Variabilidad de la region occipital en
Cetaceos y su posible relacion con factores
medioambientales

Tesis de licenciatura por Nicolds Palanca Castan
Laboratorio de Anatomia Animal
Departamento de Ecologia y Biologia Animal
Facultad de Biologia, Universidad de Vigo
Febrero del 2011



2011 (2), Palanca Castan N., Variabilidad de la region occipital en Cetaceos y su posible relaciéon con
factores medioambientales. Rev. Fenol. Anat. (https://anatolab.net/fundacion/FENOMICA/1998-2018.html)

Variabilidad de la region occipital
en Cetaceos y su posible relacion
con factores medioambientales

Tesis de licenciatura por Nicolas Palanca Castan

Febrero de 2011

Fotografia de portada: Ejemplar de Platanista gangética expuesto en el Museo
Nacional de Historia Natural de Paris.



2011 (2), Palanca Castan N., Variabilidad de la region occipital en Cetaceos y su posible relaciéon con
factores medioambientales. Rev. Fenol. Anat. (https://anatolab.net/fundacion/FENOMICA/1998-2018.html)

La directora de esta Tesis de Licenciatura Dra. Luz Calia
Miramontes Sequeiros, miembro del Laboratorio de
Anatomia Animal, Departamento de Ecologia y Biologia
Animal, de la Universidad de Vigo, y actuando como
ponente el Prof. Dr. Manuel Aira Vieira, del mismo Dpto.,

INFORMAN

Que la presente Tesis de Licenciatura titulada “Variabilidad
de la region occipital en Cetaceos y su posible relacion
con factores medioambientales” ha sido realizada por
Nicolas Palanca Castan en este departamento y que cumple
las condiciones exigidas para su presentacion, que se
autoriza.

Para que asi conste, firmamaos el presente informe, en Vigo a
18 de Febrero del 2011.

Fdo. Dra. Luz Calia Fdo. Dr. Manuel Aira
Miramontes Sequeiros Vieira

V°B° M# Jesus lgelsias Briones
Directora del Departamento
de Ecoloxia e Bioloxia Animal



2011 (2), Palanca Castan N., Variabilidad de la region occipital en Cetaceos y su posible relaciéon con
factores medioambientales. Rev. Fenol. Anat. (https://anatolab.net/fundacion/FENOMICA/1998-2018.html)

Contenido version castellano

INLroducCioN........cccv i 7
Prologo.....ccooiiieiiiieee e 7
Adaptaciones a la vida acuatica ................ 9
Historia evolutiva.........cccocevvvieiieneennns 16
Ancestros notables...........ccccvvvviveincnnnn, 18
El cerebro de los Cetaceos..........cc.cccueee 23
Region occipital..........ccccovevveiveiiiiiciies 33
Introduccion al proyecto ..........cccccceeeeee. 35

MELOOS ..o 39
ESPECIMENES ......covveieiieece e 39
Medidas.........ccoeevieeiieieecec e, 41
Calculos y variables derivadas ................ 45

Resultados .........cccceeveviciiciccecc e 55

DISCUSION ..o 65

CONCIUSIONES .....cvveieeiecccece e 75

Bibliografia.........ccocoveiiiniiiieeeces 77

Las lAminas se encuentran en el centro del libro,
después de la bibliografia.



2011 (2), Palanca Castan N., Variabilidad de la region occipital en Cetaceos y su posible relaciéon con
factores medioambientales. Rev. Fenol. Anat. (https://anatolab.net/fundacion/FENOMICA/1998-2018.html)

Introduccion | 7

Introduccion

Prdélogo

Este es un trabajo sobre la variabilidad natural de la
region occipital en los Cetaceos, especialmente Odontoceti,
asi como su posible relacién con ciertas variaciones de las
estructuras rombencefalicas que contiene y con diversos
factores medioambientales. Sin embargo, con el fin de poner
en contexto el tema de estudio la primera parte de este
trabajo introducira los rasgos que separan los Cetaceos de
otros mamiferos, incluyendo las adaptaciones mas
importantes que estos animales han adoptado para la vida
acuatica. Una parte sustancial de esta introduccién estara
dedicada al cerebro de los Cetaceos debido tanto a sus
interesantes adaptaciones, algunas de las cuales podrian no
estar relacionadas con la transicion a la vida acuatica, como
a su relevancia para el tema de este estudio.

La region occipital del craneo de los Cetaceos sera
descrita en detalle, ya que es el principal objeto de estudio
de este trabajo. Se le prestara especial atencion al cerebelo y

otras estructuras rombencefalicas, ya que las adaptaciones
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que afectan a dichas estructuras son de gran importancia
para la hipotesis de este trabajo: gue la regién occipital de

los Cetdceos, debido a su gran importancia adaptativa,

muestra una clara variabilidad interespecifica debido a

factores como las relaciones filogenéticas, variables

medioambientales, tipo de vida y comportamiento, dando

lugar a distintos morfotipos que pueden ser identificados a

través del estudio de la morfologia del occipital.
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Adaptaciones a la vida acuatica

Los delfines y las ballenas son un grupo fascinante
para los zodlogos debido a su extraordinaria historia
evolutiva. Su transicion de formas terrestres a otras
completamente  acuaticas  requiri0  modificaciones
extraordinarias en su forma corporal, musculos, huesos,
organos internos y fisiologia. Los datos que tenemos sobre
estos cambios son abundantes debido a los detallados
estudios llevados a cabo tanto en Cetaceos actuales como en
el relativamente rico registro fosil.

Entre los cambios fisicos mas llamativos se cuentan
la adaptacion de la estructura corporal a una configuracion
fusiforme y la total pérdida de pelo excepto por unas pocas
vibrisas, una gruesa cobertura de grasa alrededor del cuerpo,
ojos relativamente pequefios y localizados a los lados de la
cabeza, la desaparicion de las estructuras auditivas externas
y cierre del canal auditivo. Las narinas, normalmente pares
y situadas en posicion anterior en otros mamiferos estan
localizadas dorsalmente en la cabeza y en muchas ocasiones
guedan reducidas a un anico orificio.

Los miembros anteriores y el cuello estan muy

reducidos tanto en talla como en flexibilidad, estando los
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primeros aplanados lateralmente. La cola post anal presenta
una compresion lateral similar, con dos aletas caudales cuyo
soporte, al igual que el de aleta dorsal presente en la
mayoria de las especies, estd constituido principalmente por
tejido conectivo [1, 2, 3].

El esqueleto y el craneo también presentan gran
numero de modificaciones [1, 4, 5, 6, 7]:
A.-El rostro es caracteristicamente largo debido a la
elongacion de las premaxilas y las maxilas; los musculos
asociados con los espiraculos tienen origenes individuales.
B.-Los procesos supraorbitales son largos, planos y
transversalmente anchos.
C.-Las orbitas estan bien separadas.
D.-Los procesos postglenoides y la fosa glenoidea (que
corresponden a las cavidades para la articulacién de la
mandibula) estan configurados para un movimiento de
bisagra simple.
E.-Los mdsculos temporales tienen origenes de insercion
amplios.
F.-Las crestas basioccipitales son robustas, con cada bulla
timpanica presentando un labio exterior delgado, un proceso

sigmoideo con el martillo fusionado una amplia cavidad
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timpéanica y un invélucro denso.
G.-Los huesos del oido estan muy separados y unidos
débilmente al créneo, cada uno con procesos anteriores y
posteriores diferenciados.
H.-Las foraminas para las arterias cardtidas internas estan
reducidas.
l.-Las  vértebras del cuello estin  comprimidas
anteroposteriormente y en ocasiones fusionadas; las apdfisis
espinosas estan bien desarrolladas y sirven, junto con los
procesos transversales de las vértebras lumbares, para anclar
los grandes masculos de la cola.
J.-El omoplato presenta una fosa supraespinal reducida con
los procesos acromion y coracoide subparalelos y dirigidos
anteriormente.
K.-La clavicula es inexistente.
L.-Las extremidades anteriores presentan hiperfalangismo.
M.-La pelvis queda reducida a dos elementos simples
bilaterales y, en ocasiones, las extremidades posteriores son
vestigiales.

Otra caracteristica sorprendente del craneo en
Cetaceos es su asimetria, que es también evidente en las

estructuras blandas relacionadas con la ecolocalizacion. Ha
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sido sugerido que esta asimetria permite al animal emitir dos
sonidos distintos al mismo tiempo, lo cual podria aumentar
la eficacia del biosénar [8, 9]. Otras hipotesis consideran
esto un efecto colateral, y sugieren que la utilidad original
de esta asimetria estaba relacionada con la capacidad de
ingerir presas mayores [10].

Los sistemas de Organos estan también altamente
modificados con el fin de hacer posible el estilo de vida de
los Cetaceos.

Algunos ejemplos de esto son las narinas valvulares
y la laringe intranarinal, ambas adaptadas para evitar que
entre agua en el sistema respiratorio [11, 12]. EI musculo
esquelético presenta altos niveles de mioglobina, lo cual
proporciona una mayor capacidad de retencién de oxigeno y
permite buceos mas prolongados [13].

En los sistemas vasculares toracico, craneal y espinal
pueden encontrarse extensas redes de vasos sanguineos
denominados retia mirabilia. Se ha sugerido que estos
sistemas pueden ser una adaptacion para facilitar el control
de la circulacion sanguinea durante la inmersion y la vuelta
a la superficie [14, 15, 16].
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El sistema renal parece estar adaptado al exceso de
salinidad, mostrando una estructura renicular (pequefios
racimos de unidades de rifién independientes en forma de
uvas, o "reniculos") que, segun algunos autores, podria tener
la funcion de limitar la longitud de los tdbulos renales en
animales muy grandes [17, 18].

El aparato hiolingual tambien muestra adaptaciones
que pueden obedecer a dos finalidades distintas. Por un
lado, la presencia de sistemas vasculares contracorriente en
la lengua facilita la termorregulacion, controlando la pérdida
de calor hacia el agua. Y, por otro lado, algunos Odontoceti
muestran modificaciones musculares y esqueléticas que
permiten a este aparato hiolingual actuar como un piston,
creando una presion negativa que atrae las presas hacia la
boca [19].

En Mysticeti la modificacion més importante es la
presencia de ballenas que usan para alimentarse mediante
filtracion.

La vida acuética ha hecho necesarias adaptaciones en
los sistemas sensoriales y de comunicacion de los Cetaceos.
Sus ojos estdn adaptados a las distintas propiedades

refractantes de la luz bajo el agua y a las condiciones de baja
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luminosidad de zonas profundas, mostrando similaridades
con mamiferos nocturnos [20].

Los sistemas auditivos han sufrido cambios
importantes debido a la necesidad de percibir la direccion
del sonido bajo el agua. Un mamifero terrestre sumergido
recibe el sonido por conduccion 6sea y tiene problemas para
determinar la direccionalidad puesto que los oidos no estan
acusticamente aislados del resto del craneo.

Los cetaceos han perdido el pabell6n auditivo y el
canal auditivo externo, los cuales han sido sustituidos por la
mandibula y por sus cuerpos grasos asociados que
transmiten el sonido a la membrana timpanica. Este sistema
auditivo esta acusticamente aislado del resto del craneo por
senos aéreos, haciendo posible oir en estéreo mediante la
transmision del sonido a través de los dos ramales de la
mandibula [21].

La vocalizacion se consigue tanto en Odontoceti
como en Mysticeti mediante estructuras homélogas a los
pliegues o cuerdas vocales presentes en el resto de los
mamiferos. En Cetaceos dichas estructuras homdlogas
tienen la doble funcion de emitir sonidos y controlar la

presion del flujo de aire en el sistema respiratorio [22, 23].
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El cerebro de los Cetadceos muestra un gran nimero
de modificaciones y especializaciones, no todas ellas
relacionadas directamente con la vida acudtica, que seran

tratadas con detalle en otra seccion.
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Historia evolutiva

Las grandes modificaciones del cuerpo de los
Cetaceos hicieron que la reconstruccion de su historia
evolutiva fuera una tarea extremadamente dificil hasta la
aparicion de los métodos moleculares.

Hasta 1945 algunos autores [24] ni siquiera los
clasificaban junto con el resto de los mamiferos debido a la
dificultad para encontrar suficientes coincidencias
morfoldgicas que apoyaran su clasificacion dentro de los
grupos existentes.

En vez de ello, fueron clasificados como una
Cohorte independiente denominada Mutica. Sin embargo,
desde entonces, numerosos estudios han confirmado su
pertenencia a grupos especificos dentro de los mamiferos y
proporcionado numerosos datos importantes sobre su
filogenia.

Hasta hace poco la hipotesis mas aceptada provenia
de los estudios paleontoldgicos de Van Valen [25], que
afirmaba que los parientes mas cercanos de los Cetaceos
eran un grupo de ungulados fosiles conocidos como

Mesoniquidos, siendo los Artiodactilos sus parientes
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actuales mas cercanos.

Estudios posteriores basados en evidencias
moleculares sugirieron que los Cetaceos eran una linea
derivada directamente de los Artiodactilos [26-28] y que su
pariente vivo mas cercano eran los Hippopotamidae [29-33].

Varios estudios del tobillo y el pie de ballenas
primitivas combinados con las evidencias moleculares
existentes han confirmado que los Cetaceos deberian
clasificarse junto a los Artiodactilos [34-35].

Dentro de los Cetaceos la separacion entre Odontoceti
y Mysticeti parece haber tenido lugar cerca de la transicion

entre el Eoceno y Oligoceno [36].
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Ancestros notables

Entre los Cetaceos mas primitivos encontramos al
Pakicetus, un animal aparentemente terrestre [35, 37], cuyo
esqueleto postcraneal no se diferencia mucho del de los
mamiferos terrestres, aunque ciertas variaciones histologicas
sugieren un habito de vadear en agua somera [38].

Por otro lado, el craneo presenta varias
modificaciones, como por ejemplo una elongacion del rostro
que alinea los incisivos con la mejilla, en vez de situarlos en
la parte frontal del hocico, desplazando caudalmente las
narinas externas hacia el apice del rostro.

Los ojos estan situados a ambos lados de la cabeza y
en la parte superior, y el hueso ectotimpanico es denso y
forma la bulla timpéanica igual a la de los Cetaceos
modernos, lo cual indica que probablemente el oido del
Pakicetus estaba adaptado para oir debajo del agua [39].

Estas evidencias, junto con los hechos de que los
fosiles del Pakicetus se encuentran principalmente en
depdsitos fluviales y de que los isétopos de oxigeno
encontrados en el esmalte de sus dientes sugieren que

ingeria agua dulce [40] apuntan a un estilo de vida anfibio
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por parte de este animal.

Ancestros méas recientes de los Cetaceos, como el
Rhodocetus, muestran un desarrollo de las especializaciones
presentes en pakicétidos, con un esqueleto postcraneal mas
modificado que indica que pasaba mas tiempo dentro del
agua.

El sistema auditivo es también més similar al de los
Cetaceos modernos, con una bulla ampliada y mejor aislada
del craneo que, como se ha discutido en el apartado de
“adaptaciones a la vida acuatica”, facilita la determinacién
de la direccion del sonido dentro del agua.

Rhodocetus y los ancestros de los Cetaceos
posteriores a Rhodocetus tienen mas grandes el canal
mandibular y el foramen mandibular.

En los Cetdceos modernos, éstos ultimos, estan
Ilenos de un cuerpo graso que permite al sonido alcanzar el
aparato auditivo a través de esta via alternativa en lugar de
alcanzarlo mediante el oido externo [34, 41].

Estudios del esmalte de sus dientes sugieren,
basdndose en los is6topos de oxigeno incorporados, que
Indicetus, un pariente proximo de Rhodocetus, llevaba una

vida principalmente marina, ingiriendo agua salada [40].
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Rhodocetus tenia los miembros reducidos, aunque
todavia podian ser usados para caminar en tierra. Sus
vértebras sacras, aunque articuladas con la pelvis, no
estaban fusionadas entre si [34].

En protocétidos mas recientes como Protocetus o
Natchitochia no hay una conexion funcional entre las
vertebras sacras y la pelvis, lo que significa que estos
animales eran incapaces de usar sus miembros posteriores
en tierra, aunque podrian todavia ser usados como
superficies propulsoras bajo el agua, moviéndose mediante
ondulaciones del cuerpo [42].

Los siguientes ancestros en el linaje evolutivo de los
Cetaceos son los arqueocetos basilosauridos, con
representantes como Dorudon y Zygorhyza.

