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RESUMEN La diversificacion de los platirrinos a escala ma-
croevolutiva ha sido sistematicamente estudiada en afios re-
cientes. Sin embargo, el origen de la diversidad fenotipica y
de taxones observada a escalas filogenéticas menores, p. ¢j.,
dentro de los géneros, ha sido menos estudiada. En este contex-
to, la diversidad de los monos capuchinos ha sido discutida re-
cientemente. Los trabajos previos reconocian un tnico género
y principalmente cuatro especies. En cambio, algunos estudios
recientes, empleando datos morfologicos y moleculares, han
propuesto dividir el clado en dos géneros (Cebus y Sapajus)
y doce especies. El objetivo de este trabajo es explorar la va-
riacion morfométrica mandibular de las especies de monos ca-
puchinos para discutir este problema. Los resultados obtenidos
-empleando microtomografias computadas, técnicas de la mor-

fometria geométrica en 3D y métodos comparativos filogenéti-
cos- muestran que todas las especies estudiadas se encuentran
superpuestas a lo largo del eje principal de variacion en forma,
y que la diferenciacion de las especies que recientemente han
sido asignadas a los géneros Cebus y Sapajus se relaciona con
cambios no alométricos en forma. Muchas de las caracteristicas
asignadas al recientemente propuesto género Sapajus, inclu-
yendo particularmente la robustez de la mandibula, son obser-
vadas en individuos masculinos de especies de ambos géneros.
Estos resultados sugieren que las caracteristicas morfologicas
descritas recientemente para diferenciar los géneros de capu-
chinos deben ser empleadas con cuidado como criterios para
generar nuevas propuestas sistematicas. Rev Arg Antrop Biol
20(2), 2018. doi:10.17139/raab.2018.0020.02.07
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ABSTRACT The diversification of platyrrhines on a macroevo-
lutionary scale has been systematically studied in recent years.
However, the origin of the phenotypic and taxonomic diversity
observed at small phylogenetic scales, e.g., within genera, has
been less studied. In this context, the diversity of capuchin mon-
keys has recently been discussed. Previous works recognized a
single genus and mainly four species. In contrast, recent studies,
using morphological and molecular data, have proposed splitting
the clade into two genera (Cebus and Sapajus) and twelve spe-
cies. The objective of this work is to explore mandibular mor-
phometric variation of capuchin monkey species to discuss this
problem. The results obtained-using computed micro-tomogra-

La diversidad de un clado es producto de las
tasas de nacimiento y muerte de las especies, asi
como de los procesos aleatorios y deterministi-
cos que actuan sobre el fenotipo durante la di-
vergencia evolutiva del mismo (Schluter, 2000;
Losos y Mahler, 2010). La diversificacion de los
platirrinos a escala macroevolutiva ha sido sis-
tematicamente estudiada en afios recientes. Los
resultados obtenidos sugieren que los platirrinos
se diversificaron en las caracteristicas morfolo-
gicas que diferencian los clados principales, i.e.,

phies, 3D geometric morphometric techniques, and comparative
phylogenetic methods-show that all the species studied overlap
along the main axis of shape variation, and that the differentia-
tion among the species recently assigned to the genera Cebus and
Sapajus is related to non-allometric shape changes. Many of the
characteristics assigned to the recently proposed Sapajus genus,
particularly, the robustness of the mandible, are observed in male
individuals of species of both genera. These results suggest that
the morphological characteristics recently described as useful for
differentiating the capuchin genera should be cautiously used as
criteria for generating new systematic proposals. Rev Arg Antrop
Biol 20(2), 2018. doi:10.17139/raab.2018.0020.02.07
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subfamilias y géneros, en momentos tempranos
de su historia de divergencia filogenética a lo
largo de un nicho ecologico multidimensional,
donde la dieta y el tamaiio del grupo social fue-
ron dos dimensiones principales (Aristide, dos
Reis, Machado, Lima, Lopes, y Perez., 2015,
2016; Marroig y Cheverud, 2001; Rosenberger,
1992). Sin embargo, el origen de la diversidad
fenotipica y de taxones observada a escalas filo-
genéticas menores, e.g., dentro de los géneros,
no es completamente comprendido y ha sido
fuertemente discutido en afios recientes.

