis no esta asociada a un cluster geografico

especifico, sino a casos particulares en todo el conjunto de datos.
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Segun las mediciones craneales realizadas por Wilson (2013), los esciuridos presentaron
una alometria baja en comparacion con los histricomorfos y los muroideos, y sefialdé que esta
familia se encuentra méas cercana a la isometria que a la alometria. En un estudio posterior realizado
por Lu et al. (2014), se llevd a cabo un andlisis de morfometria geométrica en el craneo y
mandibula de varias especies de la familia Sciuridae, encontrando que el porcentaje mas alto de
alometria se presentaba en la vista lateral (38,88%) y el mas bajo en la vista ventral (11,72%).
Aunque nuestros resultados difieren de estos valores, probablemente debido a que nuestro estudio
se realizé a nivel intraespecifico en lugar de interespecifico, se destaca que se mantuvo el patron
general, siendo la vista lateral la que presentd un mayor porcentaje de alometria (7,55%) y la vista
ventral la menor (1,93%).

Por otro lado, los resultados obtenidos en este estudio muestran la ausencia de dimorfismo
sexual en las tres vistas craneales de Syntheosciurus granatensis, lo que corrobora lo reportado por
Nitikman (1985). A la fecha no se ha reportado dimorfismo sexual en la otra especie perteneciente
al género, Syntheosciurus brochus (Wells y Giacalone, 1985), pero esta afirmacidn se basa solo en
caracteres fenotipicos, por lo que se requiere un analisis de morfometria geométrica para
corroborar dicha informacion. Schulte-Hostedde (2007) sefial6 que las ardillas diurnas arboricolas
suelen exhibir un patrén mixto de dimorfismo sexual, aunque se han encontrado excepciones como
la ardilla de pino amarillo, Tamias amoenus, la ardilla roja euroasiatica, Sciurus vulgaris y algunas
ardillas del género Callosciurus (Biswas et al., 2020). En este sentido, los datos fenotipicos y
métricos previamente reportados junto con los datos morfométricos geométricos aqui trabajados
sugieren incluir a la ardilla de cola roja, Syntheosciurus granatensis, en la lista de ardillas

arboricolas que no presentan dimorfismo sexual.
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No obstante, se han reportado casos en otros roedores (Garcia y del Valle, 2022) y canidos
(Schutz et al., 2009) en los que la morfometria geométrica no arroja evidencia de dimorfismo
sexual en craneos, pero si en la pelvis. Por tanto, es recomendable afadir otras estructuras dseas
ademas del craneo en los analisis, ya que esto mejora la caracterizacion morfoldgica de los
organismos (Garcia y del Valle, 2022).

El ACP revel6 cierta superposicion en la forma del craneo en las vistas dorsal, ventral y
lateral, lo que indica que no se observaron agrupaciones discretas de los diferentes grupos
geograficos. Sin embargo, es importante sefialar que el objetivo del ACP no es discriminar entre
grupos, puesto que el analisis asume que los datos representan una muestra de una poblacién, por
lo que no se garantiza encontrar diferencias entre grupos, incluso si existen (Strauss, 2010).

De acuerdo a la dispersion de las observaciones entre los ejes CP1y CP2, se observo que
los craneos de S. granatensis asignados a la Cordillera Oriental fueron los que presentaron una
mayor dispersion, es decir, la mayor diversidad de formas en las tres vistas craneales, posiblemente
esta tendencia se deba al mayor tamafio de la muestra (n = 22). Sin embargo, se destaca que los
craneos asignados al Norte de Colombia, a pesar de ser el segundo grupo con menor
representatividad en la muestra (n = 12), presentaron la mayor variedad de formas en la vista dorsal
alo largo del eje CP1 (Figura 3y 4). Esto indica que dichos craneos presentan altas variaciones en
la longitud de la parte anterior del craneo y en la base posterior del proceso postorbitario, lo que
sugiere que las posibles causas de esta variacion deben ser evaluadas en detalle en futuros analisis.

Estas variaciones en la forma del craneo fueron cuantificadas a traves del ANOVA de
Procrustes y del analisis de variantes candnicas (AVC). EI ANOVA indic6 una diferencia
significativa en cuanto al tamafio del centroide y la forma entre los cuatro grupos geograficos. Por

otro lado, a diferencia de lo obtenido en el ACP, el analisis de variantes candnicas sefiald
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diferencias significativas en la forma del crdneo para las tres vistas craneales entre todos los grupos
geograficos. Esto se explica porque, aunque el ACP y el AVC son procedimientos similares, el
AVC se centra en describir las diferencias entre los grupos, buscando ejes que optimicen dichas
diferencias en relacion con la varianza interna del grupo (Charlin y Hernandez, 2016; Zelditch et
al., 2014).