Estos animales continGan la tendencia adaptativa de
los ancestros previos. Asi, la adaptacion del sistema auditivo
para oir bajo el agua se hace mas patente con la aparicion de
senos 0seos alrededor de la region de la bulla timpéanica.

Estos senos estdn llenos de aire en los Cetaceos
modernos, y contribuyen en gran medida al aislamiento de

la region auditiva del resto del craneo [43].
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El esqueleto postcraneal en basilosauridos muestra
importantes modificaciones para la vida acuatica, tales como
un mayor numero de vértebras que alargan el cuerpo y
proporcionan méas puntos de anclaje para los poderosos
musculos caudales.

La forma de estas vértebras es muy homogénea, lo
cual ha sido interpretado como una respuesta a la falta de
diferentes cargas de peso en las extremidades. Las vértebras
sacras estan ausentes, y las caudales adquieren una forma
cuadrada y aplanada, lo que podria indicar la presencia de
aletas caudales [43, 44].

Los miembros anteriores también se han adaptado al
estilo de vida acuético, los basilosauridos, al igual que los
Cetaceos modernos, presentan un omoplato ancho y una
movilidad del codo y la mufieca muy reducida, lo cual hace
imposible retraer estos miembros debajo del cuerpo para
moverse por tierra. Los miembros posteriores, por otra
parte, estan tan reducidos que probablemente fuesen inutiles
para cualquier tipo de locomocion [43, 45, 46].

Todas estas adaptaciones sugieren que estos
animales llevaban un estilo de vida completamente acuéatico

al igual que los Cetaceos modernos.



2011 (2), Palanca Castan N., Variabilidad de la region occipital en Cetaceos y su posible relaciéon con
factores medioambientales. Rev. Fenol. Anat. (https://anatolab.net/fundacion/FENOMICA/1998-2018.html)

Variacion del occipital en Cetéceos | 22

Los basilosauridos fueron el grupo que dieron lugar
a los Neoceti, que divergieron durante el Oligoceno dando
lugar a las formas modernas de Odontoceti y Mysticeti

primitivos que conocemos hoy en dia [47].
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El cerebro de los Cetaceos

Aunque la historia evolutiva de los Cetaceos se
conoce bastante bien gracias al estudio del registro fosil, la
evolucion de su sistema nervioso central es menos conocida.

Esto dltimo es una contrariedad, ya que dicho sistema
es una estructura capaz de aportar mucha informacién a los
investigadores debido a su papel de gestionar e integrar toda
la informacion procedente del cuerpo y los sentidos en una
respuesta eferente adecuada para la supervivencia del
organismo.

Una de las consecuencias de las funciones del cerebro,
como parte del sistema nervioso central, es que los cambios
y adaptaciones del cuerpo estan también reflejados en los
circuitos y en el tamafio de sus diferentes estructuras
funcionales; esto también es aplicable a adaptaciones que
tienen que ver con el comportamiento.

Todo ello se conoce como el Principio de Masa
Apropiada (P.M.A.), el cual predice una correlacion positiva
entre la cantidad de informacion procesada por una
estructura dada y la cantidad de tejido neuronal que la
forma. Esto abre la posibilidad de evaluar la importancia

relativa de las distintas funciones cerebrales en distintos
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animales considerando la talla relativa de las estructuras que
controlan dichas funciones [48].

Dado que la informacidn sobre la estructura cerebral
de Cetaceos arcaicos es escasa, la mejor estrategia para
entender como su estilo de vida ha modificado sus cerebros
es mediante la comparacion de Cetaceos actuales con
mamiferos terrestres.

Sabemos que las relaciones estructurales y
funcionales entre distintas areas del cerebro pueden ser
deducidas a partir de su tamafio relativo debido al
mencionado PMA. Por tanto, la estructura del cerebro sera
caracterizada aqui mediante la comparacion de tamafios
entre los diferentes sistemas funcionales de Cetaceos y otros
mamiferos.

Debido al relativamente escaso conocimiento que
existe sobre la forma y funcién del cerebro en Mysticeti, y a
que la mayor parte de la informacion que poseemos en
Odontoceti es segun Marino (2007) y Hof et al. (2006)
aparentemente aplicable a ambos subo6rdenes [49, 50], esta
introduccion se centrard en estudios de cerebros de
Odontoceti, comentando las excepciones en los casos en los

que exista una diferencia conocida entre ambos grupos.
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La Figura 1 muestra una representacion grafica del
cerebro de los Cetaceos, con las principales partes
sefialadas.

Una de las caracteristicas méas importantes del
cerebro de los Cetaceos es su tamafio. En este grupo se
encuentra tanto el mayor tamario cerebral absoluto (8 Kg en
el cachalote) como el mayor tamafio relativo de todos los
animales excluyendo al ser humano.

El coeficiente de encefalizacion (abreviado a EQ de
“Encephalization Quotient”) es una medida de como de
grande es el cerebro de un animal determinado en
comparacion con animales de tamafio similar [48] y es
generalmente alto entre Odontoceti, estando en muchos
casos alrededor de 4 6 5, los valores més altos entre los
animales excluyendo al ser humano (cuyo EQ es 7), y
significativamente mayor que el de los grandes simios cuyo
EQ se encuentra normalmente alrededor de 3 [52].

Los coeficientes de encefalizacion de Mysticeti, sin
embargo, estan generalmente algo por debajo de 1 [51]; sin
embargo, algunos autores [49] defienden que esto es
consecuencia de un desajuste entre los tamarios del cuerpo y

el cerebro debido a los extraordinarios tamafos de estos



2011 (2), Palanca Castan N., Variabilidad de la region occipital en Cetaceos y su posible relaciéon con
factores medioambientales. Rev. Fenol. Anat. (https://anatolab.net/fundacion/FENOMICA/1998-2018.html)

Variacion del occipital en Cetéceos | 26

animales.

Uno de los argumentos es que una gran parte de la
masa corporal de las ballenas corresponde a la capa de grasa
exterior, que no requiere regulacion nerviosa. Ademas, se
sugiere también que debido al alto nivel de derivacion
morfolégica y al alto grado de convolucion cerebral [53] no
se debe descartar la posible presencia de inteligencia alta en
estos animales.

Si tenemos en cuenta que el incremento en tamafo
cerebral tuvo lugar millones de afios después del regreso al
agua por parte de los Cetaceos primitivos [54], y que
muchas de sus caracteristicas neuroldgicas, como la
expansién del volumen neocortical, no son compartidas por
otros mamiferos acuéticos como Sirénidos y Pinnipedos ni
por mamiferos terrestres con capacidad de ecolocalizacion,
curiosamente, el agrandamiento del cerebro parece ser
independiente de la adaptacion a la vida acuatica [49].

Esto sugiere que, aunque la ecolocalizacion y la vida
acuatica pueden haber influido en la encefalizacion de
Odontoceti, es probable que éstos no sean los principales

factores.
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Algunos autores como Marino [49] han sugerido que
el incremento del tamafio cerebral esta relacionado con otros
factores como la complejidad social o un estilo de vida
depredador.

Sin embargo, otros autores, consideran que el alto
indice de encefalizacion esta relacionado con la adaptacion
al estilo de vida acuatico y proponen que el aumento de la
masa encefalica es una adaptacion destinada a producir
grandes cantidades de calor metabdlico en respuesta a bajas
temperaturas del agua [55].

La corteza cerebral, una lamina de materia gris que
forma la parte méas exterior del cerebro en mamiferos, tiene
en Cetaceos un tamarfio parecido al de los simios [55, 56].

Su capa cortical es bastante fina [53, 56] pero esta
muy extendida y plegada, con indices de girificacion (que
expresan la relacion entre superficie cortical y tamafio
cerebral total) de 2.4 y 2.7 en Tursiops truncatus y
Delphinus delphis respectivamente. El indice de girificacion
en humanos, en contraste, es de 1.75 [49, 56, 57].

El telencéfalo muestra una distribucion muy inusual
por la concentracién de las areas sensomotoras en su region

rostral. Ademas las cortezas visual y auditiva estan situadas
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en posiciones adyacentes y el area motora y somatosensorial
estan situadas rostralmente con respecto a éstas Ultimas [49,
56, 58].

Esto deja libre una gran extension de tejido cortical
que no estd conectado directamente a partes del cuerpo u
6rganos sensoriales. Dicha parte de la corteza telencefalica
situada en posicion lateral y posterior a las areas motora y
somatosensorial podria ser considerada corteza de
integracion de alto nivel, lo cual significa que podria
dedicarse a procesos cognitivos superiores [49].

La adyacencia de las é&reas corticales visual y
auditiva coincide con la evidencia etolégica de una alta
capacidad de procesamiento intermodal de la informacién
en delfines, cuya percepcién de sefiales visuales y de
ecolocalizacién parece ser muy similar [59]. Esto podria
indicar que la ecolocalizacion puede actuar como una forma
de mejorar la capacidad visual.

La arquitectura citoestructural en Mysticeti muestra
algunas diferencias con respecto a la de Odontoceti. Una de
estas diferencias seria la presencia de distribuciones
modulares de grupos especificos de neuronas a lo largo de

grandes dominios corticales que en Odontoceti estan mucho



2011 (2), Palanca Castan N., Variabilidad de la region occipital en Cetaceos y su posible relaciéon con
factores medioambientales. Rev. Fenol. Anat. (https://anatolab.net/fundacion/FENOMICA/1998-2018.html)

Introduccion | 29

mas restringidos. Otra diferencia radica en un numero
elevado de neuronas de von Economo, lo cual es
considerado por ciertos autores como un caso de evolucién
paralela con humanos [50].

Otra caracteristica importante de la estructura
cerebral de los Odontoceti es la pérdida del sistema olfativo
[53, 60].

Esto viene acompafiado de profundos cambios en el
sistema limbico. Este sistema es un conjunto de estructuras
situadas en el borde interior de la corteza, cuyas funciones
principales son la formacion de memoria y las reacciones
emocionales, y que esta muy relacionado con el sistema del
olfato.

El hipocampo, férnix y cuerpos mamilares, todos
parte del anteriormente mencionado sistema limbico, estan
reducidos [61, 62], mientras que la amigdala (también parte
del sistema limbico) esta bien desarrollada [63], lo cual
sugiere la existencia de estimulos alternativos (no olfativos)
aferentes para esta estructura.

La reduccion del hipocampo, una estructura clave en
la formacion de la memoria, es una caracteristica

sorprendente, ya que hay evidencias etologicas de buenas
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habilidades de aprendizaje y memoria en delfines [64, 65].

Segln algunos autores este fendmeno puede ser
explicado por una transferencia de las funciones de
aprendizaje y memoria desde el hipocampo a la bien
desarrollada porcion cortical del sistema limbico [53, 66,
67], sin embargo esta explicacion todavia esta por confirmar
[56].

Otra modificacion, consecuencia logica de la
ecolocalizacién en Odontoceti, es el gran desarrollo del
sistema auditivo que, debido al agrandamiento de
estructuras del mesencéfalo, tales como el nucleo coclear
ventral, los cuerpos trapezoides, el lemnisco lateral y los
coliculos inferiores, es el responsable del gran tamafio de
esta parte del cerebro [53, 68].

Por ultimo, ya que es un caso especial que
pretendemos tratar en este estudio, vamos a referirnos al
rombencéfalo de los Cetaceos, que incluye cerebelo, pons,
médula oblongada y tronco cerebral.

De acuerdo con la “hipotesis de constriccion del
desarrollo” el tamafo relativo de los componentes
cerebrales en mamiferos muestra tendencias alometricas
predecibles [69].
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El tamafio del cerebelo en Cetaceos es una excepcion
a esta regla, alcanzando un 15% del tamafio total del
cerebro, un tamafio relativo mucho mayor que el encontrado
en otros mamiferos como los cercopitécidos con un valor
del 8%.

Hay que tener en cuenta que el cerebelo humano es a
su vez una excepcion a la hipdtesis de constriccion del
desarrollo con tamafos cerebelares relativos del 10%.
Ademas, el tamafo cerebelar medio de un delfin es 49,5%
mayor que en humanos con un volumen cerebral no
cerebelar parecido [70].

El pons también parece estar notablemente
agrandado, asi como el nucleo eliptico de la médula
oblongada [53, 63, 71].

La funcion de estas estructuras agrandadas
permanece abierta a la especulacién, aunque existen
evidencias de que el cerebelo participa en otros procesos
ademas del control motor, con el que se le asocia
tradicionalmente; algunos ejemplos son cognicion y
lenguaje en humanos [72-75], memoria [76, 77] y proceso
sensorial [78, 79].
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Otros estudios también sugieren que el cerebelo
podria actuar como un ordenador de seguimiento que trata
los datos espaciales procedentes de los sentidos sobre la
posicion y movimiento tanto de los animales como de otros
objetos en su entorno con el proposito de mantener al animal
consciente de sus alrededores, teniendo un importante papel
en la navegacion [78, 79].

Ademas, hay evidencias procedentes de estudios en
murciélagos que indican que su cerebelo puede estar
implicado en la interpretacion de las sefiales acusticas del
biosonar, posee neuronas con sensibilidad para distintas
frecuencias y estd implicado en la determinacion de la
localizacion espacial del sonido [80, 81].

Por altimo, algunas estructuras cerebelares como los
I6bulos paramedios y los parafloculos muestran un
desarrollo considerable en murciélagos y Cetaceos con
capacidad de ecolocalizacion en comparacion a los
miembros sin capacidad de ecolocalizacion de ambos
grupos [78, 82, 83].

Todo esto ha llevado a algunos autores a proponer
que estas estructuras rombencefalicas podrian jugar un papel

importante en la ecolocalizacion [68, 70, 78].



2011 (2), Palanca Castan N., Variabilidad de la region occipital en Cetaceos y su posible relaciéon con
factores medioambientales. Rev. Fenol. Anat. (https://anatolab.net/fundacion/FENOMICA/1998-2018.html)

Introduccion | 33

Regidn occipital

La region occipital (Figura 2) puede ser dividida
segun Mead and Fordyce [84] en cuatro huesos individuales:
basioccipital, supraoccipital y exoccipitales derecho e
izquierdo.

El hueso basioccipital es una osificacién en la linea
media de la porcién posterior ventral del crdneo. No
participa en la formacion de los céndilos occipitales pero
puede formar una pequefia parte del margen ventral del
Foramen Magnum. Limita en la superficie posterolateral
con los huesos exoccipitales; en la superficie anterolateral
con los parietales y en ocasiones el aliesfenoide, y en la
superficie anterior con el basiesfenoide.

Los exoccipitales forman parte de la pared
posterolateral del craneo. Son osificaciones pares que
forman los condilos occipitales en sus aspectos mediales.
Estos huesos se conocen también como los procesos
laterales (partes laterales) de los occipitales. Limitan con
los supraoccipitales dorsalmente, con los parietales
anterolateralmente, con los escamosos anteriormente y con

el basioccipital anteroventralmente.
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El supraoccipital es uno de los tres huesos que
rodean el Foramen Magnum y que forman la region
occipital del craneo. El supraoccipital es el méas dorsal de los
tres huesos occipitales, forma el borde dorsal del Foramen
Magnum y parte del techo del craneo.

Los huesos exoccipital y basioccpital son los
principales responsables de la definicion de los limites de la
fosa caudal, la cavidad que contiene el cerebelo (Figura 3).
Sin embargo, nuestras observaciones preliminares de
craneos de Cetéceos sugieren que los huesos exoccipitales
muestran una mayor y mas facilmente mensurable
variabilidad interespecifica, por lo cual decidimos centrar
este estudio en ellos.

Debido a los métodos usados en este estudio ambos
huesos seran en ocasiones considerados una estructura
continua y seran denominados en conjunto “region

exoccipital”.
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Introduccion al proyecto

El objetivo de este proyecto es estudiar la
variabilidad natural del hueso occipital en varias especies de
Cetéceos.

Consideramos que la regién occipital tiene una gran
importancia evolutiva para los Cetaceos por dos razones
principales.

Por un lado, tal y como se mencion6 en la seccion
anterior, hay en Cetaceos un notable aumento de tamarfio de
varias estructuras rombencefalicas que podrian estar
relacionadas con la ecolocalizacién y la orientacion espacial.

Por otro lado, la regién occipital tiene gran
importancia debido a su papel en proveer de sangre al
cerebro. Esto es debido a que la ruta habitual via arteria
carétida en Cetdceos ha sufrido degeneracion, por lo que la
arteria meningea espinal que entra en el craneo a través del
Foramen Magnum es practicamente la Unica fuente de
sangre para el cerebro [14, 85, 86, 87].

