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PROLOGO

A principios de la década de 1980, el reconocido bidlogo y paleontélogo argentino Osvaldo Alfredo Reig (1929-1992;
Figura 1) promovia que la paleontologia argentina pasara del empirismo de la clasificacion y descripcion al desarrollo
e innovacion tedricos. Especialmente para los vertebrados, entre otros enfoques fomentaba los estudios de “anatomia
funcional”.

En memorables confrontaciones académicas como la ocurrida en las | Jornadas Argentinas de Mastozoologia (Men-
doza, 1985), Reig trataba a Rosendo Pascual (1925-2012; Figura 2), el gestor y maximo exponente de la paleontologia de
mamiferos moderna de América del Sur, como el representante de aquel empirismo que habia que superar. Quienes se
formaron en la Divisién Paleontologia de Vertebrados del Museo de La Plata, como los autores menos jovenes de este

Figura 1. Osvaldo Alfredo Reig (1929-1992). Multifacético biélogo evolucio-
nista argentino, nacido en Buenos Aires. Actué en las universidades de Bue-
nos Aires, Tucuman y Mar del Plata de Argentina, en la Universidad Central,
la Universidad de Los Andes y la Universidad Simén Bolivar de Venezuela,
en la Universidad de Chile y la Universidad Austral de Chile y en la Univer-
sidad de Barcelona y el Museo de Ciencias Naturales de Madrid de Espania.
Preocupado por la relacién entre ciencia y sociedad, supo vivir en el exilio.
Foto gentileza de Carlos Quintana.

Figura 2. Rosendo Pascual (1925-2012). Paleontélogo argentino nacido en
Mendoza. Llevé a cabo toda su actividad cientifica en la Universidad Nacio-
nal de La Plata, desde donde formé uno de los grupos de paleontélogos de
vertebrados mas numerosos del mundo y logré proyectarse como uno de
los cientificos de mayor reconocimiento internacional de su época. Concibié
la escala de edades para los mamiferos fosiles suramericanos, usando como
patrén para América del Sur el registro fésil de la Argentina. Foto gentileza
de Laura Zampatti.
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libro (SFV'y MSB), pueden atestiguar que Pascual era mucho mas que un empirista en el sentido de Reig y que propiciaba
que aquellos con formacion biolégica indagaran otros temas. A mediados de la década de 1980 Pascual le comenté a
uno de nosotros (SFV) la importancia de estudiar la placentacion de mamiferos actuales o, mas relevante para este libro,
la“anatomia funcional” para develar los diferentes tipos de alimentacién de la gran diversidad de mamiferos extinguidos
del continente. Lamentablemente, aunque en esa época en otras latitudes la paleontologia de vertebrados comenzaba
a nutrirse de la morfologia funcional y la biomecéanica como herramientas para la interpretacion de las formas de vida de
los vertebrados extinguidos, en la Argentina no habia paleontélogos ni bidlogos formados que pudiesen acompanar el
desarrollo de tesis doctorales sobre el temay el acceso a la bibliografia y las grandes colecciones de referencia de ejempla-
res actuales del exterior era muy limitado. Asi, los paleontélogos de vertebrados de Argentina y otros paises de América
del Sur respondieron al reclamo de Reig mayormente a través de la bioestratigrafia, la filogenia y la biogeografia histoérica.

Fue recién en la década de 1990 que la mecha de la perspectiva funcional se encendié en la paleontologia de la Ar-
gentina. En 1992 irrumpi6 en las ortodoxas IX Jornadas Argentinas de Paleontologia de Vertebrados de Trelew, el hetero-
doxo colega uruguayo Richard Farifia (nacido en 1957; Figura 3), presentando sus desafiantes estudios de la megafauna
pleistocena. Farifia, quien se estaba formando en biomecanica bajo la tutela del Profesor Robert MacNeill Alexander (ver
Capitulo 1l), proponia el bipedalismo de los gliptodontes y que se debia incluir a los perezosos terrestres, formas tradi-
cionalmente consideradas herbivoras exclusivas, en el gremio de los carnivoros. Pronto, dos de nosotros (SFV y MSB)
iniciamos una colaboracién con Richard que instalé el enfoque paleobiolégico en esta parte del continente y promovié
el establecimiento de grupos de trabajo en ambas orillas del Rio de La Plata. De este lado, el centro estd en la Divisiéon
que tanto tiempo dirigié Pascual, pero ya tiene extensiones en otras instituciones como el Museo Argentino de Ciencias
Naturales “Bernardino Rivadavia”.

Nuestra formacion en el estudio de la forma y funcién ha tenido y tiene gran parte de prueba y error. Hay mucho ma-
terial para estudiar, muchas probleméticas que abordar y mucho de marco conceptual y metodologia que aprender. O
desarrollar... En este proceso ha sido y es crucial el aporte de los editores y revisores de nuestros trabajos. Los manuscritos
enviados a las revistas retornaron y retornan con correcciones y sugerencias o perspectivas que no habiamos considerado
y que nos enriquecen intelectualmente. La interaccién dentro del grupo y con otros interesados en el tema nos permite
incrementar las temadticas a tratar y metodologias a utilizar y generar una masa critica para la exploracién de nuevas me-
todologias y la discusién del marco conceptual. Asi, creemos que estamos aportando al desarrollo y la innovacién de la
dimensién funcional de las expectativas de Reig y Pascual.

Con este libro esperamos ayudar a tomar un atajo a quienes buscan iniciarse en el estudio de la forma y funcién de ver-
tebrados fésiles. De ninguna manera pensamos que es un texto definitivo; solo es una apretada sintesis de los trayectos
que recorrimos, dénde nos encontramos y donde creemos que podemos llegar. Nuestro relato transita por los caminos
mas firmes que conocemos. Por ello, nos referimos mayormente a nuestros propios trabajos, resumiendo las discusiones
metodoldgicas, conceptuales y epistemoldgicas que se nos han ido planteando y sefialando alternativas. Nuestra pers-
pectiva es que, desde la singularidad de las faunas extintas de vertebrados de América del Sur, los estudios funcionales
ayudaran a descifrar procesos a nivel de organismos que aportaran a enfoques supraorganismicos (incluyendo el ambien-
tal) en los andlisis evolutivos.

Figura 3. Richard Alfredo Farifa Tosar. Paleontélogo uruguayo nacido
en Montevideo en 1957. Pionero de la aplicaciéon de la biomecanica y la
consideracion del metabolismo en la interpretacion de la paleobiolo-
gia y paleoecologia de la megafauna del Pleistoceno de América del Sur.
De estilo desacartonado, genera y promueve hipétesis intelectualmen-
te desafiantes. Sus articulos y presentaciones en reuniones cientificas
capturan la atencién de todo paleontélogo. Forma profesionales
interesados en la perspectiva mas bioldgica de la paleontologia mediante
la docencia de grado y postgrado. Es un notable divulgador cientifico. Foto,
gentileza de Sebastian Tambusso.
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El texto ha quedado conformado por nueve capitulos. En el Capitulo | contextualizamos el uso de la expresion “di-
sefio biolégico” con una visién ingenieril, definimos paleobiologia y sus objetivos y declaramos nuestra aproximacion
mediante la aplicacion del principio de correlacién forma-funcién, definimos términos que utilizaremos a lo largo del
texto y describimos el protocolo al que adherimos para nuestros estudios paleobiol6gicos. Este protocolo se basa en tres
atributos, tamafo corporal, preferencia y uso de sustrato y alimentacion, que abordamos de manera independiente y,
finalmente, en conjunto, a lo largo de los siguientes capitulos. En el Capitulo Il detallamos las herramientas metodolégi-
cas que empleamos en nuestros estudios: la biomecanica, la morfologia funcional y la ecomorfologia. En el Capitulo IlI
revisamos las propiedades mecanicas de los biomateriales mas relevantes para la paleobiologia de vertebrados, como los
tejidos esqueléticos y musculos. Otras nociones de anatomia estan resumidas en el Apéndice. En el Capitulo IV tratamos
el primer atributo bioldgico mencionado, dando cuenta de las proporciones, su influencia en diferentes aspectos de la
vida y modos de estimar el tamafo corporal en los vertebrados extinguidos. Los Capitulos V y VI los dedicamos a la pre-
ferencia y uso del sustrato, tratando la diversidad de aparatos locomotores de los vertebrados y la locomocion en fluidos
(acuatico y aéreo) en el primero y la locomocién en el medio terrestre en el segundo. Los Capitulos VIl y VIl corresponden
aalimentacién. En el VIl discutimos las clasificaciones de los alimentos y tipos de alimentacién y presentamos brevemente
la diversidad de aparatos bucales de los vertebrados. En el Vlll analizamos especificamente el aparato alimentario cefalico.
En el Capitulo IX intentamos mostrar como la aplicacion del principio de forma-funcién, complementado con informacién
proveniente de otras disciplinas, permite concretar reconstrucciones paleoecoldgicas integrales.

A modo de epilogo ensayamos un llamado a las nuevas generaciones de paleontélogos a contribuir al desarrollo de
una sintesis paleobiolégica.

Bibliografia de referencia

Bunge, M. (1998). El bidlogo itinerante. En Bunge, M. Elogio de la curiosidad (pp. 87-93). Buenos Aires: Sudamericana.
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Tonni, E. P, Brandoni de Gasparini, Z. N, Vucetich, M. G,, Cione, A. L. y Scillato Yané, G. J. (2013). “Prof. Emérito Dr. Rosendo
Pascual (1925 - 2012)". En Ameghiniana, 50(3), (pp. 377-378).
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CAPITULO |

EL DISENO DE LOS VERTEBRADOS FOSILES
COMO HERRAMIENTA PARA INTERPRETAR SU BIOLOGIA

EL DISENO BIOLOGICO

Segun el diccionario de la Real Academia Espafiola, la palabra disefio indica el proyecto, plano o concepcién original
de un objeto, pero también la forma de cada uno de estos objetos. En muchos casos, disefiar implica consideraciones
funcionales, ademas de estéticas y simbolicas.

Pero jqué queremos decir cuando hablamos de disefio biolégico? Un rastreo bibliografico no da como resultado una
definicidn estricta y satisfactoria. Sin embargo, el término es utilizado frecuentemente y sin mayores conflictos por mu-
chos bidlogos. Esto es especialmente cierto entre morfélogos que, consciente o inconscientemente, adhieren al “principio
de la correlacion de las partes” que el anatomista francés Georges Cuvier (1769-1832; Figura I.1) difundié en sus Lecons
d‘anatomie comparée entre 1800 y 1805. Segun Cuvier, la estructura anatémica de cada érgano esta funcionalmente rela-
cionada con todos los otros 6rganos del cuerpo de un animal y las caracteristicas funcionales y estructurales de los 6rga-
nos resultan de su interaccion con el ambiente. Asi, las funciones y habitos de un animal determinan su forma anatémica.
Por el contrario, su contemporaneo Geoffroy Saint-Hilaire (1772-1844; Figura 1.2) sostenia que la estructura anatdmica
precede y hace necesario un modo particular de vida, lo que inicié un gran debate que persiste hasta la actualidad. Es
recomendable leer las sintesis de la historia de la discusién de forma versus funcién de Padian (1995) y de Schwenk (2000).

Al hablar de disefo es dificil evadir la referencia al gran disefiador Leonardo da Vinci (1452-1519; Figura 1.3) quien tenia
un gran respeto y veneracion por la complejidad y abundancia de la naturaleza. En sus cuadernos conservados en la bi-
blioteca del castillo de Windsor, Leonardo elogia las “obras maravillosas de la naturaleza» (opere mirabili della natura): “El
ingenio humano puede hacer diferentes inventos, pero nunca se descubrird una invencion mas hermosa, mas facil o mas
econdmica que las de la naturaleza, porque en sus invenciones nada falta, nada es superfluo”. Mas adelante veremos la
actualidad de estos conceptos.

14



Figura 1.1. Georges Léopold Chrétien Frédéric Dagobert
Cuvier (1769-1832), conocido como el Baron de Cuvier. Na-
turalista de origen francés nacido en la comuna de Montbé-
liard. Cuvier es considerado uno de los principales promotores
de la anatomia comparada. Grabado realizado por George T. Doo,
en 1840, sobre una pintura de W. H. Pickersgill de 1831.

Figura 1.2. Etienne Geoffroy Saint-Hilaire (1772-1844). Naturalis-
ta de origen francés nacido en la comuna de Etampes. Principal
opositor a las ideas de Cuvier, establecié el principio de la unidad
del plan y composicién corporal. Ambos participaron del célebre
“debate de 1830". Grabado publicado por la Editorial Rosselin,
21 Quai Voltaire, Paris durante el siglo XIX.

Figura 1.3. Leonardo di ser Piero da Vinci (1452-1519) o, simple-
mente Leonardo da Vinci, nacié en la comuna de Vinci, Florencia.
Fue un notable polimata, descripto como el paradigma del “hom-
bre del Renacimiento”, dedicado a multiples investigaciones cien-
tificas y artisticas. El mismo se definia como ingeniero y arquitec-
to, incluso como escultor, mas que como pintor. Fue un inquieto
observador de la naturaleza y se empend en descifrar sus leyes.
Autoretrato en tiza sobre papel realizado posteriormente al afo
1510, depositado en la Royal Collection of Windsor Castle de Lon-
dres, Reino Unido.

En lo que hace a la naturaleza, da Vinci estudié, dibujo y pinté las geoformas modeladas por el agua, el crecimiento de
las plantas producto de su metabolismo y la anatomia del cuerpo animal en movimiento (ver mas abajo). Segun Capra
(2007) da Vinci seria un fundador no reconocido de la ciencia moderna, por cuanto desarrollé lo que entonces era un
nuevo acercamiento empirico que implicaba la observacion sistematica de la naturaleza, el razonamiento y las matema-
ticas; es decir, las caracteristicas principales de lo que se conoce hoy como el método cientifico. Capra (2007) explica que
la aproximacion de da Vinci a la ciencia era visual, afirmando en repetidas ocasiones que la pintura implica el estudio de
formas naturales y acentuando la intima conexiéon entre la representacion artistica de esas formas y la comprensién in-
telectual de su naturaleza intrinseca y principios subyacentes. En su microcosmos, prestaba principal atencion al cuerpo
humano, su belleza, proporciones y el mecanismo de sus movimientos. También estudié las proporciones y movimientos
de animales; por ejemplo, los dibujos que realizé cuando debié disefiar una estatua ecuestre para venerar al padre del
patriarca Ludovico Sforza, Duque de Milan. El famoso proyecto inconcluso, que representaba al patriarca montado en un
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Figura 1.4. Dibujos realizados por Leonardo da Vinci para el estudio de
animales en movimiento. Esta pieza incluye principalmente animales
domésticos (gatos) y criaturas fantasticas (dragones). Obra del Rena-
cimiento clasico realizada hacia el afio 1513 en tinta y tiza, deposita-
da en la Royal Collection of Windsor Castle de Londres, Reino Unido.
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caballo encabritado y a sus pies un enemigo derrotado, era un monumento de dimensiones colosales que superaba en
tamafo a cualquier obra existente de ese tipo y que le demandé afos de un significativo esfuerzo empirico e intelectual.
Para entender los movimientos del cuerpo animal y trasladarlos a una estatua, da Vinci necesité explorar los principios
mecanicos de una manera minuciosa y sistematica. Ademas, debia superar cuestiones técnicas para lograr semejante es-
tructura mantenida solo sobre las patas posteriores del caballo. Mas relevante para este libro es su trabajo conocido como
“Gatos en movimiento’, en el que dibujé con gran detalle y realismo gatos descansando, jugando, acechando y luchando,
que gradualmente transformé en leones y finalmente en un dragén (Figura 1.4).

Volviendo a la pregunta inicial, obviamente la mayoria de los bidlogos actuales damos por sentado que detras del di-
sefio bioldgico no habria ningun plan (Padian, 1995) ni disefador. Lo que llamamos disefio son las formas, producto de
soluciones, muchas veces recurrentes, a problemas funcionales comunes, que los organismos desarrollan a través de la
evolucion. Asi, la seleccion natural retiene soluciones generadas por la apariciéon de variabilidad accidental y ellas pue-
den ser estudiadas mediante la comprension que la ingenieria aporta a aquellos problemas. Es seguramente esta vision
ingenieril lo que reafirma la aplicacion del término disefio independientemente de la existencia de un disefador y, con-
secuentemente, de un plan prefijado. Actualmente, los estudios de morfologia basados en el “disefio”, o los subyacentes
principios de ingenieria, van ganando terreno en el campo de la biologia tedrica, tanto a nivel celular, como de organismo
o de multiples organismos.

La biologia se ha sumado al proceso de debate de |a teoria de la optimizacion (Alexander, 1996), segun la cual se dise-
Aa para obtener los mejores resultados con menor costo (el “nada falta, nada es superfluo” de da Vinci). Asi las estructuras
de los animales, sus movimientos, sus comportamientos y su vida en general son caracteristicas que se optimizan durante
el proceso evolutivo. El disefio animal resulta de la evolucién mediante la seleccién natural y una de sus consecuencias
finales es la optimizacion de la energia. El libro “Principles of Animal Design: The Optimization and Symmorphosis Debate” de
Ewald R. Weibel, Charles R. Taylor and Liana Bolis (1998) presenta una extensa discusion sobre si los animales estan efecti-
vamente disefiados de acuerdo con las mismas reglas que los ingenieros utilizan para construir maquinas, o sea, tratando
de obtener altos niveles de performance utilizando materiales y energia de una manera econémica.