Cuando se compararon las medias grupales, se observo que las distancias de Mahalanobis
fueron significativas para las tres vistas craneales entre todos los pares de grupos geograficos,
mientras que las distancias de Procrustes sefialaron diferencias significativas entre algunos grupos.
Esta disparidad entre las distancias de Mahalanobis y de Procrustes se debe a que, aungue ambas
indican similitud o diferencia entre las formas, cada una mide las distancias de forma diferente
(Charlin y Hernandez, 2016). La distancia de Mahalanobis mide la distancia teniendo en cuenta la
varianza y la correlacion entre las variables (Slice et al., 2009). En cambio, la distancia de
Procrustes se refiere a la distancia euclidiana entre dos conjuntos de coordenadas de forma de
Procrustes (Mitteroecker y Gunz, 2009). Por lo tanto, las distancias de Mahalanobis priorizan la
discriminacion entre grupos de datos, y la distancia de Procrustes se enfoca en comparar conjuntos
de datos en términos de su forma y orientacion (Charlin y Hernandez, 2016).

En general, los resultados mostraron cuatro grupos derivados de la forma de las estructuras
Gseas craneales en la poblacién de S. granatensis en Colombia. La discriminacion mas efectiva se
observo en la vista ventral del craneo (Figura 9). Ya se ha reportado en otros roedores que el lado
ventral del crdneo suele presentar mayor poder de discriminacion con respecto al lado dorsal
(Martinez et al., 2022; Martinez y Di Cola, 2011), aqui la vista ventral presenté mayor poder
discriminatorio en relacion con la vista dorsal y lateral. Los analisis por pares sugieren que los

craneos de las ardillas en la Cordillera Oriental y el Valle del Magdalena son los mas diferenciados
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entre los grupos, sin parecerse entre si en sus dimensiones 0seas. Mientras tanto, los craneos del
Occidente de Colombia tienden a ser mas similares al resto.

Aunque existen diferencias estadisticamente significativas en las variaciones morfolégicas
del craneo entre los grupos geograficos, no es posible hacer una descripcion detallada del craneo
para cada uno de ellos ya que estas variaciones no presentan caracteres craneales discretos para el
diagndstico en el “complejo granatensis”, situacion que se ha presentado en otros estudios de
morfometria geométrica en roedores del género Calomys (Boroni et al., 2017) y Reithrodontomys
(Martinez et al., 2022). No obstante, se destaca que las estructuras 6seas que presentaron mayor
variacion en los craneos de S. granatensis aqui estudiados son la longitud de los nasales, el grosor
de la parte posterior del proceso postorbitario, la curvatura de la zona anterior del arco cigomatico
y del contorno nasal. La bdveda craneana fue redondeada e inflada en todos los craneos siendo
este un caracter conservado en las ardillas arboricolas (Lu et al., 2014).

A pesar de que los analisis morfométricos demuestran que hay diferencias estadisticamente
significativas entre los craneos de los cuatro grupos geogréficos, se observo una superposicion en
la formay el tamafio del craneo, lo que podria llevar a subestimar el nimero de especies contenidas
en el "complejo granatensis”. En conclusion, la variacion morfolégica documentada con
morfometria geométrica para S. granatensis en Colombia proporciona una linea de evidencia
adicional que corrobora la hipdtesis taxondmica propuesta por Colmenares-Pinzén (2019).

En relacion al nicho ecoldgico de la ardilla de cola roja, se ha reportado en la especie una
alta tolerancia al gradiente altitudinal, observandose en todos los biomas presentes en su
distribucidn, partiendo de altitudes de cero metros y llegando a los 3800 metros (Alberico et al.,
2000; Nitikman, 1985). En este estudio, se analizaron craneos colectados desde 25 metros de

altitud (en Bahia Solano, Choc0) hasta los 2550 metros de altitud (en Santa Barbara, Santander),



MORFOMETRIA'Y NICHO DE SYNTHEOSCIURUS GRANATENSIS 48

por lo que se abarco gran parte del rango altitudinal de la especie. EI modelado de nicho actual
(Figura 11A) confirmo la tolerancia altitudinal de la especie, encontrandose zonas altamente
idoneas (>0.75) desde las tierras bajas del noroeste colombiano hasta los bosques hiumedos en la
Cordillera de los Andes. Sin embargo, es importante sefialar que en Colombia la ardilla de cola
roja no se encuentra por encima de los 3000 metros de altitud debido a que el ecosistema
predominante es el paramo, el cual se encuentra por encima del limite arbdreo y es inhabitable
para cualquier especie arboricola, como S. granatensis (Morales-Rivas et al., 2007).