Entre los casos mas discutidos se pueden
destacar a los monos del género Cebus, co-
munmente conocidos como monos capuchinos,
que se encuentran ampliamente distribuidas en
toda América Central y del Sur (Aristide, Soto,
Mudry y Nieves, 2014; Fleagle, 2013; Lynch
Alfaro et al., 2012a). Los trabajos efectuados
hasta 2010 reconocian principalmente un Uni-
co género y cuatro especies: Cebus capucin-
us, Cebus olivaceus, Cebus albifrons y Cebus
apella. Esta ultima especie fue tratada como
indiferenciada y ampliamente distribuida en
Sudamérica (Wright ef al., 2015). Sin embargo,
algunos estudios efectuados en los ultimos afios
han propuesto dividir el clado en dos géneros y
doce especies (surgidas principalmente de la di-
vision de Cebus apella): Cebus capucinus, Ce-
bus olivaceus, Cebus kaapori, Cebus albifrons,
Sapajus apella, Sapajus libidinosus, Sapajus
flavius, Sapajus xanthosternos, Sapajus macro-
cephalus, Sapajus robustus, Sapajus nigritus y
Sapajus cay (Lynch Alfaro et al., 2012a; Wright
et al., 2015). El nuevo género Cebus se distri-
buye principalmente al norte de la cuenca ama-
zonica y Centro América, mientas que el género
Sapajus se encuentra en la mata atlantica, con
una amplia area de simpatria en la cuenca del
Amazonas (Lynch Alfaro et al., 2012a; Wright
etal., 2015).

Los trabajos que plantearon la division del
clado en dos géneros emplearon como evi-
dencia a favor de su propuesta la divergencia
crono-filogenética entre las especies del mismo
-estimada con datos moleculares en ca. 6 millo-
nes de afios atras-, la distribucion geografica de
las mismas y, principalmente, los patrones de
diferenciacion morfologica. En primer lugar,
se mostrd que el inicio de la diversificacion de
las especies de cada nuevo género comenzd en
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los ultimos 2 a 2,5 millones de afios, sugiriendo
la evolucion independiente de los mismos por
ca. 4 millones de afios en la mata Atlantica y
la cuenca del Amazonas (Lynch Alfaro ef al.,
2012a). En segundo lugar, los trabajos han man-
tenido que los dos géneros se corresponden con
especies morfologicamente robustas (género
Sapajus) y graciles (género Cebus). En particu-
lar, se empled evidencia morfoldgica cualitativa
y morfométrica tradicional (i.e., basada en dis-
tancias lineales entre puntos anatomicos; Adams
et al., 2004) para sefalar la diferenciacion en la
robustez morfoldgica craneal y mandibular en-
tre las especies de Cebus de la cuenca amazo-
nica y aquéllas de Sapajus de la mata Atlanti-
ca (Lynch Alfaro, Silva Jr., y Rylands, 2012b;
Wright et al., 2015).

Sin embargo, hasta el presente se efectua-
ron escasos estudios sistematicos empleando
técnicas que permitan explorar de manera de-
tallada la variacion morfoldgica entre las es-
pecies asignadas recientemente a los géneros
Cebus y Sapajus (e.g., Nova Delgado, Galbany,
Gorka, y Pérez-Pérez, 2015). Particularmente,
el objetivo de este trabajo es estudiar la varia-
cion morfométrica mandibular de las especies
asignadas a Cebus y Sapajus empleando una
aproximacion que permita describir detalles de
las diferencias en forma entre las mismas. Con
este fin se emplean micro-tomografias computa-
das, técnicas de la morfometria geométrica en 3D
y métodos comparativos filogenéticos que per-
miten una descripcion detallada de la variacion
en forma y tamafio en un contexto filogenético
(Felsenstein, 1985; Blomberg et al., 2003;
Mitteroecker y Gunz, 2009). En particular, debido
a que trabajos previos han sugerido que las es-
pecies de Cebus y Sapajus se diferencian en ta-
mafio y robusticidad, en este trabajo exploramos
la variacion en forma, tamafio, forma alométri-
ca y no-alométrica empleando tanto landmarks
como landmarks mas semilandmarks (Drake y
Klingenberg, 2008; Mitteroecker y Gunz, 2009).
Asimismo, investigamos la estructura filogené-
tica de las variables morfométricas estudiadas
(Blomberg, Garland Jr. e Ives, 2003; Felsenstein,
1985). Los resultados obtenidos aportaran a la
discusion sobre los procesos responsables de la
diversificacion del clado de los monos capuchi-
nos, asi como los criterios empleados en nuevas
propuestas sistematicas.
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MATERIAL Y METODOS