Como resultado de lo anteriormente mencionado,
podemos ver que la region occipital contiene dos estructuras
de gran importancia adaptativa (el rombencéfalo y el

sistema de aprovisionamiento de sangre para el cerebro), lo
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cual justifica hacerla objeto de un estudio de variabilidad
como este.

Decidimos usar una aproximacion indirecta al
estudio mediante la toma de medidas de la region
exoccipital perteneciente a la parte esquelética de la zona
occipital.

El estudio de esta estructura presenta ventajas sobre
el estudio directo de las estructuras que soporta porque es
una estructura dura que conserva su forma después de la
muerte y la descomposicion Yy, por tanto, puede ser
facilmente estudiada en animales muertos e incluso fosiles
sin la necesidad de que estén en perfecto estado de
conservacion.

Ademaés, en estudios de morfometria es importante
conseguir la mayor cantidad de informacion posible con la
minima cantidad de medidas, ya que la presencia de
demasiadas variables lleva a la aparicion de error
acumulado. Ademas, es necesario que dichas medidas sean
faciles de tomar con precision.

Esta aproximacion, con pocas variables muy
precisas, permite estudios mas extensivos y con mas

significancia estadistica usando cientos de especimenes de
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distintas especies tomados de museos, en vez de tan s6lo
unas cuantas necropsias o estudios realizados en animales
VIVOS.

Este estudio usa cuatro medidas para caracterizar la
region exoccipital y la fosa caudal, permitiéndonos
comparar en términos relativos la concavidad y asimetria de
la region exoccipital, la profundidad de la fosa caudal y el
tamario y excentricidad del Foramen Magnum.

Esto es conseguido mediante el uso de dos variables
derivadas obtenidas con ecuaciones simples. Elegimos estas
medidas porque la forma general de la region exoccipital
desde una vista dorsal puede asimilarse a una semielipse
(Figura 4).Las caracteristicas de esta semielipse pueden ser
definidas por cuatro vectores que corresponden a las
medidas tomadas en este estudio.

La hipdtesis central de este trabajo es que la region
occipital de los Cetaceos muestra una clara variabilidad
interespecifica debido a factores tales como relaciones
filogenéticas, estilo de vida y comportamiento como
consecuencia de su gran importancia adaptativa, dando lugar
a distintos morfotipos que pueden ser identificados a través

del estudio de la morfologia del hueso occipital.
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Meétodos

Especimenes

Los especimenes usados en este estudio pertenecen a
la coleccion de mamiferos marinos del Laboratorio de
Anatomia Comparada del Muséum National d'Histoire
Naturelle, Paris (MNHN). Un total de 179 craneos de 32
especies de Cetaceos fueron medidos personalmente por el
que suscribe durante la visita realizada el mes de agosto de
2010.

También se utilizaron los datos de estudios [88] de
L.C. Miramontes Sequeiros (directora de este trabajo) que
incluyen 42 especimenes de Delphinus delphis y 421
especimenes de Delphinus capensis de la coleccion de
mamiferos marinos del Museo de Historia Natural de Los
Angeles County (LACM).

Todos estos datos quedan depositados e integrados
en la base de datos del Laboratorio de Anatomia Animal
para su uso posterior por cualquier miembro del equipo

previa autorizacion del director del mismo.
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El nimero de referencia, sexo, localizacion y
longitud corporal total fueron anotados junto con las
medidas cuando estaban disponibles. La informacién sobre
el habitat, ecologia y dieta de cada una de las especies fue
obtenida de la literatura [89-124].
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Medidas

Con el fin de presentar una nomenclatura coherente,
usamos el detallado trabajo de Mead y Fordyce [84] como
fuente para los nombres de las diferentes estructuras
craneales estudiadas. Es importante destacar que para los
propdsitos de este estudio los procesos paraoccipitales de los
huesos exoccipitales no fueron tomados en cuenta, ya que
no son parte de la estructura que contiene el rombencéfalo.

Cuatro puntos en la region exoccipital fueron
definidos con el fin de tomar nuestras medidas (Figura 5).

Los dos primeros fueron denominados a y b, y
corresponden a los puntos de los huesos exoccipitales
izquierdo y derecho (respectivamente) donde la sutura
parietosupraoccipital se junta con la cresta parietal
(fontanelas mastoideas).

La distancia entre estos dos puntos corresponde al
ancho méaximo de la region exoccipital.

Los dos puntos restantes se denominaron c y d, y
corresponden a los puntos mas hacia la izquierda y hacia la
derecha (respectivamente) del diametro transversal maximo

del Foramen Magnum desde una vista posterior.
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Las siguientes medidas anatdmicas fueron tomadas
en cada uno de los especimenes usando un calibre digital
con un error de 0,01 mm; cada una de las medidas fue
tomada por duplicado para reducir el error:

() Distancia de a a b (ab) o anchura maxima de la region
exoccipital.

(1) Distancia de a a ¢ (LI) o anchura minima del hueso
exoccipital izquierdo.

(11) Distancia de d a b (Lr) o anchura minima del hueso
exoccipital derecho.

(V) Distancia de ¢ a d (W) o anchura maxima del Foramen
Magnum.

Estas medidas no necesitan ser tomadas en el mismo
plano, ya que se refieren a distancias entre puntos concretos
de la superficie del craneo.

Estas medidas fueron elegidas porque la forma
general del hueso occipital desde una perspectiva dorsal
puede ser asimilada a una semielipse y extendida a una
elipse extrapolando su otra mitad hacia el interior del craneo
(Figura 4).

Sin embargo, usar la formula clésica para estimar sus

caracteristicas puede ser muy problematico; por un lado, el
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eje menor de la elipse es una linea imaginaria, lo cual hace
muy dificil medirla con precision, por otro lado, la mitad
real de la elipse es asimétrica y se encuentra truncada por el
Foramen Magnum.

Por tanto, decidimos usar una aproximacion indirecta
y asimilamos el perfil de la region exoccipital a una curva
conica, que puede ser caracterizada mediante una linea y
cuatro puntos.

Usamos los puntos en ambos extremos de la anchura
méaxima del hueso occipital y a ambos extremos de la
maxima anchura del Foramen Magnum (Figura 5), ya que
son puntos faciles de medir y anatdmicamente
significativos.

Tal y como mencionamos antes, el Foramen
Magnum es atravesado por la médula espinal y las arterias
meningeas espinales, que son la principal fuente de sangre
oxigenada para el cerebro de los Cetaceos [14, 85, 86, 87],
por lo que no es arriesgado asumir como hipotesis
preliminar que esta estructura tiene importancia evolutiva.

Por otro lado, los puntos correspondientes a la
anchura maxima de la region exoccipital no sélo coinciden

con la anatdmicamente significativa sutura occipital-parietal
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sino que ademas, como muestran estudios del interior del
craneo [14], también estdn muy cerca de los puntos en los
que las arterias meningeas espinales se dividen en una serie
de vasos menores que irrigan el cerebro (Figura 6).

Ademaés, estos puntos, observados desde una vista
posterior, estan al mismo nivel del limite ventral del tentorio
cerebelar, la estructura que separa el cerebelo y el bulbo
raquideo del resto del cerebro, siendo por tanto atil para
realizar estimaciones del tamafio que estas estructuras

blandas tenian cuando el animal estaba vivo.
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Calculos y variables derivadas

Una conica puede ser definida por cuatro puntos
(ABCD) que pertenecen al conjunto de codnicas que
circunscriben todos los posibles cuadrilateros formados por
dichos puntos. Estas conicas quedan definidas por la

ecuacion Cartesiana de sus lados (Ecuacion 1).

BA*DC+ABC*AD=0 Eqg.l1

De esta forma obtenemos una de las infinitas conicas
posibles para un valor dado de A, entre las cuales las
distancias entre los puntos pueden variar; sin embargo, una
vez los cuatro puntos estan fijados sélo hay una conica
posible para cada valor de A. De esta forma, el cuadrilatero
formado por los puntos ABCD representa una coénica
degenerada.

La semielipse que se ajusta a la forma de la region
exoccipital puede ser definida considerando por un lado la
anchura méxima de la region exoccipital como el eje mayor
de la elipse y por otro lado cuatro puntos a, b, cy d.

Las distancias entre estos puntos seran denominadas

ab entre a y b (anchura méxima de la regién exoccipital), LI
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entre a y c¢ (anchura minima del hueso exoccipital
izquierdo), Lr entre d y b (anchura minima del hueso
exoccipital derecho) y W (diametro transversal del Foramen
Magnum) (Figura 7).

Como las medidas tomadas para este estudio
corresponden con los cuatro puntos y la linea que se usan
para definir una conica, esta conica puede usarse para
realizar una estimacion de la concavidad de la region
exoccipital.

La dos variables derivadas usadas en este estudio
corresponden al indice de Kalya (o indice K para abreviar) y
Lambda (4).

El indice K fue desarrollado por nosotros [88] y se
define como el porcentaje de la suma de las anchuras de los
huesos exoccipitales derecho e izquierdo y el didmetro
transversal del Foramen Magnum dividida entre la anchura
méaxima del hueso occipital y multiplicada por cien para

hacer mas facil la visualizacion del resultado (Ecuacion 2).

indice K = [Lright + Lleft + W/ab] x 100 Eq.2
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Por otro lado, A puede ser hallada partiendo de la

Ecuacion 1, dando lugar a la Ecuacion 3:

-A=Wxab/LIxLr Eq.3

Estas dos variables definen la forma y dimensiones
de la region exoccipital y, por extension, de la fosa caudal.
La varianza en los valores del indice K representa la
variacion en la concavidad de la region exoccipital, mientras
que A esta correlacionado con la relacion de W (diametro
transversal del Foramen Magnum) y ab para un valor dado
del indice K.

El indice K esta positivamente correlacionado con la
curvatura de la region exoccipital al nivel del Foramen
Magnum observada desde una vista dorsal.

Por tanto, si tomamos dos créneos del mismo
tamafio y con el mismo tamafio relativo del Foramen
Magnum (representado por Lambda), aquel con el mayor
valor de indice K tendra una mayor capacidad de la fosa
caudal.

Por otro lado, con el mismo tamafio craneal y

curvatura de la region exoccipital, el tamafio del Foramen
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Magnum también influye en la capacidad total de la fosa
caudal, ya que es una linea secante al perfil de la region
exoccipital.

Lambda muestra una correlacion negativa con la
anchura relativa del Foramen Magnum, y por tanto esta
positivamente correlacionada con la profundidad de la fosa
caudal.

Esto quiere decir que, a valores de tamafio de craneo
e indice K similares, un mayor valor de 4 indica una mayor
capacidad de la fosa caudal. Es necesario resaltar el hecho
de que el uso de A es més preciso que el simple calculo de la
relacion entre la anchura maxima del hueso occipital y la
anchura maxima del Foramen Magnum, ya que 4 tiene en
cuenta la asimetria, un fendmeno muy comun entre los

Cetéaceos (Figuras 8y 9).
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Procesamiento de datos

Los programas usados para el tratamiento de datos
fueron Microsoft Excel 2007 y SPSS v15.0.

En primer lugar, el error de medida fue calculado, asi
como los valores del indice K y Lambda para cada
espécimen.

Los valores medios del indice K y Lambda fueron
calculados para cada una de las especies. Después de esto se
realizd un andlisis discriminante para todos los especimenes.
Estos valores fueron usados para construir un arbol
mediante un analisis jerarquico de conglomerados para
comprobar si las diferencias en la anatomia craneal estaban
relacionadas con la distancia filogenética.

También se realiz6 un andlisis discriminante para
evaluar la posible existencia de correlaciones entre el tipo de
presa consumido por cada especie y las variables de estudio.

Con el fin de llevar a cabo un andlisis en
profundidad de las variables ecoldgicas, los datos
geograficos y de habitat obtenidos de la literatura fueron
usados como variables de agrupacion. Tres grupos de

categorias fueron definidos:
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(1) Latitud, que incluye las siguientes categorias:

I.1-Ecuatorial.

I.2-Tropical.

I.3-Subtropical.

|.4-Templado.

I.5-Polar.

1.6-Subpolar.

(1) Oceano, que incluye las siguientes categorias:

I1.1-Pacifico Norte.

I1.2-Pacifico Sur.

I1.3-Atlantico Norte.

I1.4-Atlantico Sur.

I1.5-Mediterraneo, que fue considerado una unidad
de distribucion distinta debido a las diferencias entre sus
condiciones medioambientales y las del Océano Atlantico.

11.6-Indico.

11.7-Artico.

I1.8-Antartico.

11.9-Agua dulce que fue considerada una unidad de
distribucion separada debido a las diferencias entre sus
condiciones medioambientales y las de los habitats

oceanicos.
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(111 Visibilidad. Este grupo de categorias fue creado para
comprobar la hipdtesis mencionada en la introduccion que
relaciona la estructura del rombencéfalo con el uso del
biosonar. Si este fuera el caso, seria de esperar la existencia
de un patron de variabilidad en la region exoccipital
relacionado con la visibilidad ambiental debido a distintos
grados de dependencia de la ecolocalizacion por parte de los
animales. Este grupo incluye las siguientes categorias:

[11.1-Rio. Es necesario destacar que los Cetaceos de
rio como los pertenecientes a las especies estudiadas habitan
las partes mas bajas de rios especialmente grandes, como el
Amazonas o el Ganges. Este tipo de ambientes presentan
una visibilidad muy baja debido a la gran cantidad de
sedimentos flotantes.

[11.2-Manglar/Estuario. Estos ambientes presentan
caracteristicas similares a los descritos arriba, con gran
cantidad de sedimentos en suspensién y visibilidad reducida.

I11.3-Costa/Plataforma continental. Un ambiente con
muy buena visibilidad. Fue separado de la categoria
“Epipelagico” (ver debajo) pese a que comparten
profundidades y niveles de visibilidad similares debido a las

diferencias potenciales entre estilos de vida en la plataforma
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continental y en océano abierto.

[11.4-Océano-Epipeldgico. Se extiende desde la
superficie hasta una profundidad de 200 metros. Esta es la
capa del océano que recibe la mayor cantidad de luz, y es
por tanto un ambiente con alta visibilidad.

I11.5-Océano-Mesopelagico. Se extiende desde los
200 a los 1000 m de profundidad. La luz aqui es escasa, y
por tanto la visibilidad es baja.

I11.6-Océano-Batipeldgico. Se extiende desde los
1000 a los 4000 m de profundidad. Hay una ausencia de luz
total excepto por la creada por criaturas bioluminiscentes, y
como consecuencia la visibilidad es practicamente nula.

Dentro de cada uno de estos grupos cada una de las
especies podria pertenecer a cualquier nimero de categorias,
dependiendo de su nivel de especializacion.

Una vez definidas las categorias y las especies
pertenecientes a cada una de ellas se calcularon los valores
medios de Lambda e indice K para cada una de las
categorias. La matriz de especies y categorias a las cuales
pertenecen fue introducida en Uncinet, un programa creador
de redes, el cual muestra las conexiones de cada una de las

especies a las distintas categorias, representadas como nodos



2011 (2), Palanca Castan N., Variabilidad de la region occipital en Cetaceos y su posible relaciéon con
factores medioambientales. Rev. Fenol. Anat. (https://anatolab.net/fundacion/FENOMICA/1998-2018.html)

Métodos 53

en lared.

El valor del vector de conexion entre cada una de las
especies y sus respectivas categorias fue calculado hallando
el valor absoluto de la diferencia entre el valor medio de la
especie y la de la categoria para cada una de las variables
usadas (indice K, Lambda).

Las Figuras 10, 11 y 12 muestran los diferentes
grupos de categorias y las especies clasificadas dentro de

cada una.
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Resultados

La Tabla 1 muestra en numero de especimenes
medidos, asi como los valores medios del indice K y de
Lambda para cada una de las especies estudiadas.

Tabla 1. Especies estudiadas, incluyendo nombres cientificos y comunes,
familia, nimero de especimenes (N) y valores medios del indice Kalya y de

Lambda.