Nuestros resultados confirman que a lo largo de su distribucion S. granatensis se asocia
con diversos tipos de vegetacion tales como bosques andinos y subandinos, zonas fragmentadas,
agrosistemas y areas urbanizadas (Alberico et al., 2000; Romero-Oviedo, 2020). En 2015, de Vivo
y Carmignotto indicaron que la ardilla de cola roja se encuentra mas relacionada con la Cordillera
de los Andes, no obstante, los ecosistemas andinos son los ecosistemas mas impactados en
Colombia por la deforestacion y la agricultura (Harden, 2006; Rodriguez et al., 2013). Por lo tanto,
es posible que el bosque disponible para la especie sea menor que el estimado con el modelado de
nicho ecoldgico.

El modelado sugiere que durante el Ultimo Maximo Glacial (LGM), la distribucion de S.
granatensis se limitd a la cordillera de los Andes y a algunas regiones aisladas en la serrania de
San Lucas y del Baudd. Segun los registros paleoecolégicos, Colombia experimentd bajas
temperaturas y poca precipitacion durante el LGM, por lo que parece que la vegetacion de tierras
bajas era mas sensible a los cambios en la humedad (Marchant et al., 2004). Estos cambios podrian
ser la explicacién de porque las tierras bajas no fueron idoneas para S. granatensis, restringiendo
su distribucion a las zonas montafiosas durante el Ultimo Méaximo Glacial. Por otro lado, se ha

reportado que de manera general los cambios altitudinales de la vegetacion fueron similares entre
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las tres cordilleras (Hooghiemstra y van der Hammen, 2004), donde los paramos estuvieron mas
extendidos en la cordillera (van der Hammen, 1974). EI modelado de nicho ambiental indica que,
durante el Ultimo Méximo Glacial, el bosque montano fue el bioma mas idéneo para S.
granatensis, y la extension de dicho ecosistema parece haber dependido principalmente de la
temperatura (Hooghiemstra y van der Hammen, 2004; Marchant et al., 2004; Wille et al. 2001).

El andlisis discriminante revela la posible existencia de diferencias en las condiciones
climaticas entre los grupos geogréaficos tanto para el presente como para el pasado. Sin embargo,
es necesario analizar estos resultados con precaucion, puesto que los 59 craneos examinados
provienen de 27 localidades distintas, debido a que varios especimenes comparten las mismas
coordenadas de colecta. Este sesgo resultd en una menor cantidad de muestras por grupo
geografico en el analisis, siendo el Occidente de Colombia el mas afectado, con solo dos
coordenadas diferentes. Por lo tanto, aunque se encontraron diferencias climaticas significativas
entre los grupos geograficos, la falta de representatividad de cada grupo no permite considerarlo
como una evidencia solida que respalde la hip6tesis taxonémica del "complejo granatensis"
propuesta por Colmenares-Pinzén (2019).

Aunque lo resultados son significativos, el clima parece no representar un factor
determinante que explique la variacién en la forma del craneo, ya que en los analisis de minimos
cuadrados parciales se destaco la baja covariacion (< 0.20) entre la matriz de coordenadas de
Procrustes y las variables climéticas. Sin embargo, la morfologia del craneo no solo depende de
las condiciones abidticas del entorno, sino también de factores bidticos como la dieta, la
depredacién y la competencia, entre otras (Johannesdottir et al., 2017). Por lo que, para entender
como varia la forma del craneo en los mamiferos al interior de una especie se requiere tener en

cuenta maltiples factores de manera simultanea (Meloro et al., 2014). Se ha reportado en otros
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esciuridos que la dieta y la filogenia son los parametros mas influyentes en la variacion de la forma
del craneo (Caumul y Polly, 2005). Esta tendencia no es exclusiva de la familia Sciuridae, ya que
estudios en primates y muridos también revelaron que el clima no es el principal responsable de la
variacion en la forma del craneo (Cardini y Elton, 2009; Hulme-Beaman et al., 2018; Marroig y
Cheverud, 2005). Por lo tanto, se necesitan estudios futuros que contemplen otros factores, como
variables bidticas, que puedan explicar la diversidad de formas del craneo en S. granatensis en
Colombia. Ademas, es necesario ampliar el muestreo, aumentando el nimero de localidades, para

corroborar o refutar lo obtenido en este estudio.