Sinmorfosis es una teoria bioldgica de optimizacion que postula que la estructura responde efectivamente a las de-
mandas funcionales como resultado de una morfogénesis regulada durante el crecimiento. Un postulado central de esta
teoria es que las diferencias en las demandas funcionales sobre un érgano requieren ajustes cuantitativos de sus para-
metros estructurales para que la capacidad funcional alcance las demandas maximas. Un ejemplo aportado por Weibel
etal. (1998) sefala que mientras la arquitectura de los vasos sanguineos asegura la distribucién del flujo sanguineo con la
menor pérdida de energia, la estructura interna de los huesos sigue un patrén de acuerdo a la distribucion del estrés, a la
vez que esta cuantitativamente adaptada al estrés total. Con entrenamiento, los atletas pueden ajustar especificamente
la estructura de musculos, huesos y sistema cardiovascular a una demanda funcional superior, pero estas modificaciones
se revierten rapidamente cuando el entrenamiento se detiene. La teoria de la sinmorfosis postula una adaptacion ideal
del disefno estructural a la capacidad funcional (lo que podria entenderse como el nada es superfluo mas extremista).
Sin embargo, los disefios ingenieriles de sistemas complejos requieren redundancias como factores de seguridad ante la
posibilidad de imperfecciones en la performance funcional y condiciones variables. Asi, utilizando el concepto de sinmor-
fosis pueden detectarse tales desviaciones del disefio economico ideal.

Unos parrafos mas arriba, en la discusién acerca de la definicién de disefio biolégico utilizamos intencionalmente el
potencial al referirnos a la ausencia de disefiador, dejando abierta la opcion a que bajo ciertas circunstancias si lo hubiese.
No estamos sugiriendo la existencia de un disefio inteligente, nombre con que se refiere a la ideologia que sostiene que
el origen y evolucién de los organismos y el Universo son el resultado de acciones racionales y deliberadas de agentes
inteligentes sobrenaturales. Habiendo hecho esta aclaracion contextual pertinente, entendemos que el disefio bioldgico
intencional e inteligente es posible. El ejemplo de los atletas mencionado anteriormente, asi como cualquier otro tipo de
seleccién artificial podria ser considerado también disefio bioldgico, quizéds con mas justicia que el referido al producto de
la seleccion natural, ya que detras de él hay frecuentemente un plan determinado.
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PALEOBIOLOGIA

Hasta aqui apuntamos a la interpretacién del disefo bioldgico entendiendo que ademas de tener la posibilidad de es-
tudiar la forma, conocemos la funcién, observable en los organismos vivos. De una u otra manera, desde el propio Cuvier
los paleontélogos depositaron sus esperanzas en el disefio para asignar roles biolégicos a los organismos extinguidos,
o sea formular hipotesis paleobioldgicas. El término Paleobiologia fue empleado por primera vez por el paleontélogo
austriaco Othenio Abel (1875-1946; Figura 1.5) en su obra Grundziige der Palaeobiologie der Wirbeltiere (“Principios de
Paleobiologia de Vertebrados”) publicada en 1911. Alli definié paleobiologia como la rama de las ciencias naturales cuyo
objetivo es elucidar las adaptaciones de los organismos “fésiles”y su forma de vida («Ich fiihre fiir jenen Zweig der Naturwis-
senschaften, der sich die Erforschung der Anpassungen der fossilen Organismen und die Ermittlung ihrer Lebensweise zur Au-
fgabe stellt, die Bezeichnung “Paldobiologie” ein »; Kutschera, 2007). El principal objetivo de los enfoques paleobioldgicos
es, entonces, reconstruir la historia de vida de los organismos extintos a partir de los fésiles disponibles (Jackson y Erwin,
2006), incluyendo las relaciones con otros organismos y el ambiente.

A diferencia de lo que ocurre con las formas vivientes, la observacion directa del comportamiento o la medicién de
variables fisioldgicas es imposible en las formas extintas. Una manera muy difundida de interpretar aspectos paleobiol6-
gicos es la aplicaciéon del actualismo, por el que se infieren los eventos del pasado por analogia con los procesos observa-
bles que actian en el presente. Aunque de uso generalizado, esta metodologia resulta poco aplicable cuando la afinidad
filogenética no es muy estrecha o cuando los linajes desarrollan morfologias no representadas en el rango de variabilidad
de sus parientes actuales.

En paleontologia de vertebrados la fuente principal de informacién son los huesos y dientes fosilizados. Por lo tanto,
aunque se pueden usar fuentes indirectas (icnitas -huellas fosiles-, evidencias tafonémicas, etc.), la mayor cantidad de
testimonios paleobiolégicos provienen de aquellos elementos. Una forma de abordar la paleobiologia es aplicando el
principio de correlacion forma-funcién (Radinsky, 1987; Figura 1.6), que sefala que existe una estrecha relacién entre una
y otra, de manera que la ultima puede inferirse a partir de la primera. Si no se dispone de homologias apropiadas, la ten-
dencia seria proponer la funcidn sobre la base de analogias bioldgicas.

Figura 1.5. Othenio Lothar Franz Anton Louis Abel (1875-1946)
o, simplemente, Othenio Abel. Paleontélogo y bidlogo evolu-
cionista austriaco nacido en Viena. Ademds de las ciencias natu-
rales estudid leyes. Enseid paleontologia en la Universidad de
Viena desde 1917 a 1934. En 1914, Abel propuso que los fosi-
les de los elefantes enanos extinguidos inspiraron el mito de los
ciclopes gigantes, ya que se pensaba que la abertura nasal cen-
tral era la cuenca del ojo. Foto publicada en Az 8svildgi élet irta
Dr Lambrecht Kdlmén en Hungria en 1938.

Figura 1.6. Leonard Burton Radinsky (1937-1985) fue un paleonté-
logo norteamericano nacido en Staten Island, Nueva York. Su interés
particular fue la anatomia funcional de mamiferos fésiles, incluyendo
los ancestros de los primates, caballos y carnivoros modernos. Fue un
notable propulsor de la paleoneurologia. Activista politico, se com-
prometioé con lajusticia social en el mundo mas alla de su laboratorio.
Foto cortesia de su hijo Adam Radinsky.
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Si no se dispone de andlogos bioldgicos, pueden usarse andlogos mecanicos (véase analisis paradigmatico de Rudwick,
1964; Capitulo Il). De esta manera, conociendo el disefio biolégico de los animales puede interpretarse cual fue su rol en
los sucesivos ecosistemas del pasado geolégico, aportando informacién crucial para entender la evolucién de los ecosis-
temas y, en consecuencia, de los correspondientes paleoambientes.

Si bien la paleobiologia es quizas la rama de la paleontologia de mayor crecimiento en las tltimas tres décadas, hasta el
momento en nuestro pais no existen cursos regulares de grado ni de postgrado que enfoquen directamente el estudio de
la biologia de los vertebrados desde la comprensién de su disefio bioldgico. Esta carencia nos motivé a recopilar lo mucho
0 poco que sabemos del tema para favorecer el desarrollo de las habilidades intelectuales y practicas de esta disciplina en
estudiantes y jévenes investigadores en formacién.

Nuestro objetivo es, entonces, tratar de que los nuevos paleontélogos comprendan que el fosil no es solamente un
producto de la fosilizacién, util para descubrir el arbol de la vida o asignar una edad al nivel en que se lo hallo, sino que
también retiene informacién sobre sus habitos, su rol en el ecosistema y el ambiente en el que viviay que la interpretacién
paleobioldgica requiere del conocimiento de una conjuncién de conceptos bioldgicos y fisicos. Para ello, a lo largo de los
siguientes capitulos intentaremos familiarizar al lector con las metodologias basicas para el estudio de la paleobiologia
de vertebrados a partir de la forma bioldgica, facilitar la comprensién de conceptos basicos necesarios de biologia y fisica
e introducirlo en el estudio de algunos aspectos bioldgicos de las formas extintas que permiten emitir hipotesis sobre su
rol biolégico pasado.

DEFINICION DE TERMINOS EN RELACION A FORMA Y FUNCION

Uno de los aspectos iniciales mas relevantes del proceso de comunicacion en ciencia es la expresién clara e inconfundi-
ble de las construcciones o imagenes mentales que se generan por la visualizacidn del objeto de estudio con la carga con-
ceptual que arrastra el investigador. O, puesto de manera mas sencilla: jqué queremos decir cuando decimos...? Muchas
veces creemos que captamos la esencia de lo que nuestros colegas quieren expresar, hasta que nos damos cuenta de que
se manejan en un marco conceptual ligera o marcadamente diferente al nuestro, lo que incide en la conformacién final de
la imagen mental sobre un hecho determinado. Las conclusiones a las que se arriban luego de aplicar una metodologia
determinada dependen del marco tedrico del cual derivan y este ultimo depende de un marco epistemolégico particular.
En suma, en todo proceso de comunicacion cientifica es una practica recomendable definir claramente los términos y
conceptos basicos de cada investigacién. En consecuencia, antes de seguir avanzando, en esta seccién aportaremos algu-
nas definiciones de conceptos bioldgicos generales que serdn utilizados a lo largo de todo el texto. Otros conceptos mas
particulares se definiran en otros capitulos.

El término mas relevante que es necesario definir es morfologia, la que entendemos como el estudio de la forma
(incluyendo el tamafo) y estructura de los organismos. Tal como fue definida por Kohel (1996), hace referencia a un orga-
nismo y su estructura cualquiera sea el nivel de organizacién, desde molecular a organismico. Involucra los aspectos de
la organizacion del organismo (anatomia) que llevan aparejados un significado o valor funcional (binomio forma-funcién
o Ley de la correlacion organico—funcional de Cuvier). Por lo tanto, es necesario vincular los aspectos morfolégicos con
la funcién que las estructuras realizan, realizaban, o podrian realizar y cual seria su significado bioldgico. En este texto
utilizaremos las siguientes definiciones basadas en las provistas originalmente en inglés por Bock y von Wahlert (1965) y
Plotnick y Baumiller (2000):

Rasgo (feature): cualquier parte, atributo o caracter de un organismo, sea morfoldgico, de comportamiento, fisioldgico,
etc. Las estructuras de un organismo son sus rasgos morfoldgicos.

Forma (form): es la apariencia, configuraciéon o composicién de un rasgo, incluyendo el tamafo. La expresion en inglés
shape, refiere a la forma con exclusién del tamano, para la que utilizaremos los términos figura, silueta o contorno.
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Funcién (function): es lo que un rasgo hace o como funciona. Incluye las propiedades fisicas y quimicas emergentes de
su forma.

Facultad (faculty): es la combinacién de una forma dada y una funcién particular. Esto constituye el complejo formay
funcion. Por lo tanto, facultad es lo que un rasgo es capaz de hacer en la vida del organismo.

Rol bioldgico (biological role): indica cdmo el organismo utiliza la facultad durante su vida en el contexto de su ambien-
te. La misma facultad puede tener multiples roles bioldgicos. De acuerdo con Bock y von Wahlert (1965) el rol bioldgico
no puede ser inferido (predicho) y debe ser observado directamente. Este término se corresponde con el significado
de “habitos de vida"

Las diferencias entre las tres Ultimas definiciones se hacen mas evidentes con un ejemplo: en general, en los mamiferos

la funcién del musculo triceps es producir la extensién del antebrazo que permite, entre otras, la facultad de cavar, cuyo
rol bioldgico puede ser construir un refugio, buscar u obtener alimento, etc. (Figura 1.7).

Funcién Facultad Rol biolégico

Extension del
antebrazo

Obtencién de alimento

Figura 1.7. Ejemplo de vinculacion de la morfologia de un rasgo y
su significado bioldgico. En armadillos, como en otros mamiferos,
la funcion del musculo triceps es extender el antebrazo, lo que les
otorga la facultad de cavar, cuyo rol biolégico puede ser construir
un refugio y obtener alimento, entre otros.
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PROTOCOLO BASICO PARA ESTUDIOS PALEOBIOLOGICOS
BASADOS EN LA CORRELACION FORMA-FUNCION

De acuerdo con las definiciones aportadas en la seccidn anterior, siguiendo el paradigma de correlacién entre formay
funcién, un estudio paleobioldgico integral implica una secuencia de analisis que incluye describir la forma, modelar o
inferir la funcidn, generar hipotesis sobre las facultades y especular sobre el rol biolégico.

Bock y von Wahlert (1965) identificaron varias aproximaciones metodoldgicas aplicables en los andlisis funcionales
de organismos extinguidos, las cuales agruparon en tres unidades conceptuales: filogenéticas, basadas en analogias y
biomecanicas.

Puesto que enmarcamos nuestra definiciéon de disefio en el contexto de la evolucién bioldgica, las inferencias sobre
comportamiento en organismos extinguidos deben interpretarse a través de la lente de la filogenia. La morfologia de un
animal representa un compromiso de grado variable entre su adaptacién presente y su historia evolutiva. Los organismos
reflejan una dualidad entre la adaptacion a las demandas ambientales y la tendencia heredada a permanecer constantes,
la contingencia histérica o restricciéon evolutiva. O sea, la morfologia de un organismo estd limitada o moderada por su
historia evolutiva y no esta estructurada o disenada especifica y Unicamente por su ajuste al habitat. Asi, el componente
filogenético representa una variable que potencialmente introduce confusion al inferir hbitos a partir de la morfologia
funcional y su conocimiento detallado y critico es fundamental para entender y calibrar una sefial morfolégica funcional.
De acuerdo con Savazzi (1999) las fillogenéticas son aproximaciones comparativas e inductivas para la interpretacion de
funcién en organismos extinguidos que se realizan comparando estructuras homologas en fésiles y actuales. Esto requie-
re la utilizacion de filogenias y la optimizacion de rasgos de los taxones sobre ellas. Cuando las estructuras y funciones son
Unicas (autoapomorfias) en los organismos extinguidos, no se dispone de informacion acerca de sus funciones desde el
marco de referencia filogenético. Incluso, en muchos casos, estructuras homélogas (es decir compartidas por ancestrali-
dad comun) en taxones cercanamente emparentados poseen funciones diferentes. En general, cuanto mas alejados estén
los taxones, mas factible sera que la relacion filogenéticamente determinada entre estructura y funcién se rompa (Lauder,
1995). Hoy en dia hay varias formas de excluir los efectos de la filogenia sobre nuestros analisis, desde aquellas en las que
se buscan los caracteres anatémicos que covarian con el habito en linajes no relacionados (taxon free) o en los que se
buscan o bien remover los efectos del componente filogenético o calcular el porcentaje de la variacién que es explicada
por la misma (métodos comparativos, ver Capitulo II).

Asimismo, si un linaje desarrolla un fenotipo adaptado a una determinada condicién ambiental, no necesariamente
debe ser idéntico a los modelos actuales, por lo que se requieren aproximaciones no filogenéticas. Cuando no se en-
cuentran homologias adecuadas se acude a las analogias, buscando un analogo preferentemente biolégico (la correla-
cién forma-funcién de Radinsky, 1987). Cuando no se encuentran analogos bioldgicos se recurre a andlogos mecénicos.
Esta analogia funcional (ya sea bioldgica o mecanica) debe ser corroborada mediante evidencia indirecta. Finalmente, la
biomecanica examina la interrelacién entre las estructuras biolégicas y los procesos fisicos permitiendo la cuantificacién
de las propiedades funcionales de las primeras y la evaluacion de sus efectos en la facultad y en el rol biolégico. La bio-
mecanica no requiere de homoélogos vivientes, analogos mecanicos o biolégicos (Radinsky, 1987), sin embargo puede
sugerirse alguno de ellos como punto de partida.

Mas recientemente se ha descripto un protocolo basico para estudios paleobiolégicos basado en la correlacién
forma-funcion (Vizcaino et al., 2008) que identifica tres atributos bioldgicos esenciales para cada taxén: tamaio corporal,
preferencia y uso de sustrato (incluyendo el modo de locomocién) y alimentacidn (Figura 1.8). Aunque estos principios se
han utilizado durante los ultimos tres decenios (por ejemplo, Andrews et al., 1979; Van Couvering, 1980; Reed, 1998; etc.)
no se han aplicado plenamente al entendimiento de la gran diversidad paleobiolégica de América del Sur.

El tamano corporal es un rasgo susceptible de ser calculado en los vertebrados extinguidos que ejerce una influencia
notable en la historia de vida de un animal (Peters, 1983; Schmidt-Nielsen, 1984; Damuth y MacFadden, 1990). Practi-
camente todas las variables biolégicas son decisivamente influidas por, o correlacionadas con, el tamafo del cuerpo;
por ejemplo, el metabolismo (Kleiber, 1932), las dimensiones de los huesos de las extremidades y la biomecanica de la
locomocion (Alexander et al., 1979; Alexander, 1985, 1989; Farifa et al., 1997), la densidad poblacional y tamano del drea
de accion (home range; Damuth, 1981ay b, 1987, 1991, 1993; Lindstedt et al., 1986; Reiss, 1988; Swihart et al., 1988; Nee
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etal., 1991), la organizacion y el comportamiento social (Jarman, 1974) y la propensién a la extincion (Flessa et al., 1986;
Lessa y Farifia, 1996; Lessa et al., 1997).

Figura 1.8. Protocolo para estudios paleobiolégicos: tamafio corporal,
preferencia y uso de sustrato y alimentaciéon o dieta, combinados,
constituyen un tripode en el que se apoya nuestra vision integral de
los organismos en su contexto paleoecoldgico.
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El estudio morfoldgico de los aparatos mandibular y locomotor permite interpretar los movimientos para los que estan
optimizados. Ademas, los andlisis de la masticacion son utiles para la formulaciéon de hipétesis acerca de la dieta del or-
ganismo, mientras que los analisis del aparato locomotor permiten realizar inferencias sobre el tipo de sustrato preferido
y el uso que se hace de él. Obviamente, estos dos aspectos, sumados al tamafo corporal, cuentan entre los datos mas
relevantes para la interpretacion de un organismo en un contexto paleoecoldgico.