Especie N indice Lambda
Kalya

Platanista gangética, Delfin del Ganges, 1 126,49 -1,67

Platanistidae

Orcaella brevirostris, Delfin del Irawadi, 8 123,81 -0,97

Delphinidae

Tursiops aduncus, Delfin mular 6 120,85 -1,28

indopacifico, Delphinidae

Sotalia fluviatillis, Tucuxi, Delphinidae 5 114,20 -2,23

Sousa chinensis, Delfin Rosado de Hong 1 115,71 -1,92

Kong, Delphinidae

Ziphius cavirostris, Zifio de Cuvier, 2 120,76 -0,73

Zyphidae

Steno bredanensis, Delfin de dientes 6 117,27 -1,39

rugosos, Delphinidae

Stenella frontalis, Delfin manchado del 4 116,48 -1,40

Atlantico, Delphinidae
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Globicephala melas, Calderén comdn, 9 118,49 -0,95
Delphinidae

Stenella longirostris, Delfin acrébata de 16 114,83 -1,44
hocico largo, Delphinidae

Monodon monoceros, Narval, Monodontidae | 1 118,34 -0,74
Lagenorhynchus obscurus, Delfin de 1 113,91 -1,55
Fitzroy, Delphinidae

Delphinapterus leucas, Beluga, 2 115,56 -1,21
Monodontidae

Cephalorhynchus commersonii 6 116,28 -1,07
kerguelenensis, Delfin de Commerson,

Delphinidae

Stenella attenuate, Delfin manchado 29 113,65 -1,54
tropical, Delphinidae

Phocoena phocoena, Marsopa comdn, 13 115,41 -1,20
Phocoenidae

Stenella coeruleoalba, Delfin listado, 7 114,16 -1,17
Delphinidae

Tursiops truncates, Delfin mular, 25 112,34 -1,47
Delphinidae

Lissodelphis peronii, Delfin liso del sur, 6 112,94 -1,17
Delphinidae

Kogia breviceps, Cachalote pigmeo, 3 115,22 -0,70
Kogiidae

Mesoplodon bidens, Zifio de Sowerby;, 3 111,50 -1,35
Zyphidae

Sousa teuszii, Delfin giboso atlantico, 2 110,20 -1,57

Delphinidae
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Delphinus capensis, Delfin costero comdn, 42 110,22 -1,55
Delphinidae

Delphinus delphis, Delfin comun, 421 109,66 -1,45
Delphinidae

Lagenorhynchus albirostris, Delfin de 1 112,08 -0,94
hocico blanco, Delphinidae

Orcinus orca, Orca, Delphinidae 4 110,87 -0,88
Grampus griseus, Calderon gris, 9 111,34 -0,87
Delphinidae

Lagenorhynchus acutus, Delfin de flancos 4 110,69 -0,97
blancos, Delphinidae

Hyperoodon sp., Zifio calderdn, Zyphidae 1 108,38 -0,95
Peponocephala electra, Delfin de cabezade | 1 106,64 -1,22
melon, Delphinidae

Pseudorca crassidens, Falsa orca, 1 105,92 -1,29
Delphinidae

Lagenorhynchus cruciger, Delfin cruzado, 1 105,95 -1,17
Delphinidae

Balaeneoptera sp., Rorcual, Balaenopteridae | 1 102,09 -1,04

La Figura 13 muestra los resultados del analisis
discriminante preliminar llevado a cabo en las especies del
estudio. El valor de la Lambda de Wilks es 0,316 para las
funciones 1 a 2 y 0,582 para la funcion 2. La significancia es
de 0,0001 en ambos casos. Las funciones 1 y 2 muestran

una correlacion de 0,962 y 0,981 con el indice K y Lambda
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respectivamente.
La Tabla 2 muestra la matriz de estructura del analisis

discriminante.

Tabla 2. Matriz de estructura del analisis discriminante llevado a cabo

en la especie estudiada usando los valores medios del indice K y de

Lambda.
Funcion
1 2
Lambda 0,962 0,272
indice K 0,195 0,981

El andlisis de la dieta se hizo tomando en cuenta la
fraccion de invertebrados bentonicos (Bl) zooplancton
grande (LZ) calamares pequefios (SS), calamares grandes
(LS) peces peléagicos pequefios (SP), peces mesopelagicos
(MP) peces miscelaneos (MF) y vertebrados superiores
(HV) en nuestras especies de estudio.

Usamos estas fracciones para llevar a cabo un
analisis discriminante para evaluar el papel de la dieta como
potencial factor de separacién entre las especies estudiadas.
Los datos fueron tomados de un estudio de contenidos

estomacales realizado por Pauly et al. [124].
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Los resultados mostraron que la funcién 1 estaba
correlacionada (0,994) con la categoria de zooplancton
grande (LZ), mientras que la funcibn 2 estaba
correlacionada con invertebrados bentonicos (Bl) y
calamares pequefios y grandes (SS, LS), que fueron
considerados una Unica categoria para los propositos del
analisis. Los valores de correlacion para estas dos categorias
resultaron ser 0,788 para Bl y -0,644 para SS y LS.

A pesar del hecho de que el tipo de presa podia
separar las especies hasta cierto punto, no se encontro
ninguna correlacion entre este factor y las variables

estudiadas.

La Figura 14 muestra la filogenia actual de

Odontocetos segun Steeman et al. [125].

La Figura 15, por otro lado, muestra el dendrograma
creado en este estudio usando los datos recogidos en el
mismo. Esto fue realizado con el fin de determinar el papel

de la filogenia en la variabilidad del indice K y de Lambda.

Las tablas 3, 4 y 5 muestran los 3 grupos de

categorias (Visibilidad, Latitud y Océano) y los valores de K
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y Lambda para cada una de las categorias.

Las tablas 6 a 11 muestran los resultados de los
ANOVA llevados a cabo sobre cada uno de los grupos de
categorias para cada una de las variables de estudio.

Las diferencias entre categorias son significativas en
el grupo "Visibilidad” de categorias para el indice K y en los
grupos de categorias “Visibilidad” y ”Latitud” para los
valores de Lambda.

La tabla 3 estd ordenada de mayor a menor indice
K, mientras que las Tablas 4 y 5 estan ordenadas de menor a
mayor Lambda con el fin de facilitar la visualizacion de los

resultados.

Tabla 3. Valores medios del indice K (K) y Lambda de cada una de las
categorias del grupo de categorias “Visibilidad”. N representa el numero de

especies incluidas en cada categoria.

Visibilidad N K Lambda
Rio 4 120,02 -1,53
Estuario/Manglar 10 | 116,09 -1,42
Océano-Batipelagico 7 114,49 -1,05
Océano-Mesopelagico 17 | 113,38 -1,14
Costa/Plataforma continental 22 | 112,71 -1,34
Océano-Epipelagico 26 | 112,47 -1,17
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Tabla 4. Valores medios del indice K (K) y Lambda de cada una de las

categorias del grupo de categorias “Latitud”. N representa el numero de

especies incluidas en cada categoria.

Latitud N K Lambda
Polar 9 111,91 -1,01
Subpolar 15 112,42 -1,07
Templado 22 112,94 -1,21
Tropical 21 112,70 -1,33
Ecuatorial 20 112,57 -1,34
Subtropical 23 112,70 -1,34

Tabla 5. Valores medios del indice

categorias del grupo de categorias

especies incluidas en cada categoria.

K (K) y Lambda de cada una de las

“Océano”. N representa el numero de

Océano N K Lambda
Artico 112,79 -1,04
Antértico 5 110,07 -1,05
Norte Atlantico 20 113,10 -1,14
Mediterraneo 12 112,12 -1,20
Norte Pacifico 16 112,84 -1,21
indico 20 112,98 -1,22
Sur Pacifico 21 112,46 -1,26
Sur Atlantico 22 112,09 -1,29
Agua dulce 4 120,02 -1,53
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Tabla 6. Resultados del ANOVA llevado a cabo en el grupo de categorias
“Visibilidad” usando los valores del indice K.

Suma de g.l. Media F Sig.
cuadrados cuadrética
Inter-grupos 265,31 5 53,064 2,42 0,04
Intra-grupos 1705,34 78 21,863
Total 1970,66 83

Tabla 7. Resultados del ANOVA llevado a cabo en el grupo de categorias

“Visibilidad” usando los valores de Lambda.

Suma de g.l Media F Sig.
cuadrados cuadrética
Inter-grupos 1,45 5 0,292 2,73 0,025
Intra-grupos 8,33 78 0,107
Total 9,78 83
Tabla 8. Resultados del ANOVA llevado a cabo en el grupo de categorias
“Latitud ” usando los valores del indice K.
Suma de g.l. Media F Sig.
cuadrados cuadrética
Inter-grupos 11,923 5 2,385 0,10 0,99
Intra-grupos 2228,50 100 22,285
Total 2240,42 105
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Tabla 9. Resultados del ANOVA llevado a cabo en el grupo de categorias
“Latitud” usando los valores de Lambda.
Suma de g.l Media F Sig.
cuadrados cuadrética
Inter-grupos 1,398 5 0,280 2,68 0,03
Intra-grupos 10,434 100 0,104
Total 11,832 105

Tabla 10. Resultados del ANOVA llevado a cabo en el grupo de categorias

“Océano” usando los valores del indice K.

Suma de

g.l Media F Sig.
cuadrados cuadrética
Inter-grupos 259,706 8 32,463 1,309 ,25
Intra-grupos 2851,428 115 24,795
Total 3111,133 123

Tabla 11. Resultados del ANOVA llevado a cabo en el grupo de categorias

“Océano” usando los valores de Lambda.

Suma de g.l. Media F Sig.
cuadrados cuadrética
Inter-grupos 1,110 8 0,139 1,49 0,17
Intra-grupos 10,683 115 0,093
Total 11,793 123
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Discusion

Los resultados del andlisis muestran una gran
variabilidad del indice Ky de Lambda entre las especies del
estudio. Esta variabilidad es lo suficientemente grande como
para que las distintas especies puedan ser separadas con
fiabilidad usando dichos valores.

Esto sugiere que la variabilidad de estas medidas no
es aleatoria, y por tanto es posible que existan uno o méas
factores que puedan estar relacionados con dicha
variabilidad.

Al analizar la dieta encontramos que las
proporciones de invertebrados bentonicos y calamares de
todos los tamarfios en la dieta era el factor mas influyente a
la hora de separar las distintas especies, una posible
consecuencia de las distintas disponibilidades de los
diversos tipos de presas en habitats diferentes.

Sin embargo, no encontramos ninguna correlacion
entre la dieta y nuestras variables de estudio.

El dendrograma creado a partir de nuestros datos

descarta la filogenia como el factor responsable de la
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variabilidad al compararlo con la filogenia actual de
Cetaceos, ya que agrupa juntas especies como Kogia
breviceps y Balaeneoptera sp. que pertenecen a subordenes
distintos.

Si la filogenia fuese un factor determinante en la
variabilidad de nuestras variables de estudio se esperaria un
gran parecido entre el dendrograma creado en base a la
similitud de la morfologia occipital y el arbol filogenético.

El nivel general de encefalizacion tampoco parece
guardar correlacion con nuestras variables, dado que, por
ejemplo Platanista gangetica, considerado uno de los
Cetaceos menos encefalizados con un EQ de 1,55 tiene sin
embargo uno de los mayores valores de curvatura del hueso
occipital junto con Steno bredanensis, el cual se considera
uno de los Cetdceos més encefalizados con un
impresionante EQ de 4,95 [49].

Una vez los factores arriba mencionados han sido
descartados las Unicas variables que nos quedan por
considerar como influencias clave en la variabilidad de la
regiéon exoccipital y de las estructuras rombencefalicas son

las medioambientales.
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Al observar los diferentes grupos de categorias
usados en el estudio podemos distinguir un patrén en el
grupo de categorias “Visibilidad”; los valores del indice K
son mayores en rios y estuarios, seguidos por valores
intermedios en habitats meso y batipelagicos y valores bajos
en habitats epipelagicos y en la plataforma continental.

Los valores del indice K en los otros grupos de
categorias no s6lo no siguen un patrén definido, sino que
ademas tienen valores relativamente uniformes.

Esto nos sugiere que los grupos de especies de
Cetaceos que comparten un determinado habitat poseen una
curvatura de la region exoccipital significativamente distinta
de la de otros grupos parecidos. Este es un hecho
sorprendente, que impulsa a buscar una explicacion.

Como se explico en la introduccion, los Cetaceos
tienen, en general, un rombencéfalo particularmente bien
desarrollado, incluyendo tanto el cerebelo como otras
estructuras tales como el pons, el nucleo eliptico y la médula
oblongada [53, 63 70, 71].

Varios estudios han propuesto que el cerebelo juega

un importante papel en el procesamiento de los datos
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espaciales auditivos aferentes que resultan de las sefiales de
ecolocalizacion [68, 70, 78].

Esto ya se ha observado varias veces en murciélagos
que ecolocalizan [80, 81, 83].

También hay observaciones que sugieren que el
pons, que constituye una parte importante del rombencéfalo,
participa en la percepcion espacial de sonidos, siendo el
principal conducto para la transmisién de datos acusticos
desde estructuras como la corteza acustica o los coliculos
inferiores hasta el cerebelo.

Se ha observado, ademas, que hay una conservacion
de la informacion espacial entre la corteza acustica y el
pons, lo cual sugiere que la informacién acustica que fluye
hacia el cerebelo via pons podria ser usada para estimar la
localizacion de la fuente de sonido y las caracteristicas
espaciales de los componentes acusticos de los alrededores
del animal [126].

Esta hipdtesis es reforzada por el hecho de que las
neuronas de la materia gris pontina de murciélagos que
ecolocalizan responden a los espectros de frecuencia

especificos usados en las Ilamadas de ecolocalizacion y
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parecen tener una funcién importante como transmisoras de
informacidn del biosénar al cerebelo [127].

Con todos estos datos, y teniendo en cuenta el
Principio de Masa Apropiada, que indica la existencia de
una correlacién entre la cantidad de informacion manejada
por un sistema neuronal y el tamafio de dicho sistema [48]
podria sugerirse que el aumento de tamafio del
rombencéfalo en Cetaceos podria ser una consecuencia de
su importancia a la hora de manejar los datos del biosonar.

Ademas, si fuese acertada la hipotesis del posible
papel del cerebelo como un “ordenador de rastreo” que ha
sido propuesto en algunos estudios [78, 79] el rombencéfalo
de Cetaceos necesitaria procesar una gran cantidad de
informacidn, lo cual seria una justificacion adicional para su
gran tamafo.

Dentro del contexto de los hechos mencionados
anteriormente, nuestros datos parecen sugerir una sutil
consecuencia del papel del rombencéfalo en el
procesamiento de sefiales de biosonar y del Principio de
Masa Apropiada.

Si el estilo de vida de una especie determinada crea

la necesidad de un biosénar mas eficiente y preciso es de
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esperar que exista un incremento de tamafio en las
estructuras cerebrales relacionadas con la ecolocalizacion
debido al aumento de la cantidad de informacién espacial
que debe ser manejada.

El mayor tamafio del rombencéfalo y sus sistemas de
apoyo y mantenimiento, como las meninges y los elementos
vasculares, provocaria que el contenedor de todas esas
estructuras (es decir, la region occipital) se curvase hacia el
exterior al expandirse para poder albergarlas.

Una de las posibles causas para la necesidad de una
mejor capacidad de ecolocalizacion podria ser la falta de
estimulos visuales. Como se ha mencionado previamente,
parece existir un solapamiento entre las sefiales visuales y
del biosénar en delfines [59], por tanto seria posible que una
escasez o falta total de luz resultase en una mayor
dependencia de la ecolocalizacion por parte del animal para
cazar y orientarse.

Este parece ser el caso de nuestros datos, ya que la
mayor curvatura del craneo (representada por el indice K)
corresponde a animales que cazan en rios, estuarios y zonas
batipelagicas (abisales) donde, ya sea por la cantidad de

sedimentos o la oscuridad total, los ojos son practicamente



2011 (2), Palanca Castan N., Variabilidad de la region occipital en Cetaceos y su posible relaciéon con
factores medioambientales. Rev. Fenol. Anat. (https://anatolab.net/fundacion/FENOMICA/1998-2018.html)

Discusion | 71

inservibles, hasta el punto en que la especie con mayor valor
de curvatura, el delfin del Ganges (Platanista gangetica)
tiene los ojos atrofiados.

Los valores medios, a su vez, corresponden a
animales que cazan en zonas mesopelagicas, donde la luz es
escasa, y los valores méas bajos corresponden a las especies
que viven en habitats costeros o epipeldgicos y tienen la
posibilidad de usar tanto la vision como la ecolocalizacion.

Estos resultados son interesantes, ya que proveen
méas apoyo a la hipotesis de que el cerebelo tiene una
funcion importante en la ecolocalizacién y percepcion
espacial [78-83].