Se analizaron un total de 55 tomografias
computadas (CT) y micro-tomografias compu-
tadas (uCT) de especimenes pertenecientes a 8
especies de los géneros Cebus (N=2) y Sapajus
(N=6; Primates, Platyrrhini), distribuidos en
Sudamérica y Centroamérica. Las especies
muestreadas representan el rango total de va-
riacion geografica y filogenética del clado, por
lo que el muestreo es adecuado para discutir la
variacion entre los géneros. La especie a la que
pertenece cada espécimen se determind usando
la informacion disponible en la coleccion de
pertenencia, junto con la informacion geografi-
ca del sitio de recoleccion de los mismos y ma-
pas de distribucion disponibles en la Red List de
la IUCN (Rylands, Mittermeier y Silva, 2012).
Se analizaron solo individuos adultos, determi-
nados como tales aquellos con una denticion
totalmente erupcionada. Asimismo, se inclu-
yeron especimenes de ambos sexos en similar
proporcion en todas las especies estudiadas (Ta-
bla 1). Las CTs y uCTs obtenidas pertenecen a
especimenes depositados en los siguientes mu-
seos: Museu Nacional, Rio de Janeiro (Brasil,
MNRIJ), Museu de Zoologia da Universidade de
Séo Paulo, Sao Pablo (Brasil; MZUSP), Museo
de La Plata, La Plata (Argentina; MLP), Museo
Argentino de Ciencias Naturales, Buenos Ai-
res (Argentina; MACN) National Museum of
Natural History, Smithsonian Institution, Was-
hington (Estados Unidos; USNMDC) y Kyoto

TABLA 1. Composicion de la muestra de
Cebus-Sapajus clasificada segiin especie y sexo

Especie Hembras Machos Total
C. capucinus 3 5 8
C. albifrons 6 6 12
C. (S) apella 4 4 8
C. (S) libidinosus 3 3 6
C. (S) nigritus 3 3 6
C. (S) macrocephalus 2 3 5
C. (S) cay 4 1 5
C. (S) robustus 2 3 5

Total
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W

University Primate Research Institute, Kyoto
(Japan; KUPRI).

Las CTs y uCTs fueron procesadas en el pro-
grama 3D Slicer 4.6 (www.slicer.org) para ob-
tener superficies o imagenes en 3D, que fueron
guardadas en formato PLY. Sobre estas image-
nes 3D se digitalizaron un total de 16 landmarks
y 198 semilandmarks de curva (Fig. 1) usando
el programa Landmark (Wiley et al., 2005). Los
landmarks fueron ubicados en la region dental,
menton, extremos de apofisis, gonion y en la
articulacion mandibular, que son zonas de re-
levancia anatomica y facilmente homologables
entre individuos (Tabla 2). Con el fin de descri-
bir la forma de la mandibula de la manera mas
completa posible, los semilandmarks de curva
se ubicaron en las crestas temporales, mentdn,

Fig. 1. Landmarks (en rojo) y semilandmarks (en ver-
de) registrados sobre las mandibulas de monos capu-
chinos. El punto localizado en el gonion fue considera-
do como semilandmark cuando se analizaron todos los
puntos de referencia (i.e., landmarks 'y semilandmarks)
de manera conjunta.
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TABLA 2. Definicion de los landmarks y semilandmarks utilizados

Puntos de referencia Descripcion

Landmark

Condylion laterale (cdl)
Infradentale (id)
Canino-incisivo (ci)
Final dientes (fd)
Coronoide (crd)
Extremo-menton (emn)
Canino-premolar (cm)
Ectomolare (ect)

Gonion (gn)

Semilandmark

Menton

El punto mas posterior del condilo mandibular

Punto medio entre los incisivos 1

Punto entre los caninos y el incisivo 2

Extremo posterior de la serie yugal sobre el borde labial
Extremo de la apofisis coronoide

El extremo anterior e inferior del menton

Punto entre el los caninos y el premolar 1

Punto medio labial del molar 1

Punto sobre la curvatura maxima del gonion

Linea media desde el punto entre los incesivos 1 hasta el extremo anterior

¢ inferior del mentdn, desde el landmark id hasta el emn. 10 puntos

Gonion

Borde posterior de la rama mandibular y borde inferior del cuerpo, desde

el landmark cdl hasta el fnp. 39 puntos en cada lado

Serie yugal

Sobre el borde labial de los dientes, desde el extremo posterior del canino

hasta el antrior del molar 3. 10 puntos en cada lado

Cresta temporal anterior
lado

Cresta temporal posterior

Borde anterior de la cresta temporal, desde fd hasta crd. 20 puntos en cada

Borde posterior de la cresta temporal, continuando hasta el extremo mas

posterior del condilo mandibular, desde crd hasta cdl. 20 puntos en cada

lado

Fosa sublingual

Linea media de la fosa sublingual, desde el punto medio entre los incisivos

1 hasta extremo del menton (emn). 10 puntos

region dental yugal y sobre la curva inferior ex-
terna de la mandibula (Fig. 1; Tabla 2).