Las herramientas metodoldgicas que aplicaremos en los siguientes capitulos de este libro para seguir este protocolo
son la morfologia funcional, la biomecanica y la ecomorfologia. La morfologia funcional analiza de qué manera la forma
causa, permite o restringe las funciones que puede realizar un organismo; la biomecanica analiza las relaciones entre for-
ma y funcién de los organismos utilizando los principios de la fisica y la ingenieria; finalmente, la ecomorfologia analiza
la variacion de forma en relacién con el ambiente, la ontogenia y la filogenia (Plotnick y Baumiller, 2000).
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CAPITULOII

HERRAMIENTAS METODOLOGICAS

BIOMECANICA

La mecanica es la rama de la fisica que estudia y analiza el movimiento y reposo de los cuerpos bajo la accion de fuerzas.
Como ya sefalamos, la biomecénica es la aplicacién de los principios de la mecdnica a los organismos vivos utilizando los
principios y métodos de la fisica y la ingenieria. Permite la cuantificacién de las propiedades funcionales de las estructuras
y la evaluacion de sus efectos en la biologia (facultad y rol biolégico) de los organismos.

El interés por la biomecdanica es antiguo en la historia del conocimiento. El primer tratado conocido sobre el tema es De
Motu animalium (“Sobre el movimiento de animales”) del polimata griego Aristételes (384 a.C. - 322 a. C; Figura ll.1), quien
no solo vio los cuerpos de los animales como sistemas mecénicos, sino que avanzo en cuestiones como la diferencia fisio-
I6gica entre imaginar una accién y realizarla. El tema fue retomado durante el Renacimiento por el napolitano Giovanni
Alfonso Borelli (1608-1679; Figura 11.2) quien auné sus conocimientos de fisiologia, fisica y matematicas con la biomecani-
ca. Inspirado en Aristoteles, publicé De Motu animalium |'y De Motu animalium I, comparando los animales con maquinas
y utilizando las matematicas para probar sus hipétesis (Figura I1.3). Borelli fue el primero en sugerir que los musculos solo
producen movimiento por contraccion de sus fibras. También reconocié que el movimiento hacia adelante implica pri-
mero el desplazamiento del centro de gravedad del cuerpo hacia adelante, seguido por el balanceo de sus extremidades
con el fin de mantener el equilibrio. También estudié la mecanica del corazén y las arterias y utilizé la microscopia para
investigar el movimiento estomatico de las plantas. Borelli contribuyé al principio moderno de la investigacion cientifica
adhiriendo al principio de Galileo Galilei (1564-1642; Figura 11.4) de probar las hipdtesis mediante la observacién. Por sus
descubrimientos, Borelli ha sido reconocido como el “padre de la biomecanica moderna” por la Sociedad Americana de
Biomecanica, la cual entrega el Premio Borelli como su mds alto honor para la investigacién en el drea.
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Figurall.1. Aristoteles de Estagira (384
a.C.- 322 a. C), filésofo, légico y cien-
tifico macedonio nacido en la ciudad
de Estagira en la antigua Grecia. Dis-
cipulo de Platon y maestro de Alejan-
dro Magno, transformé cada érea del
conocimiento que tratd, influyendo en
el pensamiento intelectual del mundo
Occidental. Grabado de busto en toga
y birrete con la inscripcién..."el gran
Aristoteles indagd la causa de las co-
sas”.. Biblioteca Nacional de Medicina,
Maryland, Estados Unidos.
ARISTOTELES § TAGIRITA

g il i e
el o v v ks pow.
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Figura 11.2. Giovanni Alfonso Borelli
(1608-1679), fisico y matematico Ita-
liano nacido en Napoles. Por consejo
del fundador de la histologia Marce-
llo Malpighi, se incliné a la medicina,
donde aplicé las leyes fisicas y ma-
temdticas a los procesos bioldgicos.
Litografia de Godefroy Engelmann
sobre dibujo de Vigneron. Biblioteca
Nacional de Medicina, Maryland, Esta-
dos Unidos.

Figura I1.3. Reproduccion de una lami-
na de De Motu animalium de Borelli de
1680 que trata organismos compara-
dos con maquinas. Incluye al hombre,
aves, el caballo y sus diferentes tipos
de pasos, palancas y poleas.



La biomecanica recién se estableci6 como una disciplina reconocida y como area de investigacién auténoma en la
segunda mitad del siglo XX en gran parte gracias a los trabajos de Y.C. Fung, (Figura II.5) a quien se le adjudica el mismo
calificativo que a Borelli, por sus investigaciones particularmente en humanos. La biomecanica aplicada a humanos esta
presente en diversos ambitos, especialmente la biomecanica médica (busca minimizar los efectos fisicos de las patolo-
gias), la biomecanica deportiva (busca mejorar el rendimiento deportivo) y la biomecénica ocupacional (estudia la inte-
raccién del cuerpo humano con los elementos con que se relaciona en diversos ambitos laborales).

Paralelamente, la biomecanica encontrd su espacio definitivo en el vasto campo de la biologia animal en 1968 con la
publicacion del libro Animal Mechanics del destacado zodélogo britdnico Robert McNeill Alexander (1934-2016; Figura
I1.6). Alexander también contribuyé a la insercion de la biomecénica como herramienta para interpretar la paleobiologia
de vertebrados fésiles con su libro Dynamics of Dinosaurs and other Extinct Giants publicado en 1989. Con respecto a la
boténica, multiples facetas de la biomecénica vegetal se describen en el libro Plant Biomechanics: An Engineering Ap-
proach to Plant Form and Function, de Karl Niklas (1992).

Figura Il.4. Galileo Galilei (1564-1642), astronomo, fildsofo, ingeniero,
matematico Y fisico italiano nacido en Pisa, cuando esta pertenecia al Gran
Ducado de Toscana. Grabado por Doménico Cunego en 1769, titulado “Effi-
gies incognita’; representando a Galileo en su ancianidad.

Figura Il.5. Yuan-Cheng “Bert” Fung, nacionalizado Estadounidense, naci6é
en la cuidad de Changzhou, China, el 5 de septiembre de 1919. Bio-inge-
niero, fue pionero en la aplicacion de los principios de la ingenieria ana-
litica y cuantitativa en los estudios del cuerpo humano y sus enfermeda-
des contribuyendo, entre otras cosas, al desarrollo de piel artificial. Foto
cortesia de la Jacobs School of Engineering, Universidad de California,
San Diego, Estados Unidos.

Figura 11.6. Robert McNeill Alexander, Zodlogo britanico nacido en la
ciudad de Lisburn, Irlanda del Norte, el 7 de Julio de 1934. Falleci6 el 21
de marzo de 2016, unos meses antes que este libro saliera publicado. Se
especializé en la mecénica de los organismos, particularmente la locomo-
cién humana y animal, incluyendo el rol de los mecanismos eldsticos en la
carrera y salto, el escalado de la estructura y el movimiento en animales y
el modelado matemético de caminar, correr y saltar. Foto cortesia del Prof.
McNeill Alexander.
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Muchos de los conocimientos generados por la biomecanica se basan en lo que se conoce como modelos biomeca-
nicos, los que permiten realizar predicciones sobre el comportamiento, resistencia, fatiga y otros aspectos de diferentes
partes del cuerpo cuando estan sometidas a condiciones determinadas. En paleobiologia la biomecanica funciona de
modo similar a lo que en disefio ingenieril se conoce como ingenieria reversa o inversa, procedimiento por el cual cada
componente de un objeto es analizado separadamente para descubrir cdmo funciona, con la finalidad de duplicarlo o
mejorarlo. En paleobiologia se aplica para inferir qué funciones podia desempenar determinada estructura.

Algunas herramientas matematicas de la biomecanica son algebra lineal, ecuaciones diferenciales, algebra vectorial,
calculo tensorial y métodos numéricos. Actualmente es posible estudiar fendmenos muy complejos y poner a prueba
y refinar modelos tedricos mediante simulaciones computarizadas (biomecanica computacional), con control de gran
numero de parametros o con la repeticiéon de su comportamiento.

Algunos ejemplos sencillos de investigacién biomecanica incluyen la investigacion de las fuerzas que acttian sobre los
miembros, la aerodindmica del vuelo de las aves y los insectos, la hidrodinamica de la natacién de los peces y la locomo-
cién en general en todas las formas de vida, desde células individuales a organismos enteros. En estos casos, algunas apli-
caciones simples de la mecdnica newtoniana suministran aproximaciones correctas en cada nivel y son particularmente
utiles en la reconstruccién paleobioldgica. En cambio, hay otros enfoques mas sofisticados como la mecénica de medios
continuos (Figura I1.7). Esta propone un modelo unificado para sélidos rigidos, solidos deformables y fluidos en el que
no hay discontinuidades entre las particulas; la descripcion matemética de este medio y de sus propiedades se puede
realizar mediante funciones continuas como el método de los elementos finitos. Antes de presentar algunos ejemplos de
la aplicacion de los dos tipos de mecanica debemos definir términos y explicar conceptos.

Definiciones y conceptos

Mecénica y términos relacionados

Mecanica: es la rama de la fisica que estudia y analiza el movimiento y reposo de los cuerpos bajo la accién de fuerzas.

Estatica: es la parte de la mecanica que trata las fuerzas actuantes sobre un cuerpo cuando estan balanceadas, es decir
cuando el momento es nulo.

Dinamica: es la parte de la mecanica que trata las fuerzas actuantes sobre un cuerpo cuando no estan balanceadas y
existe un momento.

Sistema fisico: es un agregado de objetos o entidades materiales entre cuyas partes existe una vinculacion o interac-
ciéon de tipo causal.

Figura I1.7. Sistema de palanca del
aparato masticatorio del venado de
las pampas (Ozotoceros bezoarticus).
A la izquierda esquema clasico de la
mecénica Newtoniana; Fe, vector y li-
nea de accion de la fuerza de entrada
del masetero; Fs, fuerza de salida; Me,
brazo de entrada; Ms, brazo de salida.
A la derecha modelo tipico de meca-
nica de medios continuos; elementos
finitos con trama de color marcando
la distribucion de estrés de Von Mises
utilizando las propiedades del ma-
terial del hueso haversiano bovino,
siguiendo a Fletcher et al. (2010) (M6-
dulo de Young = 10 GPa; relacion de
Poisson = 0,4).

e = Areay vector del temporal

o—» Area y vector del masetero

ssunnas  Transecta de medida del stress
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Medidas y unidades

Magnitudes escalares y vectoriales: las magnitudes escalares quedan definidas completamente mediante un Unico
numero (médulo) que expresa una cantidad en una determinada unidad y carecen de otros atributos (direccién y senti-
do); por ejemplo tiempo y temperatura. En general las magnitudes escalares son invariantes, es decir que no dependen
del sistema de referencia. Los vectores son magnitudes que poseen tres atributos descriptivos: cantidad (o médulo),
direccién y sentido (por ejemplo, fuerza y velocidad). Los vectores dependen del sistema de referencia, por lo que es vital
definir este con claridad antes de efectuar cualquier célculo con magnitudes vectoriales. A continuacién se definen algu-
nas magnitudes relevantes (Figura 11.8).

Longitud: es una magnitud fisica fundamental. Se define como un concepto de distancia entre puntos (ver tamaio,
alometria, etc. en Capitulo IV). En biologia engloba medidas lineales escalares como anchos, altos, largos y diametros. En
el Sistema Internacional, la unidad es el metro (m).

Figura 11.8 Magnitudes escalares y vectoriales ejemplificadas en el
desplazamiento del perezoso gigante Megatherium americanum;
AH, ancho del hocico; largos de cabeza y pata como distancias rectas
entre puntos; largo del cuerpo medida sobre la curvatura; v, veloci-
dad del desplazamiento medida en metros por segundo; m, masa
medida en kilogramos; g, aceleracion de la gravedad (9,8 m s-2); m.g,
resultante de la fuerza peso actuante sobre el centro de masa CM;
w, velocidad angular (vector perpendiculary haciafueradelahoja/pan-
talla siguiendo la regla de la mano derecha); vt, velocidad tangencial;
6, desplazamiento angular; S, longitud del arco recorrido. Realizada
sobre una antigua ilustracién existente en la Division Paleontologia
de Vertebrados del Museo de La Plata. Cortesia del Museo de La Plata.
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Tiempo: es el concepto de flujo de los eventos. La unidad es el segundo (s).

Fuerza: es un concepto que describe el efecto de un cuerpo actuando sobre otro. La unidad es el Newton (N; siendo
1TN=1kgms?).

Velocidad: es la tasa de cambio de posicion de un objeto (m s™).

Aceleracion: es la tasa de cambio de la velocidad (m s2).

Masa: es otra magnitud fisica fundamental. Define la cantidad de materia de un cuerpo y es una propiedad intrinseca
de la materia. La unidad es el kilogramo (kg) y al igual que la longitud es una magnitud escalar.

Centro de masa: es un punto virtual en donde toda la masa podria estar concentrada. En reposo se ubica donde el
cuerpo esta balanceado y se desplaza con los cambios de forma del animal a medida que se mueve.

Peso: es una medida de fuerza y por lo tanto una magnitud vectorial. Representa la accién persistente de la gravedad
acelerando un cuerpo hacia el centro de la Tierra (N o kg m s?).

Conceptos asociados al de centro de masa son los de centroide y centro de gravedad. El primero es puramente
geométrico y su posicion depende de la forma del objeto. El centro de gravedad se define como el punto donde se aplica
la resultante de todas las fuerzas de gravedad que actian sobre el cuerpo (vector peso) y su posicion depende del campo
gravitatorio. En un campo gravitatorio relativamente uniforme, como el terrestre, el centro de gravedad coincide con el
centro de masa. Un objeto bajo gravedad cero, no posee centro de gravedad, pero si centro de masa.

Leyes de Newton

Las Leyes del movimiento de Newton son tres principios que explican la mayor parte de los problemas relativos al mo-
vimiento de los cuerpos (Figura I1.9). Dentro de la mecanica newtoniana la fuerza se define matematicamente como el
producto de la masa del objeto por su aceleracion (F=m a). Noétese que las unidades de fuerza derivan de la interaccién
entre las unidades de masa (kg) y las unidades de aceleracién (m s2).

Ley de inercia. Todo cuerpo tiende a mantenerse en el mismo estado hasta que una nueva fuerza actta para ponerlo en mo-
vimiento, detenerlo o cambiar su direccion. Inercia es la tendencia del cuerpo a resistir este cambio en el estado de movimiento.

Ley de movimiento. El cambio en el movimiento de un objeto es proporcional a la fuerza que actua sobre él.

Ley de accidn y reaccion. Por cada accion entre dos objetos en contacto existe una reaccion de igual médulo y direc-
cién pero de sentido contrario.

Ley de inercia

i
— (7N —
ﬁ % e SN
o : ﬁ Figura I1.9. Leyes de Newton (véase texto)
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Las limitaciones impuestas a estas leyes por la teoria de la relatividad son matematicamente significativas solo cuando
la velocidad del objeto se acerca a la de la luz. Puesto que hasta el momento no tenemos evidencias de que algun verte-
brado extinto haya alcanzado esa velocidad, podemos aplicar estas leyes a nuestras interpretaciones paleobioldgicas con
relativa tranquilidad.

En mecanica clasica newtoniana se habla también de un momento lineal, también llamado “cantidad de movimiento”,
una magnitud fisica fundamental que describe el estado de un objeto en movimiento y se calcula como el producto de
la masa del objeto por su velocidad en un instante determinado. También existe un momento angular en mecanica
rotacional.

Diagramas de cuerpo libre

Las fuerzas que actuan sobre un cuerpo pueden ser estudiadas indicando todas las fuerzas externas que actian sobre el
mismo mediante el uso de diagramas de cuerpo libre (Figura I1.10). En estos diagramas, se escoge un objeto o cuerpoy
se lo aisla, reemplazando las cuerdas, superficies u otros elementos por fuerzas representadas por flechas que indican sus
respectivas direcciones. Es fundamental que el diagrama de cuerpo libre sea correcto antes de aplicar la Segunda ley de
Newton y la sumatoria de todas las fuerzas aplicadas (extrinsecas) sobre el objeto debe ser igual a su masa multiplicada
por su aceleracion:

=ma

ext

Por supuesto, también deben representarse la fuerza de gravedad y las fuerzas de friccion. Si intervienen varios cuerpos
se hace un diagrama de cada uno de ellos, por separado.

+ \ + o7 = Resultante

Peso Normal Friccion

Figura 11.10. Diagrama de cuerpo libre. Ejemplo de una rana tigre
bajando por un plano inclinado con un angulo 6. Las fuerzas actuan-
tes en el sistema se resumen en el centro de masa. Para que la rana
baje la fuerza de fricciéon generada por los discos adhesivos debe ser
inferior a la componente de la normal al peso.
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Sistemas fisicos

Un sistema fisico consiste en una porcion del Universo elegida para ser analizada. Se trata de una coleccion de objetos
que interactuan entre si de forma causal (Figura Il.11).

Cadena cinematica: representacion de una serie de piezas o partes que se mueven.

Mecanismo: cadena cinematica con movimientos restringidos, de tal manera que el movimiento de un eslabén produ-
ce un movimiento definido y predecible sobre los otros elementos de la cadena.

Maquina: mecanismo para aplicar o transferir fuerzas.