En cuanto al resto de los grupos de categorias,
podemos encontrar una segunda tendencia, aunque mucho
menos significativa, en los resultados para la variable
Lambda. Sus valores decrecen a medida que la latitud
aumenta. La tendencia no se repite en las categorias de
océanos, por lo que es probable que el factor responsable
sea la temperatura. Los menores valores de Lambda
aparecen en ambientes articos y subarticos.

Los habitats templados muestran valores mayores, y

los valores mas altos corresponden a los ambientes
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ecuatorial, tropical y subtropical. No hay una explicacion
solida para este patron, pero abre nuevas e interesantes
posibilidades para futuras investigaciones.

Una hipotesis de trabajo para la razén de estos
resultados podria estar relacionada con la termorregulacion.
Lambda estd correlacionada con la anchura relativa del
Foramen Magnum, a través del cual entran los vasos que
componen la rete mirabile espinal, que proveen de sangre al
cerebro [14, 84, 85, 86, 126].

Esta rete mirabile esta formada por un gran nimero
de vasos sanguineos con una organizacion parecida a una
red. Un Foramen Magnum reducido podria tener el
proposito de juntar los vasos sanguineos en un grupo mas
compacto, lo cual reduciria su superficie total.

Esto facilitaria el transporte de sangre caliente al
cerebro en ambientes muy frios aunque la temperatura de las
zonas periféricas del cuerpo cayese por debajo del minimo
optimo, ya que la superficie reducida disminuiria la perdida
de calor hacia el resto del cuerpo.

Si esta hipotesis fuese cierta, seguramente esta
adaptacion no seria individual, sino parte de una serie de

modificaciones menores que permitirian a estos animales
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sobrevivir en aguas tan frias como las de los océanos Artico
y Antartico. Sin embargo esto es por ahora mera
especulacion, y para convertirla en una hipétesis valida
deberian llevarse a cabo mas estudios sobre la
termorregulacion de los Cetadceos que viven en zonas
extremadamente frias. El bajo numero de especimenes de
algunas de las especies estudiadas, algunas de las cuales
cuentan con solo un individuo para representarlas en este
estudio, podria limitar la significancia de estos resultados.

Tenemos confianza en la precision de nuestras
variables, y los valores de aquellas especies con bajo
ndmero de especimenes se ajustan bien a las tendencias
marcadas por las especies con grandes numeros. Sin
embargo, sera una prioridad en futuros trabajos el visitar
mas museos Yy recoger datos de especies con pocos
especimenes examinados en este estudio.

En conclusién, este estudio muestra la capacidad de
los métodos anatémicos para crear conjuntos de datos Utiles
que, junto con estudios de otras disciplinas, pueden ser
usados para inferir no solo la naturaleza, sino también la

extension e intensidad de determinadas adaptaciones.
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Esto es especialmente util en el contexto de la
paleontologia, un ambito en el cual los datos fisiologicos y
genéticos son muy escasos 0 totalmente inexistentes. Las
comparaciones anatdmicas entre especimenes fosiles y
especimenes de museos pertenecientes a especies actuales
usando métodos precisos como el de este estudio podrian
probablemente revelarnos datos dtiles sobre el proceso
evolutivo de estos animales.

Si este tipo de estudios fueran mas comunes, el valor
de las colecciones anatdmicas de los museos aumentaria;
esto es importante porque debido a la percepcién de los
estudios anatomicos como anticuados estas colecciones se
usan muy poco, y no son reconocidas como una fuente de
informacion de gran importancia.

Pensamos que el estudio de la variedad de los
caracteres morfoldégicos como consecuencia de la
adaptacion al medio ambiente podria ser una herramienta
esencial y un complemento para muchos cientificos en
estudios multidisciplinares debido a su bajo coste y alta
capacidad de obtener datos bioldgica y estadisticamente

significativos.
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Conclusiones

1- La region occipital presenta una serie de
caracteristicas que le dan gran valor adaptativo para
Cetaceos en general y Odontoceti en particular.

2- Una de estas caracteristicas es la presencia de un
rombencéfalo muy desarrollado, que algunos autores
atribuyen a la utilidad de algunas de las estructuras
rombencefélicas, como el cerebelo, para procesar la
informacidn aportada por el biosénar.

3- La curvatura del conjunto de los dos huesos
exoccipitales (region exoccipital) puede usarse para inferir
de forma indirecta el tamafio del rombencéfalo.

4- La variabilidad de la curvatura de esta region
exoccipital es tal que permite separar fiablemente las
distintas especies de Cetaceos estudiadas entre si.

5- La curvatura de la region exoccipital de las
distintas especies parece estar altamente relacionada con el
medio ambiente en el que viven.

6- Entre las variables medioambientales

seleccionadas para este estudio el nivel de visibilidad de los
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distintos ambientes muestra una clara correlacion negativa
con la curvatura de la region exoccipital.

7- Teniendo en cuenta que la curvatura de la region
exoccipital esta relacionada con el tamafio del cerebelo y
otras estructuras rombencefélicas, nuestros resultados
apoyan la hipdtesis de la relacion de estas estructuras
neuronales con el biosonar de Odontoceti.

8- Parece existir cierta correlacion negativa entre la
anchura relativa del Foramen Magnum vy la latitud a la que
vive el animal. Esto puede ser una consecuencia de la
adaptacion al frio por parte de especies que viven en
latitudes altas.

9- Este trabajo demuestra que el uso de métodos
anatémicos sencillos y precisos en especimenes de museos
permite la recopilacion de gran cantidad de datos estadistica
y biol6gicamente significativos.

10- Dichos estudios anatomicos tienen la suficiente
potencia y fiabilidad como para revelar hechos interesantes

sobre las adaptaciones de las especies a su medio ambiente.
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Figura 1: Representacion grafica de una vista sagital del cerebro de un delfin,
con las principales partes sefialadas e informacion sobre sus conexiones. Al,
A2 Corteza auditiva primaria y secundaria; ac Comisura anterior; ACC Corteza
cingulada anterior ACtx Corteza auditiva; C1Primer nervio cervical; C2 Para
Zona C2 del parafléculo; Cb Cerebelo; cc Cuerpo calloso; E Nucleo eliptico; F
Nucleo fastigio; GP Globo palido; 1 Nucleo intersticial de Cajal; 1C Coliculo
inferior; ICX Corteza externa del coliculo inferior; 10 Nucleo olivar inferior; Il
Lemnisco lateral; LL Nucleo del lemnisco lateral; MCtx Corteza motora;
MGB Cuerpo geniculado medial; mtt Tracto tegmental medial; oc Quiasma
optico; pc Comisura posterior; pcm Pedunculo cerebelar medio (parte
auditiva); Pfl Parafléculo; PIN Nducleo interpuesto posterior; Po Pons; pyr
Tracto piramidal R Nucleo talamico reticular; rsp Tracto reticuloespinal; SC
Coliculo superior; SCC Canales semicirculares; SN Sustancia negra; SO
Nucleo olivar superior; SpC Médula espinal; SCtx Corteza somatosensorial;
Str Estriado; TB Cuerpo y nucleo trapezoidales; VCN Ndcleo coclear ventral;
Ve Vermis; VCtx Corteza visual; 2 Nervio oOptico; 5 Nervio trigémino; 7
Nervio facial; 8¢ Nervio coclear; 8v Nervio vertibular; 9 Nervio glosofaringeo;
10 Nervio vago 11 Nervio accesorio. Fuente: Oelschlager (2007).

Figure 1: Graphic representation of a sagittal view the brain of a dolphin brain
and its parts, as well as information about their connections. A Nucleus
ambiguous; Al, A2 Primary, secondary auditory cortex; ac Anterior
commissure; ACC Anterior cingulate cortex; ACtx Auditory cortex; C1 First
cervical nerve; C2 Para C2 zone of paraflocculus; Cb Cerebellum; cc Corpus
callosum; E Elliptic nucleus; F Nucleus fastigii; GP Globus pallidus; |
Interstitial nucleus of Cajal; I1C Inferior colliculus; ICX External cortex
(nucleus) of IC; 10 Inferior olive; Il Lateral lemniscus; LL Nucleus of the
lateral lemniscus; MCtx Motor cortex; MGB Medial geniculate body; mtt
Medial tegmental tract; oc Optic chiasm; pc Posterior commissure; pcm
Pedunculus cerebellaris medius (auditory part); Pfl Paraflocculus; PIN
Posterior interposed nucleus; Po Pons; pyr Pyramidal tract R Reticular
thalamic nucleus; rsp Reticulospinal tract; SC Superior colliculus; SCC
Semicircular canals; SN Substantia nigra; SO Superior olive; SpC Spinal cord;
SCtx Somatosensory cortex; Str Striatum; TB Trapezoid body and nucleus;
VCN Ventral cochlear nucleus; Ve Vermis; VCtx Visual cortex; 2 Optic nerve;
5 Trigeminal nerve; 7 Facial nerve; 8c Cochlear nerve; 8v Vestibular nerve; 9
Glossopharyngeus nerve; 10 Vagus nerve 11 Accessory nerve. Source:
Oelschlager (2007).
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Figura 2. Vista posterior de un craneo de Delphinus
delphis con los nombres de los distintos componentes.
Fuente: Mead y Fordyce (2009).

Figure 2. Posterior view of a Delphinus delphis skull
showing the names of its components. Source: Mead and
Fordyce (2009).
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Figura 3. Vista posterior de un craneo de Tursiops
truncatus cortado. La flecha azul sefiala la fosa caudal, la
cavidad que contiene el rombencéfalo. Fotografia tomada
en el Museo Nacional de Historia Natural de Paris.

Figure 3. Posterior view of a cut Tursiops truncatus skull.
The blue arrow points to the caudal fossa, the cavity that
houses the hindbrain. Picture taken at the Paris National
Museum of Natural History.
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Figura 4. Vista dorsal de un craneo de Delphinus delphis
donde se muestra la elipse a la cual el perfil de la fosa
caudal puede ser asimilada, asi como los cuatro puntos (a,
b, c y d) usados en nuestras mediciones. Fotografia tomada
en el Museo de Historia Natural del Condado de Los
Angeles (Los Angeles County National History Museum).

Figure 4. Dorsal view of a Delphinus delphis skull showing
the ellipse to which the profile of the caudal fossa can be
assimilated as well as the four points (a, b, ¢ and d) used in
our measurements. Picture taken at the Los Angeles County
National History Museum.
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Figura 5. Vista posterior del craneo de un espécimen de
Delphinus delphis con los puntos de referencia usados en
este estudio (a, b, ¢, y d). Fotografia tomada en el Museo
Nacional de Historia Natural de Paris.

Figure 5. Skull of a Delphinus delphis specimen from a
posterior view with the reference points used in this study
(a, b, c and d). Picture taken at the Paris National Museum
of Natural History.
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Figura 6. Vista posterior de un corte del craneo de un
ejemplar de Tursiops truncatus en la cual se muestran las
diversas estructuras que la forman.Cerebral compartment of
the cranial cavity: Compartimento cerebral de la cavidad
craneal; Dorsal sagittal sinus canal: Canal del seno sagital
dorsal; Osseus falx cerebri: Parte 6sea de la hoz cerebral;
Straight sinus canal: Canal del seno estrecho; Osseus
tentorium cerebelli: Parte Osea del tentorio cerebelar;
Squamosal: Escamoso; Cranial cavity: Cavidad craneal;
Ossified meninges: Meninges osificadas; Location of the
spinal meningeal artery: Localizacion de la arteria
meningea espinal. Pontine/Piramidal tract impression:
Impresion  del tracto Pontino/Piramidal; Cerebellar
compartment of the cranial cavity: Compartimento
cerebelar de la cavidad craneal; Hypoglossal canal: Canal
hipogloso. Fuente: Colbert et. al. (2005).

Figure 6. Posterior view of a cut of a Tursiops truncatus
skull, showing the various structures that form it. Note the
location of the spinal meningeal artery. Source: Colbert et.
al. (2005).
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Figura 7. Esquema de la fosa caudal (elipse) y los cuatro
puntos (a, b, ¢ y d) usados para las medidas. Estas medidas
estan representadas por las lineas ab, ac (L), cd (W) and db

(Lr).

Figure 7. Sketch of the caudal fossa (ellipse) and the four
points (a, b, ¢, and d) used for the measurements. These
measurements are represented by lines ab, ac (LI), cd (W)
and db (Lr).
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Figura 8. Estos dos morfotipos modelo muestran los
efectos que la variacion variacion conjunta del indice K y
de Lamba produce en la region exoccipital.

Figure 8. These two model morphotypes show the effect
the joint variation of K index and Lambda have on the
profile of the exoccipital region.
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Figura 9. Vista dorsal de dos craneos cortados de
Delphinus delphis (arriba) y Stenella attenuata (abajo). El
calibre esta situado en la linea imaginaria que une los
puntos a y b. Noétese la mayor curvatura occipital de
Stenella attenuata (indice K = 113,65) con respecto a
Delphinus delphis (indice K = 109,66).

Figure 9. Dorsal view of two cut skulls of Delphinus
delphis (up) and Stenella attenuata (down). The calliper is
situated on the imaginary line that joins points a and b.
Note the increased occipital curvature of Stenella attenuata
(K index = 113.65) in comparison with Delphinus delphis
(K index = 109.66).
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Figura 10. Representacion visual del grupo de categorias
“Latitud” mostrando las categorias (cuadrados) y especies
estudiadas (circulos). Las lineas que unen especies Yy
categorias indican la pertenencia de esa especie a la
categoria. NOtese que una especie puede pertenecer a mas
de una categoria.

Figure 10. Visual representation of the “Latitude” category
group showing the categories (squares) and study species
(circles). Where a line is drawn between a species and a
category, it means that said species is included in that
category. Note that a given species can belong to more than
one category.
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Figura 11. Representacion visual del grupo de categorias
“Oceédno” mostrando las categorias (cuadrados) y especies
estudiadas (circulos). Las lineas que unen especies Yy
categorias indican la pertenencia de esa especie a la
categoria. NOtese que una especie puede pertenecer a mas
de una categoria.

Figure 11. Visual representation of the “Ocean” category
group showing the categories (squares) and study species
(circles). Where a line is drawn between a species and a
category, it means that said species is included in that
category. Note that a given species can belong to more than
one category.
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Figura 12. Representacion visual del grupo de categorias
“Visibilidad” mostrando las categorias (cuadrados) y
especies estudiadas (circulos). Las lineas que unen especies
y categorias indican la pertenencia de esa especie a la
categoria. NOtese que una especie puede pertenecer a mas
de una categoria.

Figure 12. Visual representation of the “Visibility”
category group showing the categories (squares) and study
species (circles). Where a line is drawn between a species
and a category, it means that said species is included in that
category. Note that a given species can belong to more than
one category.
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Figura 13. Representacion grafica del analisis
discriminante llevado a cabo en las especies estudiadas
usando el indice K and Lambda.

Figure 13. Graphic representation of the discriminant
analysis carried out on the study species using K index and
Lambda as variables.
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Figura 14. Arbol filogenético actual de Odontoceti. Fuente:
Steeman et. al. (2009).

Figure 14. Current phylogenetic tree of Odontoceti.
Source: Steeman et. al. (2009).
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Figura 15. Dendrograma basado en un analisis jerarquico
de conglomerados de las especies estudiadas usando el
indice K y Lambda como variables.

Figure 15. Dendrogram based on a hierarchical cluster
analysis of the study species using K index and Lambda as
variables.
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Introduction

Foreword

This is a dissertation about the natural variability of
the occipital region among Cetaceans, specially Odontoceti,
as well as its potential relationship with variations on the
hindbrain structures that are enclosed by it, as well as
environmental variables.

However, in order to put these hindbrain and
occipital region adaptations in a general context, the first
part of this dissertation will be an introduction to the traits
that separate Cetaceans from other mammals, including their
more important adaptations to a fully aquatic life style.

A good part of this introduction will be dedicated to
the Cetacean brain due both to its very interesting
adaptations, some of which might not be related with their
aquatic life style, and its relevance for the subject matter of
this study. Of course the occipital region, as the main subject
of this study, will be described in detail.