Las coordenadas cartesianas de landmarks
y semilandmarks fueron superpuestas emplean-
do un Analisis Procustes Generalizado (Rolhf,
1990; Mitteroecker y Gunz, 2009). Este método
permite eliminar la variacion en posicion, escala
y orientacion de los casos comparados, obte-
niéndose variables de forma denominadas co-
ordenadas de forma Procrustes. Los semiland-
marks de curva fueron deslizados para eliminar
la variacion tangente a las mismas empleando
el criterio de Bending energy (Mitteroecker y
Gunz, 2009). La superposicion Procrustes, el
deslizamiento de los semilandmarks y la ob-
tencion de las coordenadas Procrustes fueron
realizadas en el paquete geomorph (Adams y
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Otarola-Castillo, 2013) del programa R (R De-
velopment Core Team, 2017). Las coordenadas
de forma Procrustes de los landmarks fueron
analizadas de manera aislada y en conjunto con
las coordenadas de los semilandmarks.

La asociacion entre el tamafo y la forma
mandibular fue explorada empleando un mo-
delo de Regresion Multivariada, donde las
coordenadas de Procrustes de landmarks y se-
milandmarks fueron incluidas como variables
dependientes y el logaritmo del Tamafio Cen-
troide (log-TC) como independiente (Drake
y Klingenberg, 2008; Mitteroecker y Gunz,
2009). La variacion morfométrica en la forma
total, asi como en el componente no alométrico,
fue resumida empleando un Analisis de Compo-
nentes Principales (ACP) basado en una matriz
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de covarianza de las coordenadas Procrustes de
landmarks y semilandmarks y de los residuales
de la Regresion Multivariada, respectivamente
(Adams, Rohlf y Slice, 2004; Mitteroecker y
Gunz, 2009). Los scores del ACP describen la
mayor variacion de forma entre los individuos
que componen la muestra estudiada. E1 ACP y
la Regresion Multivariada fueron efectuados
mediante el programa MorpholJ 1.06d (Klingen-
berg, 2011).

Finalmente, se estimo la sefial filogenética y
se mapearon el tamano, los scores del ACP de
forma, asi como del componente alométrico y el
no-alométrico, sobre un arbol crono-filogenéti-
co molecular del clado estimado con secuencias
de citocromo b (Cyt ) y 12S del ADN mitocon-
drial (Material suplementario 1; Lynch Alfaro et
al., 2012a). Estos andlisis permiten conocer el
grado de estructura filogenética en las distintas
variables morfométricas estudiadas (Blomberg
et al., 2003). El arbol crono-filogenético fue es-
timado empleando BEAST 1.6.1 (Drummond
y Rambaut, 2007), considerando el modelo de
substitucion TN93+G+I, un modelo lognormal
auto-correlacionado para el reloj molecular y
una cadena de Markov Monte Carlo de 20 mi-
llones de longitud. El célculo de la sefial filoge-
nética y el mapeamiento de las variables sobre
el arbol crono-filogenético fue efectuado em-
pleando los paquetes ape, picante 'y phytools del
programa R (R Development Core Team, 2017).

RESULTADOS Y DISCUSION

Los resultados del Analisis de Componentes
Principales sobre las variables de forma calcula-
das con los datos de landmarks muestran que las
especies de Cebus y Sapajus no se diferencian
claramente (Fig. 2A). De la misma manera, el
ACP sobre las variables forma de landmarks y
semilandmarks obtenidas con el criterio de Ben-
ding Energy muestran que todas las especies se
encuentran superpuestas a lo largo del CP 1, que
explica el 26,01% de la variacion (Fig. 2B). A
su vez se observa que hay diferenciacion entre
las especies de ambos géneros a lo largo del CP
2 (23,80 % de la variacion total en forma; Fig.
2B). Este resultado sugiere que los datos de for-
ma basados en landmarks 'y semilandmarks, que
describen los contornos de la mandibula, pre-
sentan mayor cantidad de informacion acerca de