Figura 11.11. Sistemas fisicos. A. Mecanismo: estando una parte fija,
los componentes se mueven en un sentido determinado desde la
posicion inicial (en blanco) a la final (en gris oscuro). B. Maquina: el
mecanismo transfiere la fuerza introducida, en este caso por un pis-
ton. C. Diagrama idealizado del mecanismo formado por el conjunto
de piezas moviles del sistema craneo-mandibular de los ofidios; la
contraccion de los musculos protractores y elevadores del pterigoi-
des resulta en la aplicacion de una fuerza que se transfiere provocan-
do la ereccion de los colmillos inoculadores. Basado en Liem et al.
(2001) y Diogo y Abdala (2010).
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Palancas

Las palancas son maquinas constituidas por una barra rigida, un punto de apoyo (fulcro o pivote) y dos fuerzas (como
minimo) presentes: una que hay que vencer o resistencia (normalmente es un peso a sostener, levantar o mover en gene-
ral) y una que se ejerce para realizar la accién deseada o potencia. La distancia que hay entre el punto de apoyo y el lugar
donde estd aplicada cada fuerza, en la barra rigida, se denomina brazo. Asi, a cada fuerza le corresponde un determinado
brazo. La distancia perpendicular desde la fuerza aplicada a la palanca hasta el pivote se llama brazo de palanca o brazo
de momento. Existe un brazo de momento de entrada y uno de salida (Figura 11.12). Cada una de estas fuerzas aplicadas a
la palanca produce un componente de rotacion conocido como torque o momento de la fuerza. Este se define matema-
ticamente como el producto vectorial de la fuerza por el brazo de palanca (N m). Como la velocidad siempre es distancia
recorrida sobre tiempo y el arco recorrido por la barra depende de la longitud del brazo, entonces los brazos de momento
de salida largos y de entrada cortos favorecen la velocidad, mientras que los brazos de momento cortos y de salida largos
favorecen la fuerza.

Ventaja mecanica: es la relacion entre las fuerzas de salida y de entrada al sistema Fo/Fi. Cuando una palanca esta op-
timizada para proveer una fuerza de salida mayor, posee una ventaja mecanica mayor a 1.

Cociente de velocidad: es la relacion entre los brazos de momento de entrada y salida /o/li. Cuando una palanca esté
optimizada para proveer mayor velocidad el cociente de velocidad es mayor a 1.

Cuando el sistema esta en equilibrio los torques de ambas fuerzas son opuestos pero equivalentes, de modo que
la palanca no rota en ninguna direccién. Matematicamente corresponde a la expresion Fo lo = Fi li, o su equivalente
Fo/Fi=1i/lo.De lo cual se deduce que la ventaja mecanica es equivalente a la inversa del cociente de velocidad. Esta ultima
expresion es conocida como la ley de palanca, la cual fue demostrada geométricamente por Arquimedes y mas tarde
matematicamente por Galileo.

Existen diferentes tipos de palancas (Figura 11.12):

Figurall.12. A. Palanca de primera clase, con el pivote situado entre
la potencia y la resistencia; ejemplo: sistema formado por la cabeza
con las primeras vértebras cervicales como pivote, el peso del cra-
neo como resistencia y la fuerza producida por la contraccién de los
musculos nucales como potencia. B. Palanca de segunda clase, con
la resistencia ubicada entre la potencia y el pivote; ejemplo: sistema
formado por el apoyo de los dedos en el suelo como pivote, la fuer-
za peso como resistencia y la fuerza aplicada por el musculo gas-
trocnemio como potencia. C. Palanca de tercera clase, la potencia se
encuentra entre el pivote y la resistencia; ejemplo: sistema formado
por el codo como pivote, la fuerza peso del antebrazo como resis-
tenciay la fuerza aplicada por el musculo biceps como potencia.
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Palanca de primera clase: el pivote se encuentra situado entre la fuerza de entrada o potencia y la resistencia. La ven-
taja mecénica puede ser cualquier valor por encima de 0 (cero). Este tipo de palancas se pueden optimizar tanto como
se desee, simplemente alargando el brazo de momento de la fuerza de entrada con respecto al de la fuerza de salida (a
costa de un decrecimiento en la velocidad angular del sistema). Ejemplos: sistemas formados por la cabeza y los musculos
nucales, con las primeras vértebras cervicales como pivote, y por el antebrazo y el triceps, con el codo como pivote.

Palanca de segunda clase: la resistencia se encuentra entre la fuerza de entrada y el pivote. Este tipo de palancas pre-
sentan una ventaja mecanica siempre mayor que 1, por lo cual son muy eficaces en la optimizacién de la fuerza, aunque
no tanto de la velocidad. Ejemplo: sistema formado por el pie y el muisculo gastrocnemio, con el tobillo como pivote.

Palanca de tercera clase: la fuerza de entrada se encuentra entre la resistencia y el pivote. La ventaja mecdnica es siem-
pre menor que 1y el cociente de velocidad mayor a 1. Este tipo de palancas optimiza la velocidad y es menos eficaz para
la fuerza. Ejemplos: sistemas formados por el antebrazo y el musculo biceps, con el codo como pivote, y por la mandibula
y el conjunto de los musculos masetero, pterigoides y temporal, con el condilo articular como pivote.

Fuerzas actuando sobre materiales

Las caracteristicas de los materiales que dan cuerpo a los objetos permiten que estos puedan deformarse o incluso
romperse cuando se le aplican fuerzas. Los tipos de esfuerzos (Figura Il. 13) que deben soportar los diferentes elementos
de las estructuras son:

Compresion: se da cuando sobre el objeto actiian dos fuerzas de sentido contrario hacia el centro del objeto. Las par-
ticulas se acercan tendiendo a generar la compactacién del material.

Traccidn: ocurre cuando actuan dos fuerzas de sentido contrario desde el centro del objeto. Las particulas se alejan
produciendo un estiramiento del material.

Flexion: se da cuando las fuerzas actuantes sobre el objeto tienden a hacer que se combe. Esto produce una combi-
nacion de traccién de un lado del objeto y compresion del otro: mientras que un lado el material se compacta, el otro se
estira. Una viga que se dobla sufre compresion y traccién en lados opuestos.

Cizalla o corte: se produce cuando fuerzas de sentido opuesto aplicadas en diferentes planos del objeto producen que
las particulas del material tiendan a desplazarse unas sobre las otras produciéndose un corte.

Torsion: se da cuando fuerzas rotacionales de sentido opuesto en cada extremo del objeto hacen que este tienda a
retorcerse sobre su eje central.

Compresién Traccion Flexiéon Cizalla Torsién
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Figura I1.13. Fuerzas actuando sobre materiales. Las
areas sombreadas en azul indican donde las particu-
las se acercan y se concentran las fuerzas de com-
presién; en rojo, donde se separan y se concentra la
traccion; en amarillo, desplazamientos de particulas
unas sobre otras; el gradiente amarillo-verde en tor-
sion indica zonas con desplazamientos y mezclas de
fuerzas.
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Las fuerzas de compresion, traccion, flexion, cizalla y torsién son las fuerzas maximas que un material puede sopor-
tar en cada una de esas circunstancias, antes de su ruptura. Esto se calcula experimentalmente para cada tipo de material.
La mayoria de los materiales soportan mejor la compresién que la traccion y la cizalla. El uso exhaustivo y prolongado de
un material puede producir fractura por fatiga, es decir, una ruptura espontanea por efecto de la aparicion y propaga-
cién de microfracturas.

Teoria de las trayectorias

Cuando un objeto recibe una carga, el material dentro del mismo transporta el estrés interno resultante a lo largo de
trayectorias o sendas de estrés, de molécula en molécula. Una viga sujeta por su base a una pared se dobla bajo su propio
peso; mientras que la superficie inferior de la viga soporta fuerzas de compresién, la parte superior soporta fuerzas de
traccion. Las fuerzas de compresion y traccion resultantes son transportadas a través de trayectorias que se cruzan en
angulo recto y se agrupan bajo la superficie de la viga (Figura 11.14).

Figura 11.14. Teoria de las trayectorias. La fuerza F aplicada en el
extremo de la viga es la carga debido a su propio peso, que somete a
la viga a esfuerzos de flexién. Las lineas muestran la distribucién de la
componente de esfuerzos simétricos; las continuas, arcos de esfuer-
zos de compresion (oc; color azul); las de puntos, arcos de esfuerzos
de tension (ot, color rojo). Las trayectorias de las fuerzas de compre-
sion y traccion resultantes se cruzan en el extremo de la viga. El eje
de la viga (color amarillo), donde el material no esta sometido a es-
fuerzos, se denomina eje neutro. La intensidad del esfuerzo que debe
soportar el material se incrementa linealmente conforme se aleja del
eje neutro.
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Ejemplos de aplicaciéon de mecanicas newtoniana
y de medios continuos en paleobiologia

Ventaja mecanica

En paleobiologia de tetrdpodos suele ser bastante sencillo aplicar mecanica newtoniana sobre aquellas partes del es-
queleto que funcionan como sistemas de palancas cuando la reconstruccion muscular es confiable. Por ejemplo, entre los
mamiferos, los armadillos (Orden Xenarthra) se caracterizan por ser buenos cavadores, actividad que desarrollan rascan-
do el suelo con sus fuertes garras, mediante una poderosa extension del antebrazo. Asi el miembro anterior actia como
una maquina que sirve para transferir la fuerza generada por su musculatura, aplicandola sobre el sustrato. Aunque el
movimiento completo involucra los diferentes segmentos del miembro, es factible generar un diagrama de cuerpo libre
considerando a la ulna (el hueso mayor del antebrazo) como una palanca con fulcro en la articulacién con el humero. El
brazo de entrada esta representado por la longitud del olécranon en el que se inserta el musculo triceps, el cual jala (fuer-
za de entrada) produciendo un torque (momento) y, consecuentemente, la extensién del antebrazo. El brazo de salida
estd representado por la longitud de la diéfisis de la ulna, que transmite la fuerza de salida a la mano que accionara sobre
el sustrato. Dentro de la diversidad de los armadillos actuales, la proporcién entre el olécranon y la diafisis es mayor en las
especies que excavan mas frecuente y/o intensamente; es decir, tienen mayor ventaja mecanica. Se deriva asi un indice
de Habilidad Fosorial (IFA, por su nombre en inglés Index of Fossorial Ability; Vizcaino et al., 1999 y Vizcaino y Milne, 2002),
como una medida de la ventaja mecdanica del musculo triceps en la extension del antebrazo, expresado como la longitud
del olécranon (OL) dividida por la diferencia entre la longitud de la ulna (UL) y la longitud del olécranon ([OL / (UL-OL)]
x100; Figura I1.15). Este indice ha sido aplicado a armadillos extinguidos del Mioceno y Pleistoceno (Vizcaino et al., 2003;
20064a; 2012a).

Es importante sefnalar aqui dos aspectos que ya indicamos deben considerarse en la formulacién de hipotesis paleobio-
l6gicas. Uno es que los estudios realizados en armadillos permitieron descartar la influencia del tamaio sobre el indice
(Vizcaino y Milne, 2002). El otro es el legado filogenético. Ciertamente, este indice es eficaz en la identificacion de buenos
excavadores también en otros grupos de mamiferos. Sin embargo, aunque dentro de cada orden los mas especializados
para la excavacién muestran los valores mas altos, los mas especializados en otros érdenes (Carnivora, Rodentia) tienen
valores mas bajos que en los armadillos menos cavadores. La ancestralidad de este habito en los armadillos impone seve-
ras restricciones que condicionan modificaciones posteriores (Vizcaino et al., 1999).
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Figura I1.15. Ventaja mecénica del antebrazo en armadillos, tomando la ulna como una palanca con pivote en
la articulacion con el humero. El musculo triceps provee la potencia que extiende el antebrazo. El indice de
Habilidad Fosorial (IFA) indica la ventaja mecénica del triceps; OL, longitud del olécranon, UL, longitud de ulna.
En la ilustracion inferior, valores bajos de IFA (hacia la izquierda) se corresponden con armadillos ambulatorios,
poco cavadores (las especies de quirquincho bola, Tolypeutes), valores altos (hacia la derecha) mejoran la fuerza
de salida en los cavadores mds poderosos (en este caso representado por el tatu carreta, Priodontes maximus).
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Elementos finitos

El andlisis de elementos finitos se basa en el método de subdividir un sélido digitalizado (obtenido, por ejemplo, por
modelado o mediante tomografias) en unidades cubicas de valor unitario. Los calculos de las variables fisicas de interés
se realizan por separado para cada uno de estos “bloques”. Luego este conjunto de variables se unifica en una descripcion
cuantitativa del comportamiento fisico del sélido entero. El conjunto de parametros a los cuales se somete el modelo
(fuerza, tension, aceleracion, etc.) es determinado a priori por el investigador basado en criterios explicitados claramente.
Un enfoque de elementos finitos en modelos tridimensionales de crdneos permite evaluar la distribucién de las zonas que
soportan mayor estrés y formular hipotesis explicativas de esta distribucidn. Recientemente, Degrange et al., (2010), apli-
caron este procedimiento y formularon hipotesis sobre estrategias de captura de presas de un ave extinguida, el fororraco
Andalgalornis (masa corporal estimada en 40 kg) (Figura I1.16).

Con base en el analisis de regresion se estimo la fuerza de mordida en la punta del pico en 133 N. Los resultados ob-
tenidos a partir de analisis de elementos finitos de una chuia o cariama (ave gruiforme, uno de sus parientes vivos mas
cercanos) y un aguila, mostraron que el craneo de Andalgalornis sufria tensiones relativamente altas cuando se lo sometia
a cargas laterales y bajas cuando la fuerza era aplicada dorsoventralmente (sagitalmente) y en simulaciones de tironeo
hacia atras.

Por cuanto no es de esperar comportamientos potencialmente peligrosos para la integridad fisica del animal que los
efectue, Degrange et al. (2010) estimaron poco probable que Andalgalornis luchara con su pico para someter una presa
grande. Por lo tanto propusieron que o bien consumia presas mas pequenas que podrian ser sacrificadas y consumidas
de manera mas segura (por ejemplo, tragarlas enteras) o que utilizaba el pico realizando multiples ataques sagitales bien
centrados para reducir el tamano de la presa a porciones ingeribles.

Figura 11.16 Elementos finitos. A-C. El fororraco
Andalgalornis steulleti; D-F. El aguila Haliaetus
albicilla; G-, 1a chuna Cariama cristata. Distribucidn
del estrés bajo tres condiciones simuladas de carga
durante la captura de presas: sacudidas laterales (A,
D, G), mordida normal (B, E, H) y tironeo hacia atras
(C, F, 1). Los colores indican la tension de Von Misses
(VM), magnitud proporcional a la distorsion de los
materiales, en mega pascales (MPa). De acuerdo a
la escala de colores provista, los azules indican los
valores de deformaciéon mas bajos y los rojos los
mas altos. Las areas en blanco indican VM que ex-
ceden el maximo de 2 MPa. Imagen reproducida-
de Degrange et al. (2010) PLoS ONE 5(8): e11856.
doi:10.1371/journal.pone.0011856.g002.
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MORFOLOGIA FUNCIONAL

En este libro definimos a la morfologia funcional como una aproximacién causal, comparativa e inferencial, que se
concentra en una interfase entre forma y biologia, que es la funcién. La morfologia funcional engloba entonces el estudio
de las relaciones entre la forma o disefio anatémico de una estructura bioldgica y el conjunto de funciones que puede rea-
lizar. Ya mencionamos que esto fue conceptualizado por Radinsky (1987) en lo que podemos definir como un “paradigma
de relacion forma-funcion”. Es decir que es necesario llegar a algun tipo de hipétesis explicativa de cémo la forma permite
y/o restringe la funcién o funciones que sean de relevancia en la biologia del organismo. Reconstruir las relaciones entre
la forma'y la funcién forma parte, para muchos autores, de un paso fundamental en el conocimiento de la forma de vida
de organismos actuales y extintos (Betz, 2006).

El primatologo britanico Charles E. Oxnard (Figura Il. 17) describié en 1984 las ventajas de este tipo de aproximacién
inferencial a la estructura y la funcién, de las cuales las mas relevantes para nosotros son:

1. Permite analizar diferentes regiones anatémicas y una diversidad de grupos animales mucho mas grande que la
que puede ser involucrada en un disefio experimental.

2. Escapazde lidiar con especimenes raros, incompletos y fragmentarios de una manera imposible para un enfoque
experimental (especialmente importante en paleontologia).

3. Puede requerir solo el estudio de especimenes de museos ya colectados, sin la necesidad de interferir con especies
vivas, muchas de las cuales se encuentran hoy dia amenazadas.

En paleobiologia la funcién no es verificable mediante observaciones directas y solo se cuenta con la forma como punto
de partida de la inferencia morfofuncional. En la mayoria de los casos solo disponemos de la forma de las partes duras pre-
servadas, como huesos y dientes. Sin embargo, es posible obtener informaciéon adicional acerca de la forma de las partes
blandas por medio del estudio de la morfologia de las partes duras (volveremos sobre esto mas adelante en este capitulo).

Siendo una disciplina basicamente comparativa, la morfologia funcional en paleobiologia busca comparar a los taxones
extinguidos con modelos con atributos funcionales conocidos. A veces ningun taxén actual es lo suficientemente pare-
cido en su forma como para ser utilizado como modelo y se debe apelar entonces a andlogos mecanicos. En este sentido
la morfologia funcional incorpora elementos y conceptos de la biomecénica y de la ecomorfologia, diferenciandose de
estas en su enfoque mayormente cualitativo, lo cual no quiere decir que no se utilicen datos cuantitativos en el andlisis.
No obstante, la inferencia de la funcién a partir de la forma se realiza en general de forma basicamente cualitativa.