A special attention will be given to the cerebellum
and other hindbrain structures, since adaptations affecting
these structures are of paramount importance to the

hypothesis of this dissertation: that the occipital region of
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Cetaceans shows a clear interspecific variability due to

factors such as phylogenetic relationships, environmental

variables, life style and behavior as a consequence of its

oreat adaptive importance, giving rise to different

morphotypes that can be identified through the study of the

occipital bone morphology.
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Adaptations to aquatic life

Dolphins and whales comprise a fascinating group
for zoologists due to its extraordinary evolutionary history.
Their transition from land forms to wholly aquatic ones
required extensive modifications of body shape, bones and
muscles, as well as internal organs and physiology. Data on
these changes is quite abundant due to the extensive studies
carried out on both living Cetaceans and on the relatively
rich fossil record.

Among the most striking physical changes are: an
adaptation of the complete body structure to a fusiform
configuration and the total loss of hair except for a few
vibrissae, a thick cover of blubber around the body, eyes
relatively small and located at the sides of the head and the
disappearance of the external ear pinna and closing of the
auditory canal.

Nostrils usually paired and in an anterior position in
other mammals, are located dorsally on the head and in
many occasions reduced to a single hole. Forelimbs and
neck are greatly reduced in size and flexibility; the former

are also flattened laterally.
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The post anal tail is also compressed laterally, with
two tail flukes supported mainly by connective tissue, as it
is the dorsal fin present in most species [1, 2, 3].

The skeleton and skull also present an important
number of modifications [1, 4, 5, 6, 7]:

A. Rostrum characteristically long due to the elongation of
premaxillae and maxillae; discrete origins for muscles
associated with the blowholes.

B. Long, flat and transversally broad supraorbital processes;

C. Orbits placed well apart.

D. Postglenoid processes and glenoid fossae (cavities for
jaw articulation) shaped for simple hinge movement;

E. Large origins for temporalis muscles.

F. Robust basioccipital crests with each bulla having a thin
outer lip, a sigmoid process with fused malleus, a large
tympanic cavity, and a dense involucrum.

G. Periotics (earbones) widely separated and loosely
attached to the skull, each with distinct anterior and
posterior (mastoid) processes.

H. Reduced foramina for the internal carotid arteries;

I. Neck vertebrae antero-posteriorly compressed and
sometimes fused; well-developed vertebral spines and

transverse processes on the lumbar vertebrae to support the
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large tail muscles.

J. Scapula with a reduced supraspinatus fossa and
subparallel anteriorly directed acromion and coracoid
processes.

K. Without a clavicle.

L. Hyperphallangy.

M. Pelvis greatly reduced to two simple, bilateral elements
and sometimes vestigial hind limbs.

Another surprising feature of the Cetacean skull is its
asymmetry, which is also evident in those soft structures
responsible for echolocation. It has been suggested that this
asymmetry allows the emission of two different sounds at
the same time, which might enhance the effectiveness of
echolocation [8, 9]. Other hypotheses consider this a side
effect, and suggest that the original usefulness of this
asymmetry was the capacity to ingest bigger prey [10].

Organ systems are also extensively modified in
order to make possible Cetacean lifestyle. Some examples
of this are the valvular nostrils and intranarial larynx, both
of which are adapted to exclude water from the respiratory
system [11, 12]. High levels of myoglobin in skeletal muscle
provide increase retention of oxygen and therefore allow for

longer dives [13].
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Extensive masses of blood vessels named refia
mirabilia are found in the thoracic, spinal and cranial
vascular systems. It has been suggested that these systems
can be an adaptation for blood circulation control while
diving and resurfacing [14, 15, 16].

The renal system appears to be adapted to the excess
of salinity, showing a reniculate structure that is has been
suggested to serve as a way of limiting the tubule length in
such large mammals [17, 18].

The hyolingual apparatus also is modified for a
double purpose; on the one hand, the presence of counter
current vessels in the tongue allows for an improved
thermoregulation, controlling heat loss to the water, and on
the other, some Odontoceti show musculoskeletal
adaptations that allow the hyolingual apparatus to function
as a piston, creating a negative pressure that draws slippery
prey to the mouth [19]. Mysticeti also show extensive
modifications in their feeding system, namely the presence
of baleen plates that they use for filter feeding.

Aquatic life has made necessary adaptations in the
communication and sensory systems of Cetaceans. Eyes are
adapted to both to the different refractive properties of light

underwater and low-light conditions of deep zones, showing
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similarities with nocturnal mammals [20].

Hearing systems have undergone extensive changes
resulting from the need of directional hearing in water.
Submerged terrestrial mammals hear mainly through bone
conduction, but due to the ears not being acoustically
isolated from the skull the directionality of underwater
sounds is very difficult to determine. Cetaceans have lost the
pinna and external auditory meatus, which have been
substituted by the mandible and its associated fat bodies,
which transmit the sound to the tympanic plate. This hearing
system is acoustically isolated from the rest of the skull by
the development of air sinuses, making possible stereo
hearing by the transmission of the sound through the two
mandibular branches [21].

Vocalization is achieved in both Odontoceti and
Mysticeti by homologs of the terrestrial mammal vocal
folds, which allows them to both emit sounds and control
airflow and gas pressure in the respiratory system [22, 23].

The Cetacean brain shows a great number of
modifications and specializations, not all of them related
with aquatic life, but that will be treated with more detailed

in other sections.
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Evolutionary history

The heavily modified body of Cetaceans made the
reconstruction of their evolutionary history an incredibly
difficult task before the appearance of molecular methods.
As late as 1945 some authors [24] did not even classify
them together with the rest of mammals due to the difficulty
in finding strong morphological evidence that supported
their belonging to any group. Instead, they were classified as
a different Cohort denominated Mutica. Since then,
however, numerous studies have not only confirmed their
belonging to specific groups within the mammals, but also
provided numerous insights on their phylogeny.

Until recently, the most accepted hypothesis arose
from the paleontological studies of Van Valen [25], who
claimed that the closest relatives to Cetaceans were a group
of fossil ungulates known as Mesonychids, with their closest
living relatives being the Artiodactyls. Latter studies based
on molecular evidence suggested that Cetaceans had derived
directly from within the Artiodactyls [26-28] and that their
closest living relative were the Hippopotamidae [29-33].

Several studies of fossils of the ankle and foot of
early Cetacean combined with new molecular evidence have

confirmed that Cetaceans should be classified within
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Artiodactyls [34, 35]. Within Cetaceans, the branching
between Odontoceti and Mysticeti seems to have taken

place near the Eocene/Oligocene boundary [36].
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Notable ancestors

Among the earliest Cetaceans we find Pakicetus
which seems to have been a relatively terrestrial animal [35,
37], the postcranial skeleton is not very different from what
is expected from terrestrial mammals, although some
histological variations suggest a habit of walking in shallow
water [38].

On the other hand, there are several modifications of
the skull, like an elongation of the rostrum that positions the
incisors in line with the cheek, instead of at the front of the
snout; this also makes the external nares relocate posteriorly
to the tip of the rostrum. Eyes are positioned high and
laterally, and there is a large ectotympanic formed by dense
bone that forms the tympanic bulla that is so typical of
modern Cetaceans, indicating that probably the ears of
Pakicetus were adapted to underwater hearing [39].

These evidences, along with the facts that Pakicetus
fossils are found in fluviatile deposits and that the oxygen
isotopes found in the enamel of its teeth indicate that it
ingested freshwater [40], point to an amphibian lifestyle for
this animal.

More recent Cetacean ancestors, such as Rhodocetus,

show a development of the specializations found in
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pakicetids, with a more modified postcranial skeleton that
shows evidence of a greater time spent in water.

The auditory system is also closer to that of modern
Cetaceans, with a more inflated bulla better isolated from
the skull; this, as discussed in the “adaptations to aquatic
life” section, allows for better directional hearing
underwater.

Rhodocetus, as well as all the latter Cetacean
ancestors, shows an enlargement of the mandibular canal
and mandibular foramen, which in modern Cetaceans are
filled with a fat body that allows the sound to reach the
auditory canal through this alternative path instead of
through the auditory meatus [34, 41].

Studies of the enamel of the teeth suggest, based on
the incorporated oxygen isotopes, that Indocetus, closely
related to Rhodocetus, led a primarily marine life, ingesting
mainly saltwater [40]. Rhodocetus had reduced hind limbs,
although they could still be used to walk on land, and its
sacral vertebrae, although articulated with the pelves, were
not fused to each other [34].

In more recent protocetids such as Profocetus or
Natchitochia there is no really functional connection

between the sacral vertebrae and the pelvis, which means
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that these animals were unable to use their hind limbs on
land, although they could still have some use as propulsive
surfaces in water, moving with the undulations of the body
[42].

The next ancestors in the Cetacean evolutive lineage
are the basilosaurid archaeocetes, with representatives such
as Dorudon and Zygorhyza. These animals continue the
adaptation trend of former ancestors; the adaptation of the
auditory system to underwater hearing continues with the
appearance of bony sinuses around the region of the
auditory bulla; in modern Cetaceans these sinuses are filled
with air and largely contribute to the acoustic isolation of
the ear region from the rest of the skull [43].

The postcranial skeleton of basilosaurids shows
heavy modifications for aquatic life such as an increased
number of vertebrae which make the body longer and,
provide more attachment sites for the powerful tail muscles.

These vertebrae are very homogeneous in shape,
which has been interpreted as a response to the lack of
differential weight load at the limbs. Sacral vertebrae are
absent, and the caudal vertebrae have become squared and
flattened, which might indicate the presence of tail flukes

[43, 44].
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Forelimbs have also adapted to the aquatic lifestyle;
basilosaurids, like modern Cetaceans, present broad scapula
and very reduced mobility of the elbow and wrist, which
makes impossible to draw these limbs under the body for
terrestrial locomotion. Hindlimbs, on the other hand, are so
reduced that it is probable that they would have been useless
for locomotion [43, 45, 46].

All these adaptations suggest that these animals led a
completely aquatic lifestyle, much like modern Cetaceans.
Basilosaurids were the group that gave rise to Neoceti,
primitive Odontoceti and Mysticeti, which diverged through
the Oligocene giving rise to the modern forms we know

nowadays [47].
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Cetacean brain

Although Cetacean evolutionary history is well
understood thanks to the study of the fossil record, brain
evolution is very less well-known. This is unfortunate, since
the central nervous system is a very informative structure as
a consequence of its role as manager of all the incoming
information from the body and the senses, as well as the
responsible for the integration of all this afferent
information into an efferent response adequate for the
survival of the whole organism.

One of the consequences of this is that changes and
adaptations of the body are also reflected in the circuitry and
size of the different functional structures of the brain; this is
also true for changes in behavior. This is known as the
Principle of Proper Mass, which predicts a positive
correlation between the amount of information that a given
structure needs to process and the amount of neuronal tissue.
This opens the possibility to assess the relative importance
of different functions for different animals simply
considering the relative size of the structures that control
said functions [48].

Since the information on the brain structure of

archaic Cetaceans is scarce, the best strategy to understand
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how their life style has modified their brain is by
comparison of extant Cetaceans with terrestrial mammals.
We know that structural and functional relationships
between different areas of the brain can be inferred from
their relative size, as a consequence of the necessity for
functional systems to evolve as a whole. Therefore, the
structure of the brain will be characterized here by
comparison of the relative sizes of the different structures
between Cetaceans and other mammals.

Due to the relatively small body of knowledge about
brain form and function in Mysticeti and, because most of
the information on Odontoceti is generally thought to be
valid for both suborders [49,50], this introduction will be
centered on studies of Odontocete brains, making exceptions
whenever there is a known difference between both groups.
A graphic representation of the Cetacean brain can be seen
in Figure 1.

One of the most important characteristics of
Cetacean brain is its size. Among Cetaceans we find the
greatest brain absolute size (8 Kg in the sperm whale) [51]
as well as the greatest relative sizes among animals
excluding man. Encephalization quotient (EQ), a measure of

how big an animals' brain is when compared to animals of
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similar size [48], is generally high among Odontoceti, and in
many cases it is in the range of 4 to 5, which is the higher
among mammals save for human (whose EQ is 7), and
significantly bigger than in the great apes, whose EQ is
usually around 3 [52].

Encephalization quotients of Mysticeti are generally
below 1 [51]; however, some authors [49] defend that this is
mainly a consequence of an uncoupling between body and
brain size in extraordinarily big bodies. One of the
arguments is that a huge part of a whale's body mass
corresponds to blubber which needs no processing power.
Another argument is that, given the level of derived
morphology and level of convolution [53], we should not
dismiss these animals as lacking intelligence.

According to some authors, this enlargement of the
brain does not seem to be an adaptation to aquatic life [49],
since increase in brain size took place millions of years after
the return to water by primitive Cetaceans [54] and that
many of its neural characteristics, such as the expanded
neocortical volume are not shared with other aquatic
mammals, namely Sirenids and Pinnipeds, nor are they with

echolocating land mammals [49].
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This suggests that, although echolocation and aquatic
lifestyle might have played a role in Odontoceti
encephalization, they probably are not the main factors.

Authors such as Marino [49] have suggested that this
increase in brain size is more related to the social
complexity and predatory lifestyle of these animals. Some
authors, however, consider that this high encephalization is
indeed related to aquatic life styles and propose that the
increased brain mass is an adaptation to produce metabolic
heat in great quantities as a response to low water
temperatures [55].

The cerebral cortex, a sheet of grey neuronal tissue at
the outermost part of the mammalian brain, has similar in
sizes in Cetaceans simian primates [55, 56]. This cortical
layer is rather thin [53, 56], however, it is very extended and
folded, with high gyrification indexes (which express the
relation between cortical surface and total brain size) of 2.4
in Tursiops truncatus and 2.7 in Delphinus delphis, whereas
the human gyrification index is 1.75 [49, 56, 57]. The
cerebral cortex shows a very unusual distribution of the
sensory-motor zones, with the auditory and visual cortices
adjacent to one another and the motor and somatosensory

regions situated rostrally to both of them [49, 56, 58].
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This leaves a large extension of nonprojection
cortical tissue lateral and posterior to these areas that might
be considered “higher-order-integrative”, which means that
they are used for higher cognitive processes [49].

The adjacency of visual and auditory cortical areas is
consistent with the behavioral evidence for a high capacity
of cross modal information processing in dolphins that
shows a very high similarity between their perception of
visual and echolocation signals [59], that is to say that in a
certain way echolocation can act like an enhancement of
sight. The cortical citostructure of Mysticeti shows some
differences when compared to Odontoceti; among them the
presence of modular arrangements of specific groups of
neurons over vast domains of cortex that in Odontoceti
are much more restricted, and also the presence of large
numbers of spindle cells, which is considered by some
authors as a case of parallel evolution with humans [50].

Another key feature of Odontoceti brain structure is
the loss of the olfactory system [53, 60]. This comes hand in
hand with profound changes in the limbic system, a set of
structures located at the inner border of the cortex and the
part of the brain that deals with emotional reactions and

memory formation.
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The hippocampus, fornix and mammillary bodies, all
part of the above mentioned limbic system, appear reduced
[61, 62], while the amygdala is well-developed [63], which
suggests the existence of substantial alternative
(nonolfactory) input sources to this structure.

The reduced hippocampus is a surprising feature,
since there is behavioral proof for strong learning and
memory skills in dolphins [64, 65]; according to some
authors this might be explained by a transference of learning
and memory functions from the hippocampus to the well-
developed cortical limbic lobe [53, 66, 67] though for now
is a question that remains unanswered [56].

A logical consequence of echolocation in Odontoceti
is the great development of the auditory system which, due
to the enlargement of midbrain structures such as the ventral
cochlear nucleus, trapezoid bodies, lateral lemniscus, and
inferior colliculi accounts for the massive size of this
portion of the brain [53, 68].

The Cetacean hindbrain, which includes the
cerebellum, pons, medulla oblongata and brainstem, is a
special case, one that we intend to treat in this study.

According to the “developmental constraint

hypothesis”, the relative size of brain components in
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mammals shows predictable allometric trends, that is to say,
the relative size of the different parts of the brain tends to be
constant [69].

Cerebellum size in Cetaceans is an exception to this
rule with values around 15% of total brain size, which is
significantly greater than that of other mammals such as
Cercopitecids, with values of 8% of total brain size.
Moreover, the average cerebellar size in a dolphin is 49.5%
bigger than humans (whose cerebellum is also an exception
to the developmental constraint hypothesis with a value of
10% of total brain size) with a similar noncerebellar brain
volume [70].

The pons also seems to be greatly enlarged, as well
as the nucleus ellipticus and the medulla oblongata [53, 63,
71]. The function of these enlarged structures remains open
for speculation, although there is evidence that the
cerebellum participates in a number of processes other than
the traditionally associated motor control, such as cognition
and language in humans [72-75], memory [76, 77] and
sensory processing [78, 79].