las diferencias morfométricas entre los géneros.
Es notable en la Figura 2B que, cuando consi-
deramos ambos CPs de manera conjunta, existe
diferenciacion tanto entre especies del mismo
género (principalmente para Cebus) como entre
especies de diferentes géneros. Por otro lado, se
puede observar una marcada similitud en forma
entre las especies S. apella y S. macrocephalus
por un lado y S. libidinosus y S. robustus por el
otro. Las especies de S. nigritus y S. cay presen-
tan una distribucion aproximadamente interme-
dia de morfologias entre los grupos de Sapajus
descritos anteriormente (Fig. 2B). Debido a que
los datos de landmarks y semilandmarks mos-
traron un mayor poder para describir las diferen-
cias entre los géneros, los analisis subsiguientes
se efectian sobre este conjunto de datos.

Los cambios de forma observados con el
analisis de componentes principales se mues-
tran en la Figura 3 y el Material suplementario
2. Las mandibulas del extremo positivo del CP1
—correspondientes con individuos de ambos
géneros, pero con preponderancia de Sapajus—
poseen un cuerpo mandibular mas alto y relati-
vamente mas corto, una rama mandibular mas
ancha y mas alta, un gonion mas desarrollado,
un condilo mandibular de tamafio relativamente
menor y una apofisis coronoides mas grande que
los valores negativos del mismo CP (Fig. 3). A
lo largo del CP 2, en el cual se diferencian los
dos géneros, las diferencias morfométricas en
la mandibula no son tan marcadas como en el
CP1. Las mandibulas en el extremo negativo del
CP2 presentan un cuerpo mandibular relativa-
mente mas alto, una rama mandibular mas alta,
la region del gonion estd menos desarrollada,
el condilo mandibular es mas prominente y la
apofisis coronoides es relativamente mas larga y
delgada en comparacion con el extremo positivo
del mismo CP (Fig. 3).

Es importante remarcar que las diferencias
observadas en el CP2 de las coordenadas de
forma Procrustes, que han permitido diferenciar
los géneros en nuestro analisis, no son las des-
criptas por otros investigadores como las carac-
teristicas de esta diferenciacion. En este sentido,
el analisis de Regresion Multivariada (Fig. 4A)
mostro que el tamafio solo explica alrededor de
un 19% de la variacion en forma, pero que al
excluir el componente alométrico en el ACP, la
variacion residual o no-alométrica muestra una

5
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Fig. 2. Graficos de dispersion de los Componentes Principales 1 y 2 calculados con las coordenadas de forma
Procrustes (CP-f1 y CP-f2, respectivamente) de los datos de landmarks (A) y landmarks y semilandmarks (B),
mostrando las diferencias entre individuos asignados a ambos géneros. Los casos estan agrupados por especie y
las elipses representan el intervalo de confianza del 70% del consenso de cada especie.
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CP2+

Fig. 3. Cambios morfométricos en la mandibula observados a lo largo del CP1 y del CP2.

clara diferenciacion de las especies de Cebus
de las de Sapajus (Fig. 4B). Cuando mapeamos
todas estas caracteristicas morfométricas sobre
el arbol filogenético del clado (Fig. 5) podemos
observar que el CP 2 del andlisis de forma y el
CP 1 de componente no-alométrico de variacion
en forma muestran el mayor ajuste sobre la fi-
logenia. Este patron también es sustentado por
el analisis de sefial filogenética (Tabla 3), que
muestra valores significativos y cercanos a la
expectativa por Movimiento Browniano para el
CP2 del analisis de forma y el CP1 de compo-
nente no-alométrico.

El patron de distribucion en el espacio de
forma de las especies y los especimenes asig-
nados a ambos géneros, hace dificil caracteri-
zar unicamente con base en la morfologia de
las mandibulas a ambos géneros como grupos
marcadamente diferenciados, contradiciendo
hipotesis planteadas en trabajos previos (Lynch