La relacion entre la formay el complejo de funciones que esta puede realizar se da a través de una“situacién biomecanica
promedio” (averaged biomechanical situation), que fue definida por Oxnard (1984) como la integracion de esta informacién
funcional en un “perfil mecéanico” de cada elemento (por ej., un miembro). Los esfuerzos a los que puede someterse una
parte del organismo seran diferentes no solo en magnitud sino también en duracion dependiendo de la actividad, su in-
tensidad y frecuencia. Actividades poco frecuentes pero de alta intensidad pueden tener un mayor impacto en el disefio de
esta parte que otras de menor intensidad y mayor frecuencia. Este perfil da cuenta de las capacidades funcionales del obje-
to de estudio, sea este un elemento aislado, un miembro o segmento corporal o incluso un organismo entero (Figura 11.18).

Figura I1.17. Charles Oxnard, primatélogo britanico radicado en Aus-
tralia, nacié en 1933 en Durham, Reino Unido. Sus investigaciones
abarcan desde la disecciéon anatémica, pasando por la modelacion
matemadtica y laingenieria de las estructuras anatémicas, hasta trans-
formaciones de Fourier, analisis de Lagrange y elementos finitos apli-
cados a la arquitectura y la biomecénica del hueso. Foto cortesia de
Charles Oxnard.
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Situacion
Biomecanica
Promedio

Figura 11.18. Situacién Biomecénica Promedio. Los vectores reflejan
la combinacion de esfuerzos a los que la estructura analizada (en este
caso la escépula) estd sometida durante las diferentes actividades
que realiza el organismo.

Aproximaciones practicas manuales y tecnoldgicas

La morfologia funcional esta fuertemente centrada en un conocimiento profundo de la anatomia de las formas en es-
tudio. Es preciso hacer hincapié en el valor del trabajo directo sobre los especimenes, tanto de los fésiles en estudio como
de los organismos actuales que se utilicen como muestra comparativa (Figura 11.19). Frecuentemente es necesario que el
material (siempre que su estado de preservacion y fragilidad lo permitan) sea observado cuidadosamente bajo distintos
tipos de iluminacién, eventualmente utilizando lupa de mano y lupa binocular. A veces la ayuda de luz rasante permite
visualizar detalles dificiles de observar de otro modo. El material debe ser manipulado: el tacto es capaz de revelar deta-
lles superficiales dificiles de distinguir visualmente. Los dibujos, esquemas y notas personales son herramientas practica-
mente irremplazables en la comprension anatdmica de una estructura, asi como el manejo de terminologia consensuada
y clara para simplificar su comprensién por otras personas.

Existen modos alternativos de aproximarse a la forma, especialmente cuando se intenta discernir estructuras y detalles
internos o de dificil acceso para la vista, o cuando se trabaja con especimenes cuya fragilidad desaconseja la manipula-
cién. Se pueden confeccionar moldes de silicona, por ejemplo, de cavidades internas como la cavidad encefalica. Bargo
et al. (2009) reconstruyeron los movimientos masticatorios del perezoso mioceno Eucholoeops por medio del andlisis
cualitativo de las facetas de desgaste de los dientes. Utilizaron también moldes de los dientes para reproducir y visualizar
mas claramente los posibles movimientos masticatorios. Muchas veces, como dijimos antes, es necesario recurrir a la
experiencia psicomotriz directa, manipulando (en sentido literal) los elementos (o moldes de ellos) para de este modo
comprender mejor los posibles movimientos y sus restricciones. En ese trabajo utilizaron también informaciéon morfold-
gica inferida de las partes blandas (musculos) como complemento, asi como datos cuantitativos de masa corporal para
contextualizar las hipotesis funcionales.

También se utilizan aparatos mas sofisticados que las lupas y los calibres de mano para ayudar en la comprension y
descripcion de la forma; por ejemplo, radiografias y mas recientemente tomografias computadas, especialmente en la
reconstruccion del encéfalo y los nervios craneales. La digitalizacion y edicion de las tomografias permite generar“moldes
virtuales” del encéfalo y los nervios (Bona et al., 2013) y de otras cavidades internas del craneo (Fernandez y Herrera, 2009)
y pueden complementar la informacion provista por moldes internos naturales (Herrera et al., 2013). También comienza a
utilizarse el escaner laser de superficies para generar modelos digitalizados de elementos o partes de ellos.
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Figura 11.18. Aproximaciones practicas al estudio de la morfologia.
A. Estudio de especimenes en colecciones. B. Andlisis anatdmico
comparativo tradicional. C. Observacién de un espécimen con lupa
binocular. D. Toma de medidas mediante calibre sobre un fémur de
gliptodonte. E. Uso de radiografia para estudiar caracteres dentarios
de Interatherium, un notoungulado mioceno. F. Uso de moldes den-
tarios del perezoso Eucholoeops para el estudio de la mecénica mas-
ticatoria; G. Molde interno de silicona de la cavidad encefalica del
cocodrilo Gavialis gangeticus (cortesia de Paula Bona). H. Tomografia
axial computada del craneo del notoungulado mioceno Nesodon. I.
Brazo digitalizador MicroScribe G2L utilizado para relevar coordena-
das en 3D. J. Escaner laser de superficies NextEngine Desktop 3D. K.
En verde, molde interno digital de la cavidad encefélica de Nesodon.
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Inferencia de la funcion a partir de la forma: modelos comparativos y analogos funcionales

Existen diversas maneras de inferir la funcidn o funciones a partir del andlisis de la forma. Una aproximacién posible es
hacer uso del conocimiento morfofuncional de organismos actuales, analizando qué grado de semejanza morfoldgica
existe entre el taxdn extinguido en estudio y taxones actuales de los cuales se conocen las propiedades funcionales. La
premisa seria que una semejanza en la forma implica una semejanza en la funcion. Por ejemplo, en un estudio sobre mar-
supiales fésiles, Argot (2001) buscd asociaciones causales entre patrones anatémico-funcionales y habitos en las formas
actuales tomadas como modelos, con el fin de entender el significado funcional de los principales rasgos morfolégicos de
los taxones extinguidos objeto del estudio. Para ello utilizé las mayores diferencias musculares entre especies vivientes
con habitos locomotores distintos para explicar funcionalmente algunos rasgos morfoldgicos observados en los esque-
letos fésiles.

También se puede recurrir a datos cuantitativos (tamafno corporal, indices, proporciones, etc.) para ayudarse en la com-
paracion (Fernandez et al., 2000) y aplicar tests estadisticos para distinguir mas claramente el grado de diferencia morfo-
I6gica entre los taxones (Sargis, 2002a y b). Esta aproximacioén se basa principalmente en la correlacién de la funcién entre
estructuras homologas. En esto la morfologia funcional replica el fundamento Idgico de la ecomorfologia cuantitativa.
Estos modelos funcionales deben ser taxones actuales escogidos por el investigador sobre la base de algun criterio que
debe establecerse con claridad: parentesco filogenético, tamafo corporal equivalente, similitud morfoldgica general, etc.
Por ejemplo, Candela y Picasso (2008) utilizaron como modelos funcionales a los parientes actuales mds cercanos de un
roedor extinto en estudio, asi como otros taxones no tan estrechamente emparentados pero que representan una diver-
sidad funcional util para la comparacién.

Otras veces la funcién de un organismo extinto se infiere directamente a partir de sus atributos fisico-quimicos, al me-
nos en los organismos actuales bien conocidos. Por ejemplo, se puede hipotetizar que el fémur de un rinoceronte extin-
guido tendrd las mismas propiedades mecdanicas que el fémur de un rinoceronte actual y utilizar estos atributos inferidos
como base para elucidar las funciones del fémur en el extinguido. Asi la morfologia funcional adopta un formato mas
experimental, mas cercano a la biomecénica.

Cuando no existen estructuras homadlogas que comparar (por ejemplo en el caso de organismos que pertenecen a un
taxén mayor sin representantes actuales) o cuando su escasa semejanza morfoldgica hace dudar de una similitud fun-
cional, es necesario buscar modelos funcionales alternativos. Estos seran entonces analogos funcionales, generalmente
organismos actuales cuya semejanza estructural con el taxén extinto en estudio permite proponer la hipotesis de una
semejanza funcional. Por ejemplo, Rudwick (1964) detalla el camino légico que se derivaria del analisis de los miembros
anteriores de un pterosaurio (Figura 11.20): poco podriamos inferir acerca de su funcién si utilizaramos como modelos
funcionales los organismos actuales mas estrechamente emparentados ;jqué inferencias funcionales podriamos hacer
comparando el brazo de un pterosaurio con el brazo de un cocodrilo? Utilizar como modelos funcionales aves y murcié-
lagos seria mas util, aunque no podriamos basarnos en un criterio de homologia para inferir la funcién, sino en principios
fisicos generales comunes a todos los animales capaces de volar.

Limitando la comparacion por el uso irrestricto de la homologia y el actualismo se corre el riesgo de que el organismo
extinto reconstruido resulte una suerte de quimera, un animal construido a partir de una aglomeracién de caracteristicas

Zu

de organismos actuales emparentados, algo que Pagel (1991) denomind “animal promedio”.
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Analogos mecanicos. El analisis paradigmatico de Rudwick

Figura 11.20. Limitaciones a la inferencia funcional en
un analisis filogenéticamente restringido. A pesar de
estar filogenéticamente mucho mas distantes de los
pterosaurios (A) que los cocodrilos (B), el miembro
anterior de aves (C) y murciélagos (D) son mas utiles
como modelos funcionales. Las semejanzas estructu-
rales entre los tres tipos de ala reflejan requerimientos
mecanicos basicos de la problematica del vuelo, mas
que ancestralidad comun (basado en Rudwick, 1964).

En casos especiales, cuando la morfologia es tan radicalmente diferente a la de cualquier organismo viviente que ningu-
no puede ser utilizado como modelo plausible, es necesario apelar a andlogos mecéanicos, como en el analisis paradig-
matico de Rudwick (1964). Este autor desarrollé un protocolo de andlisis funcional comparativo en el cual se proponen
varias hipotesis funcionales para una estructura particular de un organismo extinguido en estudio. El paso siguiente
implica plantear cémo serian las estructuras hipotéticas ideales que podrian cumplir esas funciones. Estas estructuras mo-
delo son llamadas“paradigmas funcionales”y son creadas por el investigador basandose en principios fisicos (Figura 11.21).

e

4

Figura 11.21. Representacién conceptual simplificada
del analisis paradigmatico de Rudwick. La estructura
en estudio (en este caso el miembro anterior de un ar-
madillo) es comparada con una serie de “paradigmas
funcionales” tedricos, cada uno representando un mo-
delo estructural optimizado para una funcién particu-
lar. El grado de semejanza con uno o mas “paradigmas”
indica una hipotesis plausible acerca de la eficiencia
con la que la estructura real podria desempenar una
o mas funciones.



Sin embargo no se debe olvidar que los seres vivos pueden también ser descriptos como maquinas quimicas ademas
de maquinas mecanicas. Por ejemplo, Amundson y Lauder (1994) agregan la hipétesis de termorregulacién a la lista
de hipétesis funcionales para las alas de pterosaurios. El Ultimo paso seria la comparacion entre estas formas ideales y la
estructura real. Obviamente es poco esperable que exista una analogia exacta con uno solo de los “paradigmas’, ya que
las estructuras en los seres vivos realizan en general varias funciones y la forma es una solucién de compromiso entre las
demandas de esas funciones y las restricciones impuestas por la herencia y la historia de vida. Pero es una aproximacion
interesante y util: ya el mero hecho de hipotetizar las estructuras ideales para una funcién dada puede ser un ejercicio
fructifero. Sin llegar a utilizar de forma explicita el protocolo propuesto por Rudwick, muchas veces una estructura dada
en un fésil es analizada cualitativamente por medio de la aplicaciéon de conceptos biomecanicos, buscando, de forma
comparativa, la hipotesis de funcidon que seria mejor desempenada por la estructura. Vemos esto especialmente en el
analisis morfofuncional de articulaciones en mamiferos (Argot, 2001 y 2002; Sargis, 2002a y b; Candela y Picasso, 2008;
Toledo et al,, 2013).

Volviendo al ejemplo del pterosaurio, ya se mencioné que la comparacién con aves y murciélagos podria ser util, aun-
que las diferencias anatémicas restarian algo de poder a nuestras inferencias. Se podria apelar a “anélogos” mecénicos,
simplemente comparando el brazo del pterosaurio con una serie de “paradigmas funcionales’, es decir estructuras ideales
para el vuelo batido, el planeo, la natacién propulsada, la captura de insectos, etc. Rudwick sefialé que la limitacién a la
cantidad de inferencias funcionales que podemos realizar no estd en las potencialidades de los organismos extintos en
estudio, sino en la limitacién de nuestro entendimiento de los principios operacionales de la fisica.

Paréntesis filogenéticos para la reconstruccion de tejidos blandos

Carrano y Hutchinson (2002) realizaron una cuidadosa reconstruccién de la musculatura de la cintura pélvica y miem-
bro posterior del dinosaurio terépodo Tyrannosaurus utilizando un protocolo propuesto por Witmer (1995), denominado
EPB (Extant Phylogenetic Brackets; Paréntesis Filogenéticos Actuales; Figura 11.22). La reconstruccion de la musculatura les
permitid a estos autores realizar una serie de inferencias funcionales, como lineas de accién de musculos y ventajas meca-
nicas relativas, por medio de la aplicacion cualitativa de conceptos biomecanicos. Se destaca otra vez la importancia de la
reconstruccion de tejidos blandos como fuente de informacién necesaria para las inferencias funcionales.

El método de EPB utiliza los taxones actuales filogenéticamente mas afines al fésil en estudio para analizar la relacién
entre el tejido blando y un rasgo 6seo asociado, utilizando el criterio de parsimonia. Primero se determinan las relaciones
rasgo 6seo-rasgo blando (cicatriz muscular-musculo por ejemplo) en los taxones actuales utilizados como “paréntesis
filogenéticos”. Se asume que estas relaciones rasgo 6seo-rasgo blando se han heredado de un ancestro comun, es decir,
que son homoélogas. Luego se determina la condicién para el correlato 6seo en el taxon extinto en estudio. A continuacion
se realiza la optimizacién (en general, optimizar solo tres taxones es sencillo de realizar sin recurrir a software cladistico)
de tejido blando asociado, asignando asi tres estados de caracter posibles: presente, ausente o ambiguo. Durante dicha
optimizacidn, en la “pasada hacia abajo” se produce la formulacién de la hip6tesis y en la “pasada hacia arriba” esa hipo-
tesis es testeada.
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Nivel inferencial |

Pariente viviente 1 Fosil Pariente viviente 2
Rasgo blando Rasgo blando
Rasgo 6seo Rasgo 6seo
Nivel inferencial Il Nivel inferencial IlI
Pariente viviente 1 Fosil Pariente viviente 2 Pariente viviente 1 Fosil Pariente viviente 2

)

Figura 11.22. Paréntesis Filogenéticos Actuales de Witmer (1995). En
el Nivel Inferencial |, la presencia del complejo “correlato éseo-tejido
blando” en ambos parientes vivientes permite una hipotesis de re-
construccion del tejido blando mejor sustentada que en los Niveles
Il'y Ill, en los que el complejo se encuentra ausente en uno o ambos
parientes vivientes.

Un aspecto particularmente interesante del método es que permite testear hipdtesis de reconstruccion de tejidos blan-
dos con niveles de especulacién definidos, que son utilizados para discriminar entre hipdtesis con mayor o menor grado
de soporte. Seguidamente se detallan los tres casos principales descriptos por Witmer en su trabajo original de 1995.

1. Nivel Inferencial I. Si en ambos paréntesis actuales esta presente el correlato 6seo y su rasgo blando asociado, y el
correlato 6seo esta igualmente presente en la forma extinta, se puede inferir la presencia del rasgo blando asociado
(homologo) en el fésil con un elevado grado de certidumbre.

2. Nivel Inferencial Il. En el caso de que el paréntesis viviente externo no posea el correlato éseo citado ni su rasgo
blando asociado, la inferencia de la presencia del tejido blando en cuestién en el organismo extinto no se encon-
traria sustentada por la evidencia. La asignacion seria ambigua o equivoca.

3. Nivel inferencial Ill. Por Ultimo, si en ninguno de los paréntesis actuales se verifica la relacion rasgo blando aso-
ciado-correlato 6seo, la asignacion en el organismo extinto es negativa segun la evidencia. Como sostiene Witmer,
esto no significa que no se pueda inferir el rasgo blando en el organismo extinto, sino, simplemente, que tal in-
ferencia es mas especulativa. Por otra parte, existen muchos casos en que la evidencia morfoldgica que sefnala la
presencia de un rasgo blando determinado es tan fuerte que dejar esa hipétesis de lado podria ser poco razonable.

Adicionalmente, existen niveles alternativos de puntuacion del grado de inferencia. Estos niveles se denominan I, Il'y
"y el procedimiento de asignacién es el mismo. Solamente se utilizan en aquellos casos en los cuales el tejido blando en
estudio no tiene un correlato éseo asociado. Aunque resulta obvio que un nivel | entrafia mas certidumbre que un nivel
I, las relaciones de prioridad entre todos los grados de inferencia alternativos y los originales no estan claras auin (Carrano
y Hutchinson, 2002).
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Como suele ocurrir con cualquier metodologia, el EPB no estd exento de problemas. Por ejemplo muchas estructuras
blandas trascienden los limites entre piezas esqueletarias, con lo cual se vuelve dificil decir cudl hipotesis de homologia
se esta poniendo a prueba (;la del tejido blando o la del hueso en el cual tiene un correlato?). En el trabajo original de
Witmer (1995) se proponia utilizarlo no solo para testear la robustez de la reconstruccién de tejidos blandos sino también
las inferencias de funcion y rol biol6gico, aunque utilizar parsimonia para inferir funciéon puede ser discutible, como vimos
anteriormente mediante el ejemplo de Rudwick (1964) del brazo del pterosaurio.