Some studies also suggest that the cerebellum acts as
a tracking computer that deals with the spatial data

incoming from the senses about the position and movement
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of both the animals and other objects around it in order to
keep the animal aware of its surroundings and playing an
important role in navigation [78, 79].

This, along with the fact that there is evidence that
the cerebellum is involved in biosonar acoustics, frequency
sensitivity and sound location in bats [80, 81] and that
certain cerebellar structures such as the paramedian lobules
and paraflocculus appearing enlarged in echolocating bats
and Cetaceans but not in non-echolocating species from
both groups [78, 82, 83] has led some authors to suggest that
these enlarged hindbrain structures might play an important

role in echolocation [68, 70, 78].
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Occipital region

The occipital region (Figure 2) can be divided into
four individual bones: basioccipital, supraoccipital and left
and right exoccipitals. According to Mead & Fordyce [84]
these are their definitions:

The basioccipital bone is a midline ossification in the
ventral posterior portion of the cranium. It does not take part
in the occipital condyles but may form a small part of the
ventral margin of the Foramen Magnum. It is bordered on
the posterolateral surface by the exoccipitals; on the
anterolateral surface by the parietal and sometimes the
alisphenoid; and on the anterior surface by the basisphenoid.

The exoccipitals form part of the posterolateral wall
of the cranium. They are paired ossifications that form the
occipital condyles on their medial aspects. They are also
known as the lateral processes (partes laterales) of the
occipitals. The exoccipitals are bounded by the
supraoccipital dorsally, the parietals anterolaterally, the
squamosals anteriorly, and the basioccipital anteroventrally.

The supraoccipital is one of the three bones that
surround the Foramen Magnum and that form the occipital
region of the cranium. The supraoccipital is the most dorsal

of the three and forms the dorsal border of the Foramen



2011 (2), Palanca Castan N., Variabilidad de la region occipital en Cetaceos y su posible relaciéon con
factores medioambientales. Rev. Fenol. Anat. (https://anatolab.net/fundacion/FENOMICA/1998-2018.html)

Introduction 29

Magnum and part of the roof of the cranium.

The exoccipital and basioccipital bones are the main
responsible of the definition of the limits of the caudal fossa,
the cavity that houses the hindbrain (Figure 3).

However, our preliminary observations of Cetacean
skulls suggest that the exoccipital bones show a greater and
more easily measurable interspecific variability on account
of which we decided to center this study on them. Due to the
methods used in the study both bones will be sometimes
considered a continuous structure, in these occasions they

will be mentioned as “exoccipital region”.
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Objectives of the work

The aim of this project was to study the natural
variability of the occipital bone in several species of
Cetaceans. We consider that the occipital region has great
evolutionary importance for Cetaceans for two main
reasons.

On the one hand, and as discussed in the previous
section, there is a conspicuous enlargement of several
hindbrain structures that are thought to be related to
echolocation and spatial awareness.

On the other hand, the occipital region has great
importance in terms of blood supply to the brain. This is due
to the degeneration in the carotid artery delivery route in
Cetaceans which implies that the spinal meningeal artery
that enters the skull through the Foramen Magnum, is the
main source of blood to the brain [14, 85, 86, 87].

As a result of the above-mentioned reasons, we find
that the occipital region is the location of two elements
(hindbrain and vascular system) of great adaptive
importance, and therefore an interesting subject for a
variability study.

We chose an indirect approach for the study by

taking measurements of the exoccipital region skeletal
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component. The study of this structure is advantageous with
respect to the direct study of the structures it supports
because it is a hard structure that conserves its shape after
death and decomposition and therefore can be easily studied
on dead animals and even fossils without the need for them
to be in a perfect state of conservation.

Also, it is important for studies in skull morphometry
to be able to gather as much information as possible with the
least amount of measurements, since too many variables
lead to accumulated error. Moreover, it is necessary that the
measurements are easy to take with precision. This approach
with few, very precise variables allows for more extensive
and statistically significant studies using hundreds of
specimens from different species taken from museums
instead of a few necropsies or studies on live animals.

This study uses four measurements to characterize
the exoccipital region and the caudal fossa, allowing us to
compare in relative terms the concavity and asymmetry of
the exoccipital region, the depth of the caudal fossa and the
size and eccentricity of the Foramen Magnum.

This is achieved by the use of two derived variables
obtained with simple equations. We chose these

measurements because the general shape of the exoccipital
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region from a dorsal view can be assimilated to a
semiellipse (Figure 4).

The characteristics of this semiellipse can be defined
by four vectors that correspond to the four measurements
taken in this study.

The central hypothesis of this work is that the
occipital region of Cetaceans shows a clear interspecific
variability due to factors such as phylogenetic relationships,
environmental variables, life style and behavior as a
consequence of its great adaptive importance, giving rise to
different morphotypes that can be identified through the
study of the occipital bone morphology.
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Methods

Specimens

The studied specimens belong to the marine mammal
collection of the Compared Anatomy Laboratory of the
Muséum National d'Histoire Naturelle, Paris (MNHN). A
total of 179 skulls from 32 Cetacean species were measured
by the author during a visit on August 2010.

Data from the studies of L.C. Miramontes-Sequeiros
(the supervisor of this dissertation) were also used, which
consisted on 42 Delphinus delphis and 421 Delphinus
capensis specimens from the marine mammal collection of
the Los Angeles County Natural History Museum (LACM).

All these data remain deposited in the Laboratorio de
Anatomia Animal research database for its future use by any
member of the team with previous authorization from the
team leader.

In addition to the measurements, the reference
number, sex, location and total body length were taken when
available. Information about habitat, ecology and diet from
each of the species was gathered from the literature [89-

124].
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Measurements

In order to present a coherent nomenclature we used
the comprehensive work of Mead & Fordyce [84] as a
source for the names of the different cranial structures
studied. It is important to note that for the purpose of this
study the paraoccipital processes of the exoccipital bones
were not taken into account, since they are not part of the
structure that encloses the hindbrain.

Four points in the exoccipital region were defined in
order to take our measurements (Figure 5). The first two
were named a and b, and correspond to the points on the left
and right exoccipital bones (respectively) where the
parietosupraoccipital suture meets the parietal crest (mastoid
fontanelles).

The distance between these two points corresponds
to the maximum width of the exoccipital bone. The
remaining two points were named ¢ and d, and correspond
to the leftmost and rightmost (respectively) points of the
maximum transverse diameter of the Foramen Magnum as
seen from a posterior view.

The following anatomical measurements were taken
on each specimen using a digital caliper with an error of

0.01 mm, and each of them was taken twice in order to
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reduce error to a minimum:

(I) Distance from a to b (ab) or maximum width of
the exoccipital region.

(IT) Distance from a to ¢ (L/) or minimum width of
the left exoccipital bone.

(IIT) Distance from d to b (L») or minimum width of
the right exoccipital bone.

(IV) Distance from ¢ to d (W) or maximum width of
the Foramen Magnum.

These four measurements need not be taken in the
same plane, because they are taken directly between points
on the surface of the skull.

We chose these measurements because the general
shape of the exoccipital region from a dorsal view can be
assimilated to a semiellipse, and extended to an ellipse by
extrapolating its other half towards the interior of the skull
(Figure 4).

However, using the classical formulae to estimate its
characteristics can be very troublesome; on one hand, the
minor axis of this ellipse is an imaginary line, which makes
very difficult its precise measurement, on the other, the real
half of the ellipse is asymmetrical and it is truncated by the

Foramen Magnum.
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Therefore we used an indirect approach and
assimilated the profile of the exoccipital region to a conic
curve that can be characterized by one line and four points.

We used the points at both ends of the maximum
width of the exoccipital region and at both ends of the
maximum width of the Foramen Magnum (Figure 5) due to
being both easily measurable and anatomically significant
because, as discussed above, the Foramen Magnum is
crossed by the spinal cord and the spinal meningeal arteries,
which are the only source of blood for the Cetacean brain
[14, 85, 86, 87], so a preliminary hypothesis assuming the
evolutionary importance of this structure can be safely
assumed.

On the other hand, the points at the maximum width
of the exoccipital region not only coincide with the
anatomically significant occipital-parietal suture, but, as
studies of the interior part of the skull show [14] also are
very close to the points at which the spinal meningeal
arteries divide into a series of minor vessels that irrigate the
brain.

These points are also, from a posterior view, at the
same level of the ventralmost limit of the cerebellar

tentorium, the structure that separates the cerebellum and
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brain stem from the rest of the brain (Figure 6), thus being
useful for making estimations of the size that these soft

structures had back when the animal was alive.
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Calculations and derived variables

A conic can be defined by four points (ABCD) that
belong to the set of conics that circumscribe all possible
quadrilaterals formed by those points. Such conics are

defined by the Cartesian equation of its sides (Equation 1).

BA*DC+IBC*AD=0 Eq.1

For each value of 4 we obtain one of the infinite
possible conics for that value, among which the distances
between the four points may vary. However, once the
distances between points are defined, there is only one
possible conic for each 4 value. The quadrilateral formed by
the four points ABCD represents a degenerated conic.

The semiellipse that fits the shape of the exoccipital
region can be defined by considering the maximum width of
the exoccipital region as the major axis of the ellipse and
four points a, b, c and d .

The distances between these points will be named ab
between a and b (maximum width of the exoccipital region),
L1 between a and ¢ (minimum width of the left exoccipital
bone), Lr between d and b (minimum width of the right

exoccipital bone), and W (transverse diameter of the
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Foramen Magnum) (Figure 7). As the measurements taken
for this study correspond to the four points and the line that
define a conic, this conic can be used to make an estimation
of the concavity of the exoccipital region.

The two derived variables used in this study
correspond to the Kalya index (K index for short) and
Lambda (4). K index was developed by us [88] and is
defined as the percentage of the sum of the widths of the
right and left exoccipital bones and the transverse diameter
of the Foramen Magnum, divided by the maximum width of
the exoccipital region and multiplied by one hundred in

order to make easier the result visualization (Equation 2):

K = [Lr + LI + W/ab] x 100 Eq.2

On the other hand, 4 can be obtained from Equation

1, giving place to Equation 3:

-A=Wxab/Llx Lr Eq.3

These two variables define the shape and dimensions

of the exoccipital region and, by extension, of the caudal

fossa. The variance in K index values represents the
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variation in the concavity of the exoccipital region, whereas
A is correlated to the relation of W (transverse diameter of
the Foramen Magnum) to ab (maximum width of the
exoccipital region) for a given K index value.

Kalya index 1is positively correlated with the
curvature of the exoccipital region from a dorsal view at the
level of the Foramen Magnum. Therefore, if we take two
skulls of the same size, as well as same Foramen Magnum
relative size (represented by Lambda) the one with the
higher K index will show an increased capacity of the
caudal fossa.

On the other hand, with equal cranial sizes and
exoccipital region curvatures, the size of the Foramen
Magnum also influences the total capacity of the caudal
fossa, since it is a secant line to the profile of the exoccipital
region. Lambda shows a negative correlation with the
relative width of the Foramen Magnum, and therefore a
positive correlation with the caudal fossa depth. That is to
say, with equal skull size and K index, a higher 4 value
indicates a greater caudal fossa capacity.

It should be noted that the use of 4 is more precise
than a simple calculation of the relation between the

maximum width of the exoccipital region and maximum
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width of the Foramen Magnum, since it accounts for the
asymmetry that is so widespread among Cetaceans (Figures

8 and 9).
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Data processing

The programs used for the data treatment were
Microsoft Excel 2007 and SPSS v15.0.

In first place, the measuring error was calculated,
obtaining the K index and Lambda wvalues for each
specimen. The mean K index and Lambda values for each of
the species was calculated. Afterwards, a discriminant
analysis was carried out for the specimens as a whole. These
values were used to construct a tree using a hierarchical
cluster analysis, in case the source of the differences in the
skull anatomy was phylogenetic distance. Another
discriminant analysis was carried out in order to assess the
possible existence of correlations between type of prey and
the study variables.

In order to conduct a more in-depth analysis of the
ecological variables, geographical and habitat-related data
taken from the literature were used as grouping variables
related to the distribution of the different species.

Three groups of categories were defined:

() Latitude, which includes the following categories:

I.1-Equatorial.

[.2-Tropical.

1.3-Subtropical.
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[.4-Temperate.

[.5-Polar.

1.6-Subpolar.

(IT) Ocean, which includes the following categories:

II.1-North Pacific.

I1.2-South Pacific.

11.3-North Atlantic.

11.4-South Atlantic.

II.5-Mediterranean, which was considered a separate
distribution unit due to the differences between its
environmental conditions and those of the Atlantic Ocean.

II.6-Indic.

I1.7-Arctic.

I1.8-Antarctic.

I1.9-Freshwater, which was considered a separate
distribution unit due to the differences between its
environmental conditions and those of oceanic habitats.

(IIT) Visibility. This category group was created in order to
test the hypothesis mentioned in the introduction that relates
hindbrain structure with biosonar usage.

If this was the case, a pattern of variability in the
exoccipital region related to environmental visibility would

be expected due to differing reliance on echolocation by the
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animals. This group includes the following categories:

III.1-River. It is necessary to note that riverine
Cetaceans such as those belonging to the study species
inhabit the lower part of especially large rivers, such as the
Amazon or Ganges. These sorts of environments present a
very low visibility due to the great amount of floating
sediments.

I11.2-Mangrove/Estuary. These environments present
similar characteristics to those described above, with great
amounts of floating sediments and reduced visibility.

II1.3-Coastal/Continental shelf. An environment with
good visibility, it was separated from the “Epipelagic”
category (see below) even though they comprise similar
depths and visibility levels due to the potential differences
between life styles in the continental shelf and open ocean.

II1.4-Ocean-Epipelagic. Extends from the surface to
a depth of 200 meters. This is the ocean layer that receives
the greatest amount of light, and therefore is a high-visibility
environment.

II1.5-Ocean-Mesopelagic. Extends from 200 to 1000
meters deep. Light here is scarce, and therefore the visibility

1s low.
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II1.6-Ocean-Bathypelagic. Extends from 1000 to
4000 meters deep. There is a total absence of light here
except for that created by bioluminescent creatures, and as a
consequence visibility is, in practice, zero.

Each of the study species could fall into any number
of categories depending on its level of specialization. After
the grouping, the mean K index and Lambda for each of the
categories was found.

The matrix of the species and the categories to which
they belonged was introduced in the net-building program
Uncinet, which shows the connections of each of the species
to the different categories, represented as nodes in the net.
The value of the connection vector between each species
and its categories was fixed as the absolute value of the
difference between the species' mean and the category mean
for each of the variables used (K index and Lambda).

Figures 10, 11 and 12 show the different categories
of each of the category groups and the species classified

within each of them.
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Results
Table 1 shows the number of specimens measured as
well as the mean K index and Lambda values for each of the

studied species.

Table 1. Studied species including common and scientific name, family, number

of specimens (N) and mean K Index and Lambda values.