4. Conclusiones

Estos resultados son evidencia clara de que los andlisis morfométricos geométricos
detectaron diferencias morfoldgicas significativas en el crdneo de Syntheosciurus granatensis en
Colombia, lo que sugiere la necesidad de una revision taxonémica de la especie, en concordancia
con la evidencia genética y filogenética reportada por Colmenares-Pinzon (2019). La evidencia
climética no es concluyente en apoyo a la hipétesis del "complejo granatensis” debido a la baja
representatividad de las localidades por grupo, por lo tanto ampliar el tamafio de la muestra podria
derivar en resultados mas solidos para este factor. Bajo la perspectiva de la taxonomia integrativa,
ningun criterio es necesario ni suficiente para describir una especie, por lo que realizar estudios de
morfometria geométrica en otras estructuras 6seas, como la mandibula, pueden proporcionar
informacion valiosa sobre la historia evolutiva de la especie. Ademas, se sugieren evaluar otros
criterios de delimitacion, como las diferencias en el nicho bidtico, diferencias en el
comportamiento y/o si existe aislamiento reproductivo entre los grupos, para una delimitacion

taxonomica méas completa y precisa.
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Apéndices

Apéndice A. Lista de especimenes de la ardilla de cola roja, Syntheosciurus granatensis,
depositados en la Coleccion Mastozooldgica de la Universidad Industrial de Santander (UIS-

MHN-M) utilizados en el presente estudio

é;ei)téﬁ)'gﬁco Departamento Municipio Sexo ';Iautgg;g de

gglr(t)indbeia Atléntico Pioj6 Macho UIS-MHM-M-1144
Atlantico Piojo Hembra UIS-MHM-M-1145
Atlantico Piojo Hembra UIS-MHM-M-1146
Cesar Curumani Macho UIS-MHM-M-1177
Cesar Curumani Macho UIS-MHM-M-1178
Cesar Curumani Hembra UIS-MHM-M-1179
Cesar El Paso Hembra UIS-MHM-M-1199
Cesar El Paso Macho UIS-MHM-M-1200
Cesar Pueblo bello Macho UIS-MHM-M-1188
Cesar Pueblo bello Macho UIS-MHM-M-1189
Magdalena I\Dﬂigfgo deSanta  ombra UIS-MHM-M-1142
Magdalena Dirito de Santa - pacho UIS-MHM-M-1143

ggf(i)?:&t: de Choco Bahia Solano Macho UIS-MHM-M-1163
Choco Bahia Solano Hembra UIS-MHM-M-1164
Choco Bahia Solano Macho UIS-MHM-M-1165
Choco Bahia Solano Macho UIS-MHM-M-1166
Choco Bahia Solano Macho UIS-MHM-M-1167
Choco Bahia Solano Desconocido UIS-MHM-M-1168
Choco Bahia Solano Macho UIS-MHM-M-1169
Cordoba Montelibano Macho UIS-MHM-M-1182

Cérdoba Montelibano Hembra UIS-MHM-M-1183
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Cordillera
Oriental

Valle del
Magdalena

Cérdoba
Cundinamarca

Cundinamarca
Norte de Santander
Norte de Santander
Norte de Santander
Norte de Santander
Norte de Santander
Santander
Santander
Santander
Santander
Santander
Santander
Santander
Santander
Santander
Santander
Santander
Santander
Santander

Santander
Bolivar

Bolivar
Bolivar
Bolivar
Bolivar
Cesar
Cesar

Cesar

Montelibano
Choachi
Choachi

Ocafia

Ocafa

Ocafia

Puerto Santander
Puerto Santander
Bucaramanga
Coromoro

El Playon

El Playon

Mesa de los Santos
Piedecuesta
Piedecuesta
Piedecuesta
Sabana de Torres
Sabana de Torres
Sabana de Torres
Sabana de Torres
Santa Barbara
Uribe Uribe