En la mayoria de los casos la reconstruccion de partes blandas se realiza analizando los especimenes de forma cualitati-
va y apelando a un conocimiento anatémico lo més exhaustivo posible de las formas actuales. Una vez mas, es vital el co-
nocimiento de la anatomia blanda de las formas actuales emparentadas. Este conocimiento proviene fundamentalmente
de disecciones, las cuales es recomendable hacer siempre que sea posible, ya que en muchos grupos el conocimiento dis-
ponible de la anatomia blanda es, como minimo, desactualizado. Sin embargo, como ya mencionamos, es muy usual que
las formas mas estrechamente emparentadas presenten una morfologia radicalmente distinta al organismo extinto en
estudio, o que directamente no existan formas actuales estrechamente emparentadas. Esto obliga a apelar a formas mas
lejanas como modelos de anatomia blanda. También es probable que el taxén en estudio presente estructuras blandas
sin homologos exactos entre las formas actuales: estas situaciones necesitan de una exhaustiva y cuidadosa explicacion
de hipdtesis anatdmicas y funcionales.

ECOMORFOLOGIA

Van der Klaauw (1948) formalizo el concepto de ecomorfologia con el nombre de morfologia ecolégica, definiéndola
como el estudio de las relaciones entre la morfologia del organismo y su ambiente. El término se usé originalmente para
explicar la variacion en disefio (morfologia y fisiologia). A partir de una serie de trabajos de la década de 1950 en los que
este autor desarrollé la Teoria Craneana Funcional, se consiguié vincular de una forma mas precisa la relacion entre forma,
funcion y presiones ambientales (Dresino y Lamas, 2003). Asimismo, Van der Klaauw se refirié en su teoria, aunque con
cierta vaguedad, a los componentes funcionales y a que estos forman parte de un todo integrado. Durante la década
de 1960, los ecologos comenzaron a explorar las relaciones entre la morfologia de las especies y el nicho ecoldgico que
ocupan en las comunidades (Wainwright y Reilly, 1994). Si bien en aquel momento se enfatizaba mas en la dispersion de
morfologia (o variacién de disefo) y la correlacion con caracteristicas ambientales, hacia fines de los afios 70 se comenza-
ron a buscar las consecuencias causales de las diferencias anatomicas entre especies (o entre individuos en las especies)
para explicar la ecologia de los organismos. Bock (1977, 1980, 1988, 1990) hizo la distincién que adoptamos en este libro
entre funcién (la accion, como funcionan las estructuras) y el rol biolégico (refiriéndose a cémo las facultades habilitadas
por las funciones de la estructura son usadas en la vida del organismo). Como dice Antonio Machado “se hace camino al
andar”y asi la ecomorfologia fue y sigue construyendo su camino para convertirse en una disciplina cientifica formalmen-
te reconocida. Esto fue posible gracias a la disponibilidad de grandes bases de datos y el avance tecnolégico que permi-
te la aplicacion de herramientas estadisticas multivariadas (algunas como el Andlisis de Discriminante desarrollado por
Fisher (1936) recién pudo ser masivamente utilizado hace unas décadas) y métodos comparativos (Brooks y McLennan,
1991; Harvey y Pagel, 1991; Giannini, 2003; Ollier et al., 2006), que apuntan a la diversidad filética y permiten evaluar si una
caracteristica de disefo particular puede ser considerada una adaptacion.

Con el tiempo, los estudios ecomorfoldgicos convergieron en cuantificar la variaciéon de la forma de los organismos
y evaluar los patrones de dicha variacion. En particular se busca relacionar y/o explicar la proporcién de variaciéon que
pueda ser atribuida al ambiente (ajuste a una tarea funcional impuesta por el mismo) y a la historia (ontogenia y filoge-
nia). La premisa basica de la ecomorfologia estipula que la covariacion entre los rasgos morfoloégicos y ambientales en
el presente es el resultado de la seleccién natural y la evolucién adaptativa (Klingenberg y Ekau, 1996). Este postulado
coincide, entonces, con el Principio de Correlaciéon de Cuvier que anotamos al comienzo del libro. Ambos asumen que
la variacion de la forma del organismo esta correlacionada con la accién de diferentes presiones ambientales y bioldgi-
cas (Wainwrigth, 1991), pero la ecomorfologia recurre a la seleccién natural y a la adaptacion para explicar el ajuste al
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ambiente (Schwenk, 2000). Cuando el ambiente impone restricciones a la morfologia y a la ecologia de los organismos,
se puede predecir la relacion causal entre forma y funcién (Karr y James, 1975). Sin embargo, no debe olvidarse evaluar
la proporcion de variacién debida a la historia (filogenia) puesto que se corre el riesgo de caer fatalmente en un adap-
tacionismo ingenuo (sensu Gould y Lewontin, 1979) que descubre que los organismos estan adaptados a su ambiente.
La ecomorfologia abarca gran parte de la vision de Liem de una nueva sintesis en morfologia, cuya “misién es explicar la
diversidad y adaptacién, tanto en términos historicos y funcionales, y descubrir las causas de la riqueza de fendmenos
Unicos que caracteriza a la biologia” (Liem, 1991a). Resumiendo, la ecomorfologia se ocupa de hacer las conexiones entre
como estan construidos los organismos y las consecuencias ecoldgicas y evolutivas de ese disefo.

Gould y Vrba (1982) diferenciaron los rasgos adaptativos (modelados por la seleccién natural en tiempos evolutivos
que mejoran la aptitud del organismo) de las exaptaciones (que mejoran la aptitud del organismo pero que no necesa-
riamente evolucionaron para cumplir con dicha funcioén).

Niveles de analisis

Arnold (1983) propuso que para testear las hipétesis de adaptacion debe seguirse un analisis en niveles (Figura 11.23)
que permita evaluar la variacion en forma (resultante a su vez de variacién genética heredable) que resulte en variacién
de la eficiencia bioldgica (en inglés, fitness).

Al principio del libro se definieron algunos de estos términos que involucran este andlisis en niveles; aqui se intenta
contextualizarlos a medida que se trata cada nivel.

Nivel 1: Morfologia. Es el nivel mas basal y representa la descripcion de cualquier aspecto de la estructura o de las
caracteristicas fenotipicas que pudieran relacionarse con las interacciones entre los organismos y de estos con el medio.
Puede ser cualquier nivel del disefio organismico, desde estructuras moleculares y celulares hasta los distintos compo-
nentes de los sistemas morfolégicos complejos 0 mecanismos comportamentales.

Nivel 2: Funcién. En este nivel el andlisis riguroso de la funcidn y sus bases morfoldgicas es el paso siguiente para una
comprension bien fundamentada de las consecuencias ecoldgicas y evolutivas ulteriores de la forma. Sin embargo, el
analisis de la funcion no necesita ser hecho en el contexto del rol biolégico.

Nivel 3: Nicho fundamental. En este nivel de andlisis se evalla el desempeio (performance, en inglés), como una medi-
da de cudn bien se ejerce un comportamiento particular o funcién. Es el nexo entre el disefio del organismo y sus conse-
cuencias en sus relaciones con otros organismos, el medio y la evolucion. La capacidad de desempefio, sea la medida real
o la predicha a partir de la morfologia, generalmente refleja el rango maximo de habilidades de un sistema morfoldgico
en funcionamiento. Por ejemplo, el rango potencial de las presas de un pez que come moluscos estara limitado a aquellos
con valvas que el pez sea capaz de triturar. Por lo tanto, la capacidad de desempeno de una muestra de peces puede ser
utilizada para inferir el nicho fundamental o las presas potenciales que podrian ser explotadas. En ultima instancia, es la
relacién entre morfologia y funcién la que determina la capacidad de desempefio del individuo y, asi, su potencial uso de
recursos.

Nivel 4: Nicho real. Es la medida del desempeiio o uso del recurso real bajo condiciones naturales. El espacio del nicho
real determinado por la morfologia y funcién/es particulares bajo estudio involucra la cuantificacién en el campo de los
rangos de comportamiento (desempeio) o patrones de uso del recurso. En el caso del pez que tritura valvas, el nicho real
es el rango de los tipos de presa consumidas por individuos en la naturaleza. La comparacion entre el nicho fundamental
y el nicho real identifica qué porcién de la capacidad de desempeiio es usada por el organismo en la naturaleza y cuan
bien la capacidad de desempeno iguala el uso del recurso. Cuando el uso de los recursos predicho se acerca al usado en
las poblaciones naturales se establece una relacién en la que se puede pensar que la capacidad de desempeio represen-
ta el maximo rango de los recursos que el individuo usara. Esta relacién debe ser considerada de antemano para que la
capacidad de desempeiio pueda ser relacionada con el siguiente nivel: éxito reproductivo (fitness en inglés).

Nicho 5: Exito reproductivo. La evaluacion final del significado adaptativo de los caracteres morfoldgicos a través de
sus roles funcionales y desempefo potencial y real es su efecto en el éxito reproductivo individual. Esto implica la de-
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mostracion de si los rasgos en consideracion son heredables y la naturaleza de la seleccién sobre su desempefio a través
del analisis de genética cuantitativa, supervivencia y nimero de crias sobrevivientes. En definitiva, implica estudios de
seleccion natural en poblaciones naturales.

Exito Reproductivo
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. .y o Figura 11.23. Relaciones jerarquicas de los niveles de andlisis inter-
Nivel 2 FunC|0n -~ 8 conectados en estudios ecomorfolégicos. La funcion y el desempe-
”~ ') fo (performance) proveen los eslabones claves para relacionar los
o~ 3 patrones de variaciéon morfoldgica y ecoldgica. La integracion de la
8 ecologia (el nicho real, el uso de los recursos y el éxito reproducti-
~ 5 vo), la capacidad de desempefio (y el nicho fundamental inferido) y
3 (@) la morfologia funcional es necesaria para interpretar el rol ecolégico
Nivel 1 Morfolog ia ~ (modificado de Reilly y Wainwright, 1994).

Integracion de los estudios ecomorfolégicos

Practicamente no existen trabajos que traten todos los niveles mencionados; la mayoria integran solo dos o tres. Las
inferencias acerca de los efectos de un nivel sobre el otro dependen de que los rasgos bajo estudio sean causalmente
relevantes para el siguiente nivel de analisis.

Uno de los problemas en las inferencias ecomorfolédgicas es que se comprende poco la funcion de muchos rasgos
morfolégicos para poder inferir su rol biolégico, tanto en el nicho fundamental como en el real, por lo que se requiere
comenzar con estudios funcionales. Ademas, el significado adaptativo de muchos rasgos ecoldgicos importantes suele
no estar claramente demostrado, por lo que es necesario una mayor integracién entre los datos aportados por ecélogos,
biélogos funcionales y morfélogos.

Por lo tanto, los resultados de los estudios paleoecolégicos basados en la ecomorfologia deben ser considerados como
hipdtesis a validar. Para ello se recurre a la morfologia funcional y, especialmente, a la biomecanica, para evaluar la rela-
cién entre la variacién de formay el desempefio (performance) con el fin de diferenciar aquellas “funciones ecolégicamen-
te relevantes” de los conflictos de disefio (Huey y Kingsolver, 1989).
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De lo antes dicho se desprende que las aproximaciones ecomorfoldgicas se basan principalmente en evaluar, en un
conjunto de especies vivientes cuya informacién ecoldgica es conocida, los patrones morfolégicos asociados a ella, con-
templando la historia evolutiva del grupo.

El primer paso en los estudios ecomorfoldgicos es la eleccion de las especies bajo estudio y la cuantificaciéon de la mor-
fologia. Si bien existen algunas excepciones (por ejemplo, roedores caviomorfos, en los que se evalla la excavacion), en
general los aspectos craneanos son evaluados en relacién a la dieta y los poscraneanos al tipo o modo de locomocion y
otros usos del sustrato. La cuantificacion de la forma puede enmarcarse en la morfometria clasica, utilizando un conjun-
to de longitudes -medidas entre puntos anatémicos homélogos- o la morfometria geométrica, en la que se utilizan las
coordenadas en el espacio bi- o tridimensional de un conjunto de hitos anatémicos o landmarks. Las variables ecoldgicas
de las especies elegidas deben ser bien conocidas y pueden ser de categorias discretas o continuas. En el primer conjunto
se puede citar algunos ejemplos como el tipo de dieta: Samuels (2009) caracterizé los roedores en carnivoros, insecti-
voros, omnivoros, herbivoros especialistas y herbivoros generalistas; Spencer (1995) clasificéd a los bévidos africanos en
grass feeder (que se alimentan de pastos), mixed feeder preferring grass (con alimentacién mixta con preferencia de pastos),
mixed feeder preferring dicots (con alimentacion mixta con preferencia de dicotiledéneas), dicot feeders (que se alimentan
de dicotiledoneas) y frugivores (que se alimentan de frutos), de acuerdo con la proporcién del tipo de alimento incluido
en la dieta. También hay categorias de uso del sustrato: Elissamburu y Vizcaino (2004) categorizaron a los roedores cavio-
morfos en una serie que va desde cavadores a saltadores pasando por cavadores ocasionales, generalizados, cursoriales 'y
cursoriales nadadores. Ademas pueden usarse variables de tipo continuo, como por ejemplo fuerza maxima de mordida
(Herrel et al., 2000), dureza del item alimentario (Herrel et al., 2008) o para el caso de variables asociadas a locomocioén,
velocidad méxima (Garland y Janis, 1993).

La relacion entre las variables ecolégicas y morfoldgicas se evalia mediante una diversidad de analisis estadisticos
multivariados. Por lo general, en primera instancia se realizan andlisis de componentes principales, (PCA, del inglés
Principal Component Analysis) los que permiten inspeccionar los morfoespacios (i.e., espacios que describen y relacionan
los fenotipos de los organismos; Mitteroecker y Huttegger, 2009) definidos por los componentes de mayor variacion. Esta
técnica permite definir nuevos ejes que son combinaciones lineales de las variables originales, orientados segun el eje de
mayor varianza. Tienen la ventaja de reflejar la variacion intrinseca de la muestra (i.e,, sin criterios definidos a priori) en la
cual el investigador busca patrones que le permitan asociar los morfoespacios con las caracteristicas ecoldgicas. Puesto
que no realizan pruebas de hipoétesis, estos analisis han sido considerados como métodos de reduccién de variables de
tipo exploratorio. En cambio, métodos como los Minimos Cuadrados Parciales o PLS (por su sigla en inglés, Partial Least
Squares; Bookstein et al., 1990) permiten evaluar la asociacion entre dos o mds conjuntos de variables (i.e., morfoldgicas y
ecoldgicas) que a diferencia de las regresiones (bi o multivariadas) no asumen que uno de los conjuntos predice o deter-
mina el/los otros.

Los andlisis de MANOVA y MANCOVA permiten realizar pruebas de hipotesis acerca de la asociacién entre los rasgos
morfoldgicos y ecoldgicos en un ambito multivariado (y los respectivos ANOVA y ANCOVA en ambitos bivariados y sus
alternativas no-paramétricas U de Man Whitney, etc). Los PCA suelen ser muy Utiles para inferir rasgos ecolégicos en aque-
llas especies de habitos desconocidos que comparten el mismo morfoespacio, pero a diferencia del PLS no indican nada
acerca de la fuerza de la correlacion.

En los estudios paleobiolégicos cuyo objetivo es predecir con cierto grado de confianza la pertenencia a una determi-
nada categoria, suelen usarse los andlisis de discriminantes. En estos casos, se utiliza una muestra de especimenes actua-
les como marco de referencia para construir funciones de clasificacion, las que luego deberan ser probadas idealmente
con una muestra testigo (es decir, de habitos ecolégicos conocidos que no fueran incluidos en la construccién de las
funciones) o mediante pruebas de validacién cruzada. De obtenerse buenas funciones de clasificacion, estas se emplean
para predecir la pertenencia a uno u otro grupo con cierto grado de confianza. Estos métodos siempre resultan en una
clasificacion, la que estara determinada por la variedad de categorias en la muestra de referencia.

Muchos estudios paleobiolégicos se realizan en dos pasos. En el primero, se efectian andlisis de la correlacién entre los
rasgos morfoldgicos (por ejemplo, variables craneo-dentales) y ecoldgicos (por ejemplo, composicion de la dieta y prefe-
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rencia de hbitat), mensurables a nivel de comunidades actuales. En el segundo paso, se utilizan los patrones detectados
para inferir los aspectos ecoldgicos de las especies extintas.

Como se menciond anteriormente, en las aproximaciones ecomorfolégicas es de suma importancia evaluar la propor-
cion de variaciéon debida a la historia de los organismos (ontogenia y filogenia). Pueden aplicarse dos grandes enfoques,
la ecomorfologia de linajes o la de comunidades. En la primera pueden mapearse e interpretarse aspectos de la distri-
bucion cronoldgica y la filogenia en el morfoespacio generado por los integrantes de un clado o linaje. Este enfoque
suele ser particularmente Util en el caso de linajes extinguidos sin representantes actuales, pudiendo detectarse patrones
consistentes de reemplazo sucesivo de taxones (por ejemplo, en los ungulados endémicos de América del Sur del Orden
Notoungulata; Giannini y Garcia-Lopez, 2014). Sin embargo, estos enfoques requieren un segundo nivel de analisis para
proponer, o poner a prueba, hipdtesis paleobioldgicas. En la segunda, se pretende caracterizar las comunidades iden-
tificando patrones que vinculen rasgos morfoldgicos y rasgos ecoldgicos y sus interacciones, de manera independiente
de la composicion taxondmica (taxon-free) y del periodo estudiado (Mendoza et al., 2005). Este enfoque ha sido aplicado
en ungulados artiodactilos y perisodactilos con el fin de caracterizar las comunidades del pasado desde una perspectiva
morfométrica clasica (Mendoza, 2005; Mendoza et al,, 2006; Mendoza y Palmqvist, 2006, 2008; De Esteban-Trivigno et al.,
2008).