Species N K index Lambda
Platanista gangética, Ganges river dolphin, 1 126.49 -1.67
Platanistidae

Orcaella brevirostris, Irrawaddy dolphin, 8 123.81 -0.97
Delphinidae

Tursiops aduncus, Indo-Pacific bottlenose 6 120.85 -1.28
dolphin, Delphinidae

Sotalia fluviatillis, Tucuxi, Delphinidae 5 114.20 -2.23
Sousa chinensis, Indo-Pacific hump-backed 1 115.71 -1.92
dolphin, Delphinidae

Ziphius cavirostris, Cuvier’s beaked whale, 2 120.76 -0.73
Zyphidae

Steno bredanensis, Rough-toothed dolphin, 6 117.27 -1.39
Delphinidae

Stenella frontalis, Atlantic spotted dolphin, 4 116.48 -1.40
Delphinidae

Globicephala melas, Long-finned pilot whale, 9 118.49 -0.95
Delphinidae

Stenella longirostris, Spinner dolphin, 16 114.83 -1.44
Delphinidae

Monodon monoceros, Narwhal, Monodontidae 1 118.34 -0.74
Lagenorhynchus obscurus, Dusky dolphin, 1 113.91 -1.55
Delphinidae

Delphinapterus leucas, White whale or Beluga, 2 115.56 -1.21
Monodontidae

Cephalorhynchus commersonii kerguelenensis, 6 116.28 -1.07
Commerson’s dolphin, Delphinidae

Stenella attenuate, Pantropical spotted dolphin, 29 113.65 -1.54
Delphinidae

Phocoena phocoena, Harbor porpoise, 13 115.41 -1.20
Phocoenidae
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Stenella coeruleoalba, Striped dolphin, 7 114.16 -1.17
Delphinidae

Tursiops truncatus, Common bottlenose dolphin, 25 112.34 -1.47
Delphinidae

Lissodelphis peronii, Southern right whale 6 112.94 -1.17
dolphin, Delphinidae

Kogia breviceps, Pygmy sperm whale, Kogiidae 3 115.22 -0.70
Mesoplodon bidens, Sowerby's beaked whale, 3 111.50 -1.35
Zyphidae

Sousa teuszii, Atlantic hump-backed dolphin, 2 110.20 -1.57
Delphinidae

Delphinus capensis, Long-beaked common 42 110.22 -1.55
dolphin, Delphinidae

Delphinus delphis , Short-beaked common 421 | 109.66 -1.45
dolphin, Delphinidae

Lagenorhynchus albirostris, White-beaked 1 112.08 -0.94

dolphin, Delphinidae
Orcinus orca, Killer whale or Orca, Delphinidae 4 110.87 -0.88
Grampus griseus, Risso’s dolphin, Delphinidae 9 111.34 -0.87

Lagenorhynchus acutus, Atlantic white-sided 4 110.69 -0.97
dolphin, Delphinidae

Hyperoodon sp, Bottlenose whales, Zyphidae 1 108.38 -0.95
Peponocephala electra, Melon-headed whale, 1 106.64 -1.22
Delphinidae

Pseudorca crassidens, False killer whale, 1 105.92 -1.29
Delphinidae

Lagenorhynchus cruciger, Hourglass dolphin, 1 105.95 -1.17
Delphinidae

Balaeneoptera sp, Rorquals, Balaenopteridae 1 102.09 -1.04

Figure 13 shows the results of the preliminary
discriminant analysis carried out on the studied species.
Wilks' Lambda value is 0.316 for functions 1 to 2 and 0.582
for function 2. Significance is 0.0001 in both cases.

Functions 1 and 2 show 0.962 and 0.981 correlation
values with Lambda and K index respectively. Table 2

shows the structure matrix of the discriminant analysis.



2011 (2), Palanca Castan N., Variabilidad de la region occipital en Cetaceos y su posible relaciéon con
factores medioambientales. Rev. Fenol. Anat. (https://anatolab.net/fundacion/FENOMICA/1998-2018.html)

Results | 49

Table 2. Structure matrix of the discriminant analysis carried out in the

studied species using mean K index and Lambda values.

Function
1 2
Lambda 0.962 0.272
K index 0.195 0.981

The diet analysis took into account the fraction of
benthic invertebrates (BI), large zooplancton (LZ), small
squids (SS), large squids (LS), small pelagic fishes (SP),
mesopelagic fishes (MP), miscellaneous fishes (MF), and
high vertebrates (HV) in the diet of our study species. We
used these fractions to perform a discriminant analysis to
assess the role of diet as a potential separation factor of the
studied species.

Data were taken from a study of stomach contents by
Pauly et al. [124]. The results showed that function 1
showed a high canonical correlation (0.994) with the large
zooplankton category (LZ), while function 2 was correlated
with both benthic invertebrates (BI) and small and large
squids (SS, LS), which were considered as a single category
for the purposes of the analysis.

The canonical correlation values for these two

categories were 0.788 for BI and -0.644 for SS and LS.
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Despite the fact that the type of prey was able to separate
species to some degree, there was no canonical correlation
between this factor and the study variables.

Figure 14 shows the current phylogeny of
Odontoceti as shown in Steeman et al. [125]. Figure 15, on
the other hand, shows the dendrogram created in this study
using the collected data, this was done in order to assess the
role of phylogeny in the variability of K index and Lambda.

Tables 3, 4 and 5 show the 3 category groups
(Visibility, Latitude and Ocean) as well as the values of K
index and Lambda for each of the categories.

Tables 6 through 11 show the results of the ANOVA
conducted on each of the category groups for both study
variables. Differences between categories are significant in
the “Visibility” category group for K index and in the
“Visibility” and “Latitude” category groups for Lambda
values. Table 3 is ordered from higher to lower K index,
whilst tables 4 and 5 are ordered from lower to higher

Lambda in order to make easier the visualization of results.
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Table 3. Mean Kalya index (K) and Lambda values of each of the
categories from the “Visibility” category group. N represents the

number of species included in each category.

Visibility N K Lambda
River 4 120.02 -1.53
Estuary/Mangrove 10 116.09 -1.42
Ocean-Bathypelagic 7 114.49 -1.05
Ocean-Mesopelagic 17 113.38 -1.14
Coast/Continental shelf 22 112.71 -1.34
Ocean-Epipelagic 26 112.47 -1.17

Table 4. Mean Kalya index (K) and Lambda values of each of the
categories from the “Latitude” category group. N represents the number

of species included in each category.

Latitude N K Lambda
Polar 9 111.91 -1.01
Subpolar 15 112.42 -1.07
Temperate 22 112.94 -1.21
Tropical 21 112.70 -1.33
Equatorial 20 112.57 -1.34
Subtropical 23 112.70 -1.34

Table 5. Mean Kalya index (K) and Lambda values of each of the
categories from the “Ocean” category group. N represents the number

of species included in each category.

Ocean N K Lambda
Arctic 9 112.79 -1.04
Antarctic 5 110.07 -1.05
North Atlantic 20 113.10 -1.14
Mediterranean 12 112.12 -1.20
North Pacific 16 112.84 -1.21
Indic 20 112.98 -1.22
South Pacific 21 112.46 -1.26
South Atlantic 22 112.09 -1.29
Freshwater 4 120.02 -1.53
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Table 6. Results of the ANOVA carried out on the “Visibility” category

group using K index values.

K Index Sum of squares | d.f. | Quadratic mean | F Sig.
Inter-groups | 265.318 5 53.064 2.427 | 0.042
Intra-groups | 1705.348 78 | 21.863

Total 1970.666 83

Table 7. Results of the ANOVA carried out on the “Visibility” category

group using Lambda values.

Lambda Sum of squares | d.f. | Quadratic mean | F Sig.
Inter-groups | 1.459 5 0.292 2.732 | 0.025
Intra-groups | 8.331 78 | 0.107

Total 9.789 83

Table 8. Results of the ANOVA carried out on the “Latitude” category

group using K index values.

K Index Sum of squares | d.f. | Quadratic mean | F Sig.
Inter-groups | 11.923 5 2.385 0.107 | 0.991
Intra-groups | 2228.501 100 | 22.285

Total 2240.424 105

Table 9. Results of the ANOVA carried out on the “Latitude” category

group using Lambda values.

Lambda Sum of squares | d.f. | Quadratic mean | F Sig.
Inter-groups | 1.398 5 0.280 2.680 | 0.026
Intra-groups | 10.434 100 | 0.104

Total 11.832 105
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Table 10. Results of the ANOVA carried out on the “Ocean” category

group using K index values.

K Index Sum of squares | d.f. | Quadratic mean | F Sig.
Inter-groups | 259.706 8 32.463 1.309 | 0.246
Intra-groups | 2851.428 115 | 24.795

Total 3111.133 123

Table 11. Results of the ANOVA carried out on the “Ocean” category

group using Lambda values.

Lambda Sum of squares | d.f. | Quadratic mean | F Sig.
Inter-groups | 1.110 8 0.139 1.493 | 0.167
Intra-groups | 10.683 115 | 0.093

Total 11.793 123
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Discussion

These results show a great variability of K index and
Lambda values among all the species studied. Moreover, the
different species can be reliably separated using said values.
This suggests that the variation of these measures is not
random, and therefore is possible that there are one or more
factors than can be related to this variability.

When analyzing the diet we found that the
components of benthic invertebrates and squids of all sizes
were the most important factors separating different species,
a possible consequence of different prey availability in
different habitats. However, we did not find any correlations
between diet and our study variables.

The dendrogram created from our data discards
phylogeny as the factor responsible for the variability when
compared with the current phylogeny of Cetaceans, since it
groups together species such as Kogia breviceps and
Balaeneoptera sp., which belong to different suborders. If
phylogeny played an important role on the variability of our
study variables the dendrogram based on the likeness of the
occipital morphology and the actual phylogeny would be

expected to be very similar.
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The overall encephalization level is also not
correlated with our variables, especially given that, for
example, Platanista gangetica, considered one of the least
encephalized Cetaceans with an encephalization quotient of
1.55, has nevertheless one of the highest curvatures of the
exoccipital region together with Steno bredanensis, which in
turn has one of the highest encephalization levels of all
Cetaceans, with an astounding 4.95 [49].

Once all the above factors have been discarded the
only variables left to consider as key factors on the
variability of both the exoccipital region and hindbrain
structures are the environmental.

When observing the different groups of categories
used in the study a distinct pattern can be observed in the
“Visibility” category group; K index values are highest in
riverine and estuarine/mangrove habitats, the second highest
are bathypelagic and mesopelagic, and epipelagic and
platform habitats show the lowest values. K index values in
the other two category groups not only do not follow a clear
pattern, but also show relatively uniform values.

This leads us to the fact that some groups of
Cetaceans that share specific habitats have, generally

speaking, different exoccipital region curvatures than others,
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a fact that demands an explanation.

As shown in the introduction, Cetaceans in general
have a particularly developed hindbrain, including structures
such as the pons, nucleus ellipticus and medulla oblongata
[53, 63, 70, 71]. An important role for the cerebellum in the
processing of spatial auditory data input resulting for
echolocation signals has been proposed in several studies
[68, 70, 78], and observed in echolocating bats [80, 81, 83].

The pons, also an important part of the hindbrain, is
known to play an important role in the spatial perception of
sounds, being the primary conduit for the transmission of
acoustic data from structures such as the acoustic cortex or
the inferior colliculus and the cerebellum. Moreover, there
1s a conservation of spatial information between the acoustic
cortex and the pons, which suggests that the acoustic
information flowing to the cerebellum via pons is used to
estimate sound source location and the spatial characteristics
of the acoustic components of the animal's surroundings
[126].

This is further reinforced by the fact that neurons
within the pontine grey of echolocating bats are known to
respond to the specific frequency ranges used in

echolocation calls, and that they seem to play an important
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role in transmitting information from the biosonar to the
cerebellum [127].

Given all this data and taking into account the
Principle of Proper Mass, which postulates a correlation
between the information handled by a neuronal system and
the size of said system [48] it could be suggested that the
increase in hindbrain size found among Cetaceans would be
a consequence of its importance in handling biosonar data.

Moreover, if the hypothesis of the possible role of
the cerebellum as a “tracking computer” that has already
been put forward [78, 79] was indeed real, it would mean
that the Cetacean hindbrain needs to process a great amount
of information, further justifying its great size.

Taken within the context of these facts, our data
seem to suggest a subtle consequence of both the role of the
hindbrain in biosonar signal processing and the Principle of
Proper Mass. If the life style of a given species creates the
need for a more efficient and accurate biosonar a greater
size of the echolocation-related neural structures would be
expected due to the increment in spatial information that
needs to be handled. The enlarged hindbrain and its support
systems, such as meninges and vascular elements, would

cause that the container of all those structures (i.e. the
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occipital region) to show a greater outwards curvature as it
stretches to fit its contents.

One of the possible causes for a need of a more
efficient echolocation could be the lack of visual input. As
mentioned before, there seems to be an important sensory
overlap of visual and biosonar data in dolphins [59],
therefore it could be reasonable to hypothesize that a lack of
light would result in a stronger dependence on echolocation
for navigation and hunting.

That seems to be the case in our data, with the
greater skull curvature (represented by the K index)
corresponding to animals that hunt in rivers, estuaries and
bathypelagic (abyssal) zones, where either floating
sediments or complete darkness make eyes practically
useless, to the point that the species with a greatest
curvature, the Ganges river dolphin (Platanista gangetica)
shows atrophied eyes.

The medium values, in turn, correspond to animals
that hunt in mesopelagic zones, where light is scarce, and
the lowest values correspond to the species that live in
coastal or epipelagic habitats and therefore have the

possibility of using both vision and echolocation.
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These results are interesting since they represent a
new support for the hypothesis of the cerebellum playing a
key role in echolocation and spatial awareness [78-83].

As for the rest of the category groups, there is a
second, if not so significant, trend in the results for the
Lambda wvariable, its values decrease as the latitude
increases. Since the trend does not repeat itself in the ocean
category group, it is probable that the key factor is
temperature.

The lowest Lambda values occur in arctic and
subarctic environments. Temperate habitats show higher
values, and the highest Lambda values are those of the
equatorial, tropical and subtropical categories. There is no
current solid explanation for this pattern, but it opens new
and interesting research possibilities. A working hypothesis
for the reason behind these results might be related with
thermoregulation. Lambda is correlated with the relative
width of the Foramen Magnum, through which the main
blood supply to the brain enters the skull in the form of the
spinal rete mirabile [14, 84, 85, 86, 128], which is formed

by a large number of blood vessels resembling a net.
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A reduced Foramen Magnum might have the
purpose of binding tightly together all those vessels, which
would reduce their total surface. This would make easier for
an animal living in a very cold zone to consistently supply
its brain with warm blood even if the peripheral parts of the
body have a lower than optimal temperature, since the
reduced surface would diminish heat loss. Alternatively, if
the Cetacean brain was used as a source of metabolic heat as
suggested by Manger [55] this adaptation would make sense
as a means to limit heat loss by the warmed blood coming
from the brain.

If this hypothesis was true, it would surely not be an
individual adaptation, but part of a series of minor
modifications that would allow these animals to survive
even in waters as cold as those in the Arctic and Antarctic
oceans. However this is for now mere speculation, and
further studies on the fine thermoregulation of Cetaceans
living in extremely cold zones should be carried out in order
for it to be a valid hypothesis.

The lack of high numbers of specimens in several
species, some of them having numbers as low as one, might
limit the reliability of these results. We are confident about

the accuracy of our variables, and the values for those
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species with low specimen counts adjust quite well to the
trends defined by the species with high specimen counts.
However, visiting more museums and collecting data from
scarce species will be high priorities in our future work.

In conclusion, this study shows the capacity of
anatomical methods to create useful datasets which, together
with studies from other disciplines, can be used to infer not
only the nature, but also the extent and intensity of
adaptations. This is especially useful in the context of
paleontology, an ambit in which physiological and genetic
data are very scarce, if not totally absent.

Anatomical comparisons between fossil specimens
and museum specimens of living species using accurate
methods such as the one in this study would probably reveal
useful knowledge about the evolutionary process of these
animals. Should this kind of studies become more
widespread, the value of anatomical museum collections
would rise; this is important because, due to the view of
anatomical studies as antiquated, these collections are much

underused, and not recognized as an important resource?
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This work demonstrates that the study of the
variability of morphological features as a result of
adaptation to the environment could become an essential
tool and complement for scientists worldwide in a
multidisciplinary context due to its low cost, remarkable
accuracy and high capacity to obtain statistically significant

datasets.
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Conclusions

1- The characteristics of the occipital region make it
a structure of great adaptive value for Cetaceans in general
and Odontoceti specifically.

2- One of these characteristics is the presence of a
very developed rhombencephalon suggested by some
authors as a consequence of the role played by
rhombencephalic structures, such as the cerebellum, in the
processing of information from the biosonar.

3- The curvature of the exoccipital region, formed by
both exoccipital bones, can be used to infer indirectly the
rhombencephalic size.

4- The variability of the curvature of this exoccipital
region is high enough to be used as a reliable separation
factor between the studied Cetacean species.

5- The exoccipital region curvature of the different
species appears to have a close relationship with the
environment they inhabit.

6- Among the environmental variables selected for
this study the visibility level of the different environments

shows a clear negative correlation with the exoccipital
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region curvature.

7- Taking into account that the exoccipital region
curvature is related to the size of the cerebellum and other
rhombencephalic  structures our results support the
relationship of this neuronal structures with the biosonar in
Odontoceti.

8- There seems to be a negative correlation between
the relative size of the Foramen Magnum and the latitude at
which the animal lives. This may be related to the
adaptation to cold environments in animals that live at high
latitudes.

9- This study proves that the use of simple and
precise anatomical methods on museum specimens yields
high quantities of statistically significant data.

10- These anatomical studies have enough power
and reliability to reveal interesting facts about the way in

which species adapt to their environments.
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