Cantagallo

Cantagallo

Santa Rosa del Sur
Santa Rosa del Sur
Santa Rosa del Sur
La Gloria

La Gloria

La Gloria

Hembra
Macho

Hembra
Macho
Macho
Macho
Desconocido
Macho
Macho
Macho
Macho
Macho
Macho
Hembra
Hembra
Macho
Macho
Macho
Hembra
Macho
Macho
Macho

Hembra

Macho
Macho
Macho
Macho
Hembra
Macho
Macho
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UIS-MHM-M-1184
UIS-MHM-M-1186

UIS-MHM-M-1187
UIS-MHM-M-1149
UIS-MHM-M-1159

UIS-MHM-M-1174
UIS-MHM-M-1175

UIS-MHM-M-2095
UIS-MHM-M-1171
UIS-MHM-M-1172

UIS-MHM-M-1180
UlS-MHM-M-1181

UIS-MHM-M-0062
UIS-MHM-M-0063
UlS-MHM-M-0081
UIS-MHM-M-1153
UIS-MHM-M-1191
UIS-MHM-M-1134

UIS-MHM-M-1737

UIS-MHM-M-1742
UIS-MHM-M-1196
UIS-MHM-M-1197
UIS-MHM-M-1198
UIS-MHM-M-1154
UIS-MHM-M-1155
UIS-MHM-M-1156
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Cesar
Santander
Santander

Santander

Santander

Santander

Santander

Santander

La Gloria
Barrancabermeja
Barrancabermeja

Puerto Wilches

San Vicente de
Chucuri
San Vicente de
Chucuri
San Vicente de
Chucuri

Zapatoca

Macho
Macho
Macho
Macho

Hembra

Hembra

Macho
Macho
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UIS-MHM-M-1157
UIS-MHM-M-1136
UIS-MHM-M-1137
UIS-MHM-M-1141

UIS-MHM-M-1129

UIS-MHM-M-1130

UIS-MHM-M-1135
UIS-MHM-M-1151
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Apéndice B. Landmarks y semilandmarks en la vista dorsal (a), ventral (b) y lateral (c) del
créneo en Syntheosciurus granatensis basados en Lu et al. (2014).

C

Nota. Landmarks, puntos negros. Semilandmarks, puntos blancos
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Apéndice C. Definicion de landmarks y semilandmarks de Lu et al. (2014)

Landmarks  Definicion del Landmarks

Dorsal

1 Punta anterior (medio sagital) de la nasal

2 Punto de encuentro entre nasal y frontal a lo largo del plano sagital medio

3 Punto mas posterior del parietal a lo largo del plano sagital medio

4 Punta anterior de sutura entre nasal y premaxilar

5 Sutura entre nasal, frontal y premaxilar

6 Muesca supraorbitaria

7 Punta del proceso postorbitario del frontal

8 Base posterior del proceso postorbitario

9-11 Semilandkmark: describen el contorno del occipucio

Ventral

1 Punta anterior (medio sagital) del premaxilar

2 Extremo posterior del alvéolo incisivo

3-4 Extremidades del agujero incisivo

5 Punto mas anterior en la fosa mesopterigoideo

6 Punto mas anterior del agujero magno

7-8 Puntas laterales del condilo occipital

9 Punto mas lateral de la tribuna a lo largo de la sutura entre el premaxilar y el
maxilar

10-11 Extremo posterior y anterior de la hilera de dientes

12 Agujero palatino posterior

13 Punto mas superficial lingual de la bulla timpéanica

14 Punto mas anterior de la bulla timpéanica

15 Punto mas posterior de la bulla timpéanica

16-17 Punta anterior y posterior del meato auditivo externo

18 Punta posterior del arco cigomatico

19-28 Semilandmark: que describen el contorno del hueso cigomatico

Lateral

1 Extremo anterior de la sutura entre nasales

2 Punto mas anterior de la sutura entre nasales y premaxilares.

3 Punto entre el premaxilar y el extremo posterior del incisivo

4-5 Extremo posterior y anterior de la hilera de dientes

6 Punto de encuentro mas ventral entre la bulla timpanica y el alisfenoides

7 Punto de encuentro mas ventral entre la apofisis mastoides y la bulla
timpanica

8 Punto mas posterior del parietal a lo largo del plano medio sagital

9-15 Semilandmarks: describiendo la boveda y el contorno nasal