En los estudios ecomorfolégicos en los que se discriminan las variaciones de forma debida a la historia filogenética del
grupo, se debe tomar en cuenta qué proporcién de la variacion puede explicarse por ancestralidad comun. En los ulti-
mos tiempos se ha propuesto un gran niumero de aproximaciones metodolégicas del campo de la biologia comparativa
para alcanzar dicho objetivo (Felsenstein, 1985; Garland et al., 1993, 2005; Grafen, 1995; Ackerly, 2000; Giannini, 2003).
Con estos métodos se espera suplir a los analisis estadisticos paramétricos cuyos supuestos no se cumplen por falta de
independencia de la muestra, debido a que las especies biolégicas comparten una historia evolutiva y no son sucesos in-
dependientes. Sin embargo, otros autores sefialan que la necesidad de incorporar la informacion filogenética para lograr
un analisis comparativo exitoso depende de la naturaleza de las inferencias que se pretenden realizar (Sanford et al., 2002,
Quader et al., 2004). De acuerdo con Sanford et al. (2002), las aproximaciones que buscan identificar y explicar las variacio-
nes relacionadas con las relaciones filogenéticas deberian formar parte de un marco separado de la biologia comparativa,
ya que en esta Ultima se utiliza el conocimiento de un organismo para guiar el estudio del otro.

Uno de los problemas de los métodos comparativos es que no permiten contemplar la variacién intraespecifica de
diseno, dado que esta se reduce a un promedio. Sin embargo, se han propuesto analisis candnicos con los que se pueden
probar las covariaciones entre las matrices de rasgos morfolégicos, ecolégicos y una tercera matriz que reconstruye las
relaciones filogenéticas.
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CAPITULO 1Nl

BIOMATERIALES

Hasta el momento no hemos tratado las propiedades mecénicas de los materiales que afectan su desempenio. A lo largo
de la historia, el ladrillo de barro cocido ha sido la quintaesencia de la edificacion por sus caracteristicas de solidez con re-
lativamente poca masa, producto de la pérdida de agua que sufre el material arcilloso durante la fase de endurecimiento
en la coccién. Sin embargo, mientras que el ladrillo soporta grandes cargas (fuerzas que se transmiten hacia arriba y hacia
abajo desde la parte superior de la columna o de la pared hasta el suelo), no es muy resistente al movimiento horizontal,
como el que comlnmente ocurre en los terremotos. En cambio, las casas tradicionales japonesas estan disefadas para
ser flexibles, lo que aumenta su supervivencia, tanto frente a terremotos como a tifones. Casi todos los materiales de
construccion tradicionales japoneses son organicos: madera suave de arboles de hoja perenne para la estructura, papel
de morera para las paredes y bambu para las piezas que aseguran la integridad estructural. Al seleccionar un material
adecuado para un producto determinado el disefador busca una combinacion especifica de propiedades tales como
densidad, médulo elastico, médulo de rotura, tenacidad a la fractura (resistencia del material a la propagacion de la fisu-
ra), coeficiente de expansién térmica (deformacién térmica por grado), etc., apropiada para la funcién que se espera que
cumpla el producto.

Entonces, en los estudios de correlacion forma-funcion en biologia (especialmente en biomecanica) es fundamental
conocer las caracteristicas basicas de los biomateriales. Los diversos tejidos dentro de los érganos del cuerpo, tales
como piel, hueso, arterias, poseen propiedades materiales Unicas. La respuesta mecénica pasiva de un tejido particular
se puede atribuir a las caracteristicas de las sustancias basicas (proteoglicanos, por ej.) de las diversas proteinas (como
elastina y coldgeno) de las células vivas y a las orientaciones de las fibras dentro del tejido. Por ejemplo, si la piel humana
se compusiera mayormente de una proteina distinta del coldgeno, muchas de sus propiedades mecaénicas, tales como su
modulo elastico, serian diferentes.

Para determinar el alcance de la aplicacién de la biomecanica a la paleobiologia de vertebrados es importante enten-
der las propiedades de diferentes elementos esqueléticos del tejido conectivo o conjuntivo (especialmente huesos, pero
también cartilagos, tendones y ligamentos), los musculos que los mueven y los dientes. En el apéndice que se encuentra
al final del libro aportamos abundante informacién sobre los tejidos y sistemas de 6rganos mas relevantes para los estu-
dios de correlacién forma-funcién en los vertebrados extintos. En este capitulo tratamos algunos aspectos funcionales y
mecanicos aplicados a estos biomateriales.
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RESPUESTA DE LOS TEJIDOS A TENSIONES MECANICAS

Como ocurre en cualquier tipo de material, las cargas aplicadas y las deformaciones pueden afectar las propiedades del
tejido vivo, modificando su crecimiento y remodelacion. Asi, en general, las fuerzas que actian sobre un material biol4gi-
co y que pueden generar cambios en la estructura, fundamentalmente en la distribucion de sus componentes y la forma,
son las fuerzas de compresion, tension y torsion. Los analisis de comportamiento directo tensién-deformacién se ocupan
de determinar la "resistencia”" de un material biolégico ante la ejecucién de una fuerza conocida que actia sobre él. Ten-
sion mecanica es el esfuerzo interno por unidad de area que experimenta el material frente a la aplicacién de la fuerza. De
acuerdo con la Tercera Ley de Newton (Ley de accion y reaccién), la aplicacién de un nivel determinado de deformacion
generarda una tensién menor sobre materiales flexibles que sobre los mas rigidos. Inversamente, la magnitud de la fuerza
necesaria para producir deformacién es mayor en materiales rigidos que en elasticos. Los materiales viscoelasticos, como
el cartilago articular, presentan un comportamiento diferente en el tiempo aunque las condiciones de carga o deforma-
cion a las que se les somete permanezcan constantes. Asi, si el material es sometido a una carga constante, al principio la
deformacion del material ocurrird a una cierta velocidad pero con el paso del tiempo experimentara variaciones.

En general, los tejidos retienen cierta habilidad fisiologica para adaptarse a nuevas demandas durante la vida de un
organismo (véase sinmorfosis, Capitulo I). Estas respuestas se clasifican cominmente de la siguiente manera:

Atrofia: disminucion del volumen o tamafio de un tejido debido a que no estuvo expuesto a esfuerzos o tensiones.

Hipertrofia: aumento del volumen debido a que estuvo expuesto a esfuerzo sostenido (por ejemplo en los atletas).

Hiperplasia: division y proliferacion celular bajo estrés.

Metaplasia: un determinado tipo de tejido cambia a otro tipo de tejido (generalmente son patoldgicas).

Uno de los ejemplos mas evidentes de la mencionada habilidad de adaptacién a nuevas demandas lo encontramos
en el hueso (Figura Ill.1). Para desempenar su rol de soporte y proteccion los huesos no deben deformarse o cambiar de
forma significativamente. Sin embargo, el hueso es dinamico y cambia gradualmente durante la vida de un individuo,
como respuesta a factores ambientales. Cuatro tipos de factores ambientales pueden alterar la forma basica del hueso:
enfermedades infecciosas, nutricidon, hormonas y tensiones mecanicas. Nos vamos a ocupar de estas ultimas.

Las fuerzas producidas por la gravedad y las contracciones musculares determinan la forma final del hueso pero, a su
vez, a lo largo de la vida de un individuo estas tensiones sobre el hueso también cambian. Asimismo, la respuesta del
hueso al estrés mecanico depende de la duracién de la fuerza. Un animal joven es muy activo (i.e. corre, salta), pero en la
adultez cambia sus actividades: migra, pelea por territorio o se sobrealimenta para mantener la descendencia. A su vez,
a medida que el animal aumenta de tamano, el cambio en las proporciones se transforma en un factor determinante. El
aumento geométrico de la masa corporal implica mayores demandas mecanicas sobre los elementos que sostienen el
cuerpo. Inversamente, individuos cada vez mas adultos tienden a declinar su actividad, lo que reduce el estrés. Es decir
que, por variadas razones, las fuerzas a las que estan sometidos los huesos cambian a lo largo de la historia de vida del
individuo.
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Figura lll.1. Respuestas fisioldgicas del tejido 6seo.
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k ‘ % i posterior (fémur) de tres individuos diferentes de
\;‘ ganado vacuno. A, engrosamiento del tejido 6seo
? : e

cortical (hipertrofia); B, hueso normal; C, hueso con

Corteza pérdida de masa cortical (atrofia).
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Las fibras de colageno y las sales de calcio ayudan a fortalecer el hueso. De hecho, las fibras de coldageno son muy resis-
tentes a las fuerzas de tensidn, mientras que las sales minerales (fosfato de calcio) lo son para las fuerzas de compresion.
Esta combinacion de propiedades hace que la estructura del hueso sea extremadamente resistente a las fuerzas de ten-
sion y compresion.

Diseno interno del hueso

Los huesos estan formados por tejido 6seo compacto y esponjoso (Figura lll.2; ver Apéndice) y la distribucion de ambos
tipos de tejido se relaciona directamente con su respuesta a los factores mecanicos.

Tanto los huesos individuales como regiones especificas de ellos pueden ser cargados en compresion, traccion, flexion,
cizalla o torsion, o una combinacién de ellos (Figura l11.3). La accion muscular durante el movimiento (incluidos los mo-
vimientos fetales) también produce cargas mecanicas que se aplican en el hueso, provocando la reaccion dinamica del
tejido 6seo: el hueso se engrosa o reorganiza su entramado trabecular (ver mas abajo).

sin carga Compresién Traccion Flexion Cizalla Torsiéon

Hueso

compacto
Hueso

esponjoso

z z z z z z

: kx kx kx kx kx kx
Figura I11.2. Seccion frontal del himero izquier- Figura lll.3. Fuerzas actuando sobre huesos. El cdédigo de colo-
do de un perezoso scelidoterino del Pleistoceno res se corresponde con el de la Figura Il. 13: las areas sombrea-
depositado en el Museo de La Plata (MLP 507). das en azul indican regiones donde las particulas se acercan y
Puede observarse la distribucion cortical del te- se concentran las fuerzas de compresién; en rojo, donde se separan
jido 6seo compacto e internamente el gran de- y se concentra la traccion; en amarillo, desplazamientos de particulas
sarrollo del tejido 6seo esponjoso. Cortesia del unas sobre otras; el gradiente amarillo verde en torsién indica zonas
Museo de La Plata. Escala= 10 cm. con desplazamientos y mezclas de fuerzas.
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Los huesos son anisotropicos (i.e., sus propiedades cambian en las distintas direcciones del espacio tridimensional),
pero en sentido transversal son aproximadamente isotrépicos (i.e., sus propiedades son invariantes). En otras palabras,
los huesos son mas fuertes a lo largo de un eje que a través de ese eje. En animales terrestres muy grandes (elefantes,
dinosaurios saurdpodos) los miembros se disponen como columnas simples que soportan las fuerzas de compresion que
genera el peso (véase Capitulo V). En estos animales los huesos son macizos en lugar de huecos (Figura I1l.4), optimizan-
do el rol de los miembros en el soporte del peso. Muchos otros vertebrados terrestres, en cambio, estan especializados
para la carrera. En ellos la parte superior de los miembros (himero y fémur) se dispone en dngulo en vista lateral (en vista
anterior o posterior son verticales). Estos huesos soportan cargas como vigas inclinadas y estan sujetos a fuerzas de fle-
xion que tienden a cargar la superficie dorsal en compresién y la ventral en tensidn. Son tubulares, con las paredes de las
diafisis formadas por hueso compacto delgado, es decir, preparados para funcionar como una viga que recibe cargas en
todas direcciones (Figura Ill. 5).

A

Figura l11.4. Vertebrados actuales y extintos con miembros columna-
res (disposicion graviportal; véase Capitulo V). En blanco se resaltan
los huesos del esqueleto apendicular con disposicién columnar. En el
elefante africano (A) tanto la escapula como la pelvis se encolumnan
con los miembros, mientras que en el dinosaurio saurépodo (B) solo
lo hace la cintura escapular.

Figura lll. 5. Vertebrados actuales y extintos con miembros no
columnares. Los huesos del esqueleto apendicular, resaltados en
blanco, se disponen en dngulo. A, panda rojo (Ailurus); B, notoungula-
do del Mioceno, Adinotherium (modificada de la ilustracion de Robert
Bruce Horsfall publicada en Scott, 1913). Escala= 50 cm
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El sistema de carga en las epifisis (los extremos de los huesos) es diferente del de la diafisis (la parte media de los
huesos), porque aquellas deben transmitir las tensiones desde sus superficies articulares a la diafisis. De esto se ocupa
el hueso esponjoso. En una seccion transversal de la didfisis de un humero o fémur de un animal que corre, se observan
finas estructuras de hueso esponjoso que corren de un borde al otro formando un enrejado, las trabéculas (o “pequenas
vigas”). En el extremo articular del hueso las trabéculas tienen el aspecto de finas ldminas que se disponen irradiando
desde la delgada capa de hueso compacto que forma la superficie articular y convergen a los lados de la diéfisis. La dispo-
sicién organizada de las trabéculas ha sido comparada con la distribucién de las trayectorias de estrés en vigas cargadas.

Las reglas fisicas de la Teoria de las trayectorias que se traté en el Capitulo Il también aplican para el hueso, con la
diferencia de que este es un tejido vivo que reacciona de forma dinamica a las cargas mecénicas. Esta norma, también
conocida como Ley de Wolff de la transformacién del hueso (Wolff, 1869; 1892; 1986), establece que la remodelacion
del hueso ocurre en proporcion a las demandas mecanicas que se generan sobre él. De acuerdo con la teoria de las tra-
yectorias, las trabéculas del hueso esponjoso corren a lo largo de las trayectorias de disipacién de cargas y la densidad
del hueso refleja la intensidad del estrés. Esto explica por qué la difisis de un hueso largo, donde las trayectorias estan
poco espaciadas, estd formada por hueso compacto. Si los patrones de estrés cambian, la orientacion de las trabéculas
también cambia optimizando la resistencia a la carga. Esta idea surgié en Alemania promediando el siglo XIX, cuando el
ingeniero Kart Culmann le sugirié al anatomista von Meyer que las trayectorias del hueso trabecular del fémur, metatarso
y calcdneo del humano estaban alineadas con las principales direcciones de estrés (von Meyer, 1867; Ruttimann, 1992).
Sin embargo, las trayectorias en la ilustraciéon de von Meyer (1867) no eran ortogonales como debia esperarse. Julius Wolff
(1869) fue quien trazo las trayectorias correctamente siguiendo una regla matematica (Skedros y Baucom, 2007). A pesar
de ser diferentes, las ilustraciones de von Meyer (1867) y Wolff (1869) (Figura 11.6) suelen ser confundidas en gran parte
de la literatura.

A
RS
N
0,::; ‘\\}‘\‘ Y,

Figura 111.6. Ley de Wolff de la transformacion del hueso ejemplificado
en el fémur bovino, donde las trabéculas del hueso esponjoso corren
a lo largo de las trayectorias de disipaciéon de cargas y la densidad del
hueso refleja la intensidad del estrés. A, corte (en el plano frontal) de
la epifisis proximal mostrando hueso cortical y trabecular; B, represen-
tacion de los patrones de arcos que seguirian las trayectorias del hue-
so trabecular imitando la gria de Culmann (de acuerdo a von Meyer,
1867); C, representacién de las trayectorias sobre las que actuarian las
cargas en el hueso trabecular de acuerdo con la aproximacion de Wolff
(1870) en la que a diferencia de (B) las intersecciones de los arcos son
ortogonales.
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Tendones, ligamentos y cartilago

Tejidos blandos, como tendones, ligamentos (tejido conectivo fibroso) y cartilago (tejido conectivo especial), son com-
binaciones de proteinas de matriz y fluido (véase Apéndice). En cada uno de estos tejidos el principal elemento que
soporta esfuerzos es el coldgeno, aunque su cantidad y tipo varia de acuerdo con la funcién que cada tejido debe reali-
zar. La funcion de los tendones es conectar el musculo con el hueso, por lo que son sometidos a esfuerzos de traccion.
Los tendones deben ser fuertes para facilitar el movimiento del cuerpo y al mismo tiempo prevenir dafios a los tejidos
musculares. Los ligamentos conectan los huesos y por lo tanto son mas rigidos que los tendones pero son semejantes a
éstos en su resistencia a los esfuerzos de traccion. El cartilago sufre principalmente fuerzas de compresion y actia como
un amortiguador en las articulaciones para distribuir las cargas entre los huesos. La resistencia a los esfuerzos de compre-
sion del cartilago, como en los tendones y ligamentos, deriva principalmente del coldgeno. Sin embargo, las fibras estan
sostenidas por enlaces cruzados de glicosaminoglicanos, que también atraen agua y crean un tejido casi incompresible,
capaz de soportar la compresion.

FUNCION DE LOS MUSCULOS

Los musculos son esenciales para los movimientos del cuerpo, tanto del esqueleto como sus érganos. Se clasifican en
dos grandes grupos (estriados y lisos) de acuerdo a las caracteristicas de sus células. El musculo esquelético (un tipo de
musculo estriado, asociado a huesos y cartilagos -véase Apéndice), puede contraerse manteniendo una fuerza variable
o constante a través del tiempo. Los musculos solo realizan trabajo en contraccion, nunca en extension. Esto implica
que siempre que un musculo se contrae para realizar una funcion, otro musculo debe realizar la funcion opuesta para
desplazar el sistema de nuevo al origen. Por esto se dice que los musculos forman pares antagdnicos, por ejemplo, el
musculo biceps flexiona el antebrazo y el triceps lo extiende: son antagonistas (Figura I11.7). Pero puede ocurrir que mus-
culos antagonistas se pongan en actividad durante la misma etapa del movimiento. Uno de ellos es el protagonista del
movimiento y el antagonista actua de modo limitado para ayudar a controlar el movimiento. Por ejemplo, si se flexiona
el antebrazo el principal musculo en accion es el biceps, pero el antagonista (musculo triceps) también entra en accién
como “regulador” del movimiento.