Alfaro et al., 2012b; Wright et al., 2015). Estos
trabajos plantean que los especimenes de géne-
ro Cebus pueden ser agrupados en dos clados
(dos géneros para muchos autores) caracteriza-
dos por diferencias morfologicas marcadas en
su robustez del craneo y, principalmente, de la
mandibula (Lynch Alfaro et al., 2012b; Wright
et al., 2015). Las caracteristicas morfométri-
cas descritas por el CP1 y en el score de cam-
bio alométrico calculado en este trabajo, que
en gran medida se relacionan con cambios en
la robustez, no pueden ser empleadas para dife-
renciar claramente ambos géneros. En cambio,
la variacion en forma mandibular observada
entre los géneros se relacionada con caracteris-
ticas que son independiente de los cambios en
el tamafio de los individuos y que son probable-
mente explicables por el tiempo de divergencia
y aislamiento reproductivo entre las especies
estudiadas (Fig. 5; Tabla 3). Estos resultados
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Fig. 4. Graficos de dispersion del logaritmo del Tamafo Centroide (logTC) versus el cambio alométrico predicho
por el modelo de Regresion Multivariada (A) y de los Componentes Principales 1y 2 calculados con los residuales
(CP-rs 1 y CP-rs 2, respectivamente) de los landmarks y semilandmarks (B), mostrando las diferencias entre indi-
viduos asignados a ambos géneros. Los casos estan agrupados por especie y las elipses representan el intervalo de

confianza del 70% del consenso de cada especie.

concuerdan con los obtenidos con técnicas de
morfometria geométrica sobre los molares 1y 2
de las mismas especies estudiadas en este traba-
jo y que han sido interpretados principalmente
como cambios graduales a lo largo del proceso
de divergencia filogenética, entre otros factores
(Nova Delgado et al., 2015).

Por otro lado, en nuestros resultados se pue-
de observar que las especies de Cebus presentan
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una gran distribucion en el CP1, extendiéndo-
se principalmente en el extremo negativo, pero
también en el positivo, y esto se observa también
en los especimenes asignados a Sapajus (Fig. 2).
Este resultado sugiere que el grupo de especies
analizado es extremadamente variado en cuanto
a su fenotipo, tanto a nivel intra como inter-gé-
nero. Este resultado esta en concordancia con un
estudio molecular reciente que muestra que no
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TABLA 3. Resultados del andlisis de seiial
filogenética (K)

Variable* K p
logTC 0.355 0.080
CP-f1 0.362 0.153
CP-f2 0.787 0.004
CP-1s 1 0.842 0.004

*log-TC:logaritmo del Tamafio Centroide; CP-f 1 y
CP-f 2:Componentes Principales 1 y 2 de las coor-
denadas de forma Procrustes); CP-rs 1:Componente
Principal 1 de los residuales del modelo de Regresion
Multivariada. Valores significativos estan indicados en
negrita.

se encuentra congruencia entre la variacion en
el ADN mitocondrial y la diferenciacion de mu-
chas de las especies de Sapajus (i.e., S. flavius,
S. cay, S. macrocephalus, S. libidinosus y S.
apella) definidas con criterios morfologicos, su-
giriendo que las mismas forman juntas un inico
clado con sub-estructuracion geografica y una
antigliedad Pleistocénica (Lima et al., 2017).
Resumiendo, los cambios en forma obser-
vados en este trabajo estudiando imagenes tri-
dimensionales y empleando técnicas de morfo-
metria geométrica no se correlacionan con lo
descripto por otros investigadores empleando
morfometria tradicional y técnicas morfosco-
picas (Lynch Alfaro et al., 2012b; Silva, 2001;
Wright et al., 2015). En estos trabajos caracte-
rizan a las mandibulas de Sapajus por poseer
un cuerpo mandibular mas robusto y corto, una
rama mandibular de mayor tamafio con un go-
nion pronunciado y una base mandibular mas
curva que la observada en las especies asigna-
das al género Cebus. Estas caracteristicas no se
observan claramente como discriminadoras de
los géneros en nuestro trabajo. Sin embargo,
muchas de estas caracteristicas asignadas al re-
cientemente propuesto género Sapajus, que se-
flalan particularmente la robustez de la mandi-
bula, son observadas en los machos de especies
que han sido asignadas a ambos géneros. Sélo la
variacion no-alométrica muestra una fuerte es-
tructura filogenética en el clado, diferenciando
claramente las especies de ambos géneros. Estos
resultados sugieren que las caracteristicas mor-
fologicas descritas previamente para diferenciar
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los géneros de capuchinos deben ser empleadas
con cuidado como criterios validos para gene-
rar nuevas propuestas sistematicas. Asimismo,
sugieren la necesidad de llevar adelante futuros
estudios para conocer la influencia de factores
aleatorios y deterministicos (e.g., ecologicos) en
la diversificacion en la morfologia mandibular,
asi como de otras estructuras anatomicas, de las
especies de monos capuchinos y de esta manera
discutir con un sustento mas solido la sistemati-
ca evolutiva del clado.
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