Asimismo, varios musculos pueden colaborar realizando una funcién: por ejemplo, para levantar un peso, los musculos bi-
cepsy braquioradial colaboran en la flexién del antebrazo (Figura l11.8). Se dice entonces que estos musculos son sinergistas.

Figura I11.7. Musculos antagonicos. Algunos muscu- Figura III.8. Musculos sinergistas. Varios musculos
los se contraen para realizar una funcion y otros luego pueden colaborar realizando una funcién. En el ejem-
efecttan la funciéon opuesta desplazando el sistema plo, los musculos biceps y braquioradial colaboran en
a la posicién de origen o actuan al mismo tiempo la flexion del antebrazo de un armadillo.

controlando el movimiento. En el ejemplo el biceps
flexiona el antebrazo de un armadillo, el triceps lo ex-
tiende y viceversa.
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Otra funcion de los musculos es actuar como “estabilizadores”. Muchos musculos de pequefio tamaiio o de recorrido
corto colaboran en el movimiento cuidando que las articulaciones no se disloquen o que no sean forzadas en dngulos
daninos por el movimiento de los musculos principales.

En suma, las fuerzas ejercidas por los musculos producen diferentes efectos de acuerdo con el tipo de actividad que el
organismo lleva a cabo. Algunos términos que describen las acciones de los musculos (Figura 111.9), son:

Flexores: reducen el angulo entre piezas esqueléticas articuladas.

Extensores: aumentan el angulo.

Aductores: mueven elementos hacia adentro, acercdndolos al plano sagital en la parte ventral del cuerpo o hacia el
eje de un miembro (o su parte mas medial; por ejemplo cerrar las manos).

Abductores: mueven un elemento hacia afuera, alejandolo del plano sagital del cuerpo en la parte ventral o del eje del
miembro (por ejemplo abrir las manos).

Elevadores: elevan un elemento en sentido dorso-ventral; en general el marco de referencia es el animal en posicion
horizontal.

Depresores: o bajan (por ejemplo la mandibula).

Protractores: alejan un elemento de su base.

Retractores: lo acercan (por ejemplo la lengua).

Rotadores: rotan un elemento a lo largo de su eje mas largo.

Supinadores: rotan la palma de la mano o la planta del pie hacia arriba.

Pronadores: lo rotan hacia abajo.

Algunos de estas acciones no son excluyentes: por ejemplo, el musculo mandibular masetero es un elevador de la man-
dibula, pero también es un aductor e, inclusive, podria denominarse como flexor de la articulacion craneo-mandibular.

A

Elevador

Aductor

Figura 111.9. Algunas acciones de los musculos. A, aductores y abduc-
tores del brazo de un anuro; B, aductores y elevadores de la man-
dibula de un tiburén; C, extensores y flexores del antebrazo de un
armadillo; D, depresor mandibular de un lagarto; E, pronadores y
supinadores del antebrazo del humano.

55



Potencia muscular

La fuerza méxima producida por un musculo es proporcional al drea de la seccién transversal del musculo. Es decir, es
igual a la fuerza de contraccion de una de sus fibras multiplicada por el nimero total de fibras (Figura l11.10). Esto es una
aproximacion y asume que todas las fibras son paralelas entre siy al eje de insercién del tendén y que todas las fibras son
del mismo tamano. Este es el caso de un musculo cilindrico (straplike en inglés), por ejemplo el musculo tirohioideo. Otros
musculos se afinan en un extremo para insertarse en el hueso (por ejemplo el musculo deltoides) o en ambos extremos,
formando un musculo fusiforme (por ejemplo el musculo biceps). Asi, la fuerza se concentra en un drea mas pequena.

A su vez, la fuerza generada por el musculo varia con la orientacién de las fibras dentro de él: existe un tipo de musculo
especial denominado musculo pinnado, en el que las fibras son cortas, ordenadas en forma diagonal y se insertan en un
tenddn a un lado del musculo (unipinnado) o en uno o mas tendones ubicados en el centro del musculo (bipinnado o
multipinnado). Los musculos pinnados aumentan la fuerza de contraccién al incrementar la cantidad de fibras por unidad
de area, pero reducen la distancia recorrida en la contraccién. Ejemplos: los musculos teres major (cilindrico), biceps (fusi-
forme) y subescapular (multipinnado).

Estas variables en la arquitectura del musculo afectan el grado, velocidad y fuerza de contraccion. Cada una tiene ven-
tajas y desventajas mecanicas. El grado de contraccion de un musculo depende de la longitud de las fibras. Los musculos
cilindricos y fusiformes tienen fibras mas largas que los pinnados de masa equivalente, por lo tanto pueden contraerse
en forma extensiva y rapida (son los mejores para mover cargas livianas a través de distancias largas). Por el contrario,
los pinnados desarrollan mayor fuerza que los fusiformes o paralelos aunque su recorrido de contraccién es menor (son
los mejores para mover cargas pesadas en distancias cortas). Como poseen muchas fibras cortas, pueden generar mayor
fuerza por unidad de musculo. La fuerza util desarrollada en un musculo pinnado, no es la fuerza desarrollada a lo largo
de la linea de accion de las fibras musculares, sino la resultante de esta fuerza a lo largo del eje del tendén. La fuerza de
la otra resultante se pierde bajo la forma de calor, pero la fuerza util final excede por mucho la desarrollada por musculos
de fibras paralelas.

>
Seccion
fisiologica

C Figura I11.10. Potencia muscular. La fuerza maxima
producida por un musculo depende del niumero
de fibras involucradas en la seccion fisioldgica del
mismo. A, en los musculos cilindricos o fusiformes
(Q) las fibras son paralelas entre si y al eje de inser-
cion del tenddn y perpendiculares a la seccion fi-
siolégica, que se corresponde con la transversal del
musculo. B, en los pinnados (C) las fibras se insertan
en uno o més tendones que se ubican a un lado o
internamente en el musculo, por lo que la seccién
fisiolégica es mayor que la transversal. Las flechas
celestes representan el sentido de acortamiento de
las fibras. En A es paralelo a la orientacion del mus-

Musculo Mdusculo Musculo Musculo Musculo culoy en B es diagonal, por lo que la contracciéon de
cilindrico fusiforme  unipinnado bipinnado multipinnado los musculos pinnados tiene menor recorrido.

Seccioén
fisioldgica

\
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CAPITULO IV

TAMANO CORPORAL

El tamano de los organismos afecta practicamente todos los aspectos de la vida, imponiendo limitaciones en la for-
ma, fisiologia, comportamiento y ecologia. En las Ultimas cuatro décadas del Siglo XX hubo una notable produccién de
literatura cientifica que registra su correlacién con una gran diversidad de rasgos de la vida de un animal (Peters, 1983;
Schmidt-Nielsen, 1984; Damuth y MacFadden, 1990), tales como el metabolismo (Kleiber, 1932), los habitos locomotores
(Alexander, 1985, 1989; Alexander et al., 1979; Farifa et al., 1997), la dieta, la densidad poblacional, el area de accién (Da-
muth, 1981ay b, 1987, 1991, 1993; Lindstedt et al., 1986; Nee et al., 1991; Reiss, 1988; Swihart et al., 1988) y los procesos de
extincion (Flessa et al., 1986; Lessa y Farifia, 1996; Lessa et al., 1997). Pero sélo recientemente el papel del tamafo corporal
en la estructuracion de las redes troficas y otras redes ecoldgicas ha comenzado a ser explorado sistematicamente (por
ejemplo, Woodward et al., 2005).

Los animales grandes o pequenos disfrutan de diferentes ventajas: los mas grandes tienen menos depredadores y
tienen ventaja en la competencia entre machos como parte del comportamiento reproductivo; los animales pequefios
pueden sobrevivir con menos comida en tiempos dificiles, mientras que los grandes son mas sensibles a los cambios
ambientales.

En lo que hace al tamaio corporal y los patrones en la estructura de la red tréfica de las comunidades, los depredadores
son por lo general entre uno y tres 6rdenes de magnitud mayores que sus presas en términos de masa corporal, aunque
hay algunas excepciones notables (por ejemplo, sistemas huésped-parasito y algunos huésped-parasitoide, packs de ca-
zadores y ballenas de barbas). Este fendmeno bioldgico general ilustra los vinculos entre la estructura tréfica de comuni-
dades enteras y el tamafio corporal.

El tamafio corporal también afecta la escala temporal y espacial de las redes tréficas. Los cambios estacionales ontoge-
néticos en la dieta, impulsados por los cambios en los tamafos relativos de las especies, parecen dar cuenta de muchos
de los “bucles de alimentacién intragremio” vistos en las redes alimentarias (por ejemplo, entre insectos con larvas acua-
ticas, las larvas grandes de estadios tardios de tricopteros cazan larvas de megaldpteros, las que a su vez se comen las
larvas pequenas de estadios tempranos de tricopteros). Efectivamente, el principal determinante de la posicion trofica
de un depredador dentro de una red alimentaria es a menudo su tamafo (variable), en lugar de su identidad taxonémica
(fijo). Asimismo, las redes alimentarias son a menudo vistas como entidades separadas dentro de fronteras espaciales
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claramente delimitadas. En realidad, estos limites pueden ser borrosos debido al tamafo corporal. Por ejemplo, un depre-
dador de gran tamaio puede tener un drea de forrajeo que incluya varias redes tréficas.

Si el espectro de tamanos de especies dentro de una comunidad se ve alterado por alguna perturbacién (por ejemplo,
la pesca excesiva, la extincion de especies, la invasion de nuevas especies), esto podria tener efectos potencialmente
profundos en la estabilidad de la comunidad y el funcionamiento de los ecosistemas, produciendo incluso extinciones en
cascada. Por ejemplo, los descensos bruscos de las poblaciones de la foca comun Phoca vitulina, el ledn marino del norte
Callorhinus ursinus, el ledn marino de Steller Eumetopias jubatus y la nutria Enhydra lutris en el norte del Océano Pacifico
parecen haber sido el resultado del aumento en la depredacién por parte de las orcas Orcinus orca, que depredaban sobre
las grandes ballenas antes que la caza industrial de ballenas redujera drasticamente su nimero. La invasiéon de un gran
depredador en estas redes alimentarias costeras parece haber provocado un colapso en las poblaciones de pinnipedos
y nutrias en la costa. Las caidas abruptas en las poblaciones de estos depredadores mas pequefnos redundaron en una
explosién en el numero de erizos de mar, lo que llevé a una mayor presion de pastoreo sobre algas marinas.

Los animales grandes sufren limitaciones fisicas que influyen en la figura y, reciprocamente, la figura impone restriccio-
nes al tamafo. Cuanto mas grande es un animal, mas tiene que modificarse su disefio para contrarrestar la fuerza de gra-
vedad, es decir, acarrear su propio peso. Para las formas terrestres el limite superior de tamano puede estar dado cuando
los miembros que soportan el peso tienen que hacerse tan masivos que la locomocion se torna impracticable. Las partes
involucradas en la defensa o los despliegues también pueden crecer en proporciones diferentes al resto del cuerpo (es
decir, alométricamente; ver mas abajo) como en el caso de las cornamentas de los carneros, demostrando que el tamafno
y la figura pueden estar ligados a la funcion bioldgica.

La consideracién del tamafio corporal en estudios paleobiolégicos ha aumentado en las Ultimas décadas. Los estudios
de morfologia funcional y biomecénica frecuentemente emplean medidas que deben ser correlacionadas con el tamafio
antes de hacer interpretaciones funcionales sobre los organismos del pasado. Pero el tamaio corporal de las especies
extintas no se puede conocer directamente, sino que se debe estimar a partir de restos esqueletarios que muchas veces
son muy fragmentarios o incompletos. Algunos taxones estan representados por ejemplares mejor preservados que otros
y algunos no poseen representantes analogos vivientes.

PROPORCIONES: RELACIONES GEOMETRICAS ENTRE LONGITUD, AREAY VOLUMEN

Hacia el afno 300 a.C., el matematico griego Euclides (325 a. C. - 265 a. C,; Figura IV.1) escribié Elementos, obra en la que
presenta de manera formal el estudio de las propiedades del punto, la recta, las figuras y cuerpos geométricos regulares
(poligonos, circulos y esferas, tridngulos y conos, etc.). En la mayoria de los estudios morfométricos se recurre a medidas
lineales (por ejemplo, ancho, largo y alto) o a distancias entre puntos anatdmicos; todas ellas son longitudes. La longitud
es una magnitud fisica fundamental, es decir, no puede ser definida en términos de otras magnitudes y, por lo tanto, tiene
dimensién uno. El drea es una medida de la extension de una superficie. En formas reducidas al plano, el area se obtiene
al multiplicar las longitudes. El area es una magnitud de dimensién dos. El volumen es una medida de la extension del
espacio ocupado por un objeto. Resulta de la multiplicacién de las longitudes en sus tres dimensiones y, por lo tanto, es
una magnitud de dimensién tres.
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Figura IV.1. Euclides de Alejandria (325 a. C. - 265 a. C)), matematico y
gedmetra que desarrollé sus estudios en la Escuela de Alejandria en
Egipto, conocido en occidente como “Padre de la Geometria” Su obra
mas influyente, “Los elementos’, es un tratado en 13 volumenes don-
de se describen de manera simple y légica definiciones, postulados
(axiomas), proposiciones y su demostracion matematica (teoremas).
Pintura del siglo XVII de Antonio Cifrondi, Galeria Virtual de la Fon-
dazione Cariplo.

Consideremos un cubo cuyas aristas tienen un centimetro de longitud (Figura 1V.2). Cada una de las caras tendra una
superficie de 1 cm?, el area total serd de 6 cm?y el volumen de 1 cm?3. Al juntar 27 de estos cubos, se logra uno mas grande,
con aristas de 3 cm de longitud, una superficie de 54 cm? de area 'y un volumen de 27 cm®. Es decir, el aumento en longitud
en tres veces aumenta su superficie en nueve veces, mientras que el volumen aumenta 27 veces (la masa seguira el mismo
comportamiento). En el caso del cubo pequeiio, estara rodeado por una superficie de 6 cm?de area y tendra una relacion
de volumen a superficie de 1:6. En el caso del cubo grande, estara rodeado por una superficie de 54 cm? de drea y tendra
una relacién de volumen a superficie de 1:2 (resultante de la relacién 27:54). Es decir, los cubos mas pequenos tienen una
mayor superficie relativa. Lo mismo es cierto para cualquier forma que guarde entre si una similitud geométrica; es decir,
aquellas formas que difieren en tamafo pero mantienen las proporciones de su figura (shape). Por ejemplo, en un gigante
cuya altura es tres veces superior a la del humano, el drea de seccién de los huesos de sus piernas sera nueve veces la
nuestra, pero su masa sera 27 veces mayor que la nuestra. Este tipo de relaciones pueden formalizarse matematicamente
mediante las funciones de potencia del tipo

Y=axb

donde el coeficiente b indica la relacién dimensional entre las variables X e Y. Por ejemplo, cuando la variable indepen-
diente X es una masa o volumen, e Y es una medida lineal, b serda multiplo de 1/3, mientras que si Y es una superficie, b
serd multiplo de 2/3.

Figura IV.2. Relaciones geométricas entre longi-
tud, area y volumen. En un cubo cuyas aristas tie-
nen un centimetro de longitud (cubo verde) cada
cara tendra una superficie de 1 cm?, la superficie
total serd de 6 cm? y ocupara un volumen de 1
cm?. Triplicar la longitud de cada arista equivale
a reunir 27 de cubos de iguales medidas (cubos
dorados), que constituyen uno mas grande (cubo
rojo), con aristas de 3 cm de longitud, una superfi-
cie total de 54 cm? y un volumen de 27 cm?. O sea,
triplicar la longitud, incrementara la superficie 9
vecesy el volumen 27.
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La masa es una magnitud escalar que hace referencia a la cantidad de materia que constituye el cuerpo bajo estudio y
se expresa en kilogramos (kg). El concepto de masa estd estrechamente relacionado con el de capacidad y el de volumen.
Esta relacion viene dada por las equivalencias entre estas tres magnitudes y el agua. Un decimetro cubico de agua (volu-
men) es contenido en un litro (capacidad) y estd constituido por un kilogramo de materia (masa). Es por eso que decimos
que la masa es una magnitud escalar de dimension tres. En biologia del tamafo, se suele tratar mas con la masa corporal
de un individuo que con su volumen, superficie o medidas lineales. Como vimos, el concepto es complejo y atafie a las
proporciones, o extension de la forma en cada una de las dimensiones del espacio euclideano.

ALOMETRIA

El término alometria fue acuiado por Julian Huxley (1887-1925; nieto del “Bulldog de Darwin” Thomas Henry Huxley,
hermano del famoso escritor Aldous Huxley y del premio Nobel de Medicina Andrew Huxley) y Georges Teissier en 1936
(Huxley y Tessier, 1936; Gayon, 2000; Shingleton, 2010) para referirse a los cambios de proporciones relativas de partes
corporales correlacionados con cambios en el tamano total (Figura IV.3). Asi, el objetivo de los estudios alométricos es
evaluar la variacion de las variables morfométricas u otros rasgos de los organismos asociados con la variacion de tamano
(Huxley, 1932; Cock, 1966; Gould, 1966; Alexander, 1985). Estas relaciones también se formalizan matemdaticamente me-
diante las funciones de potencia del tipo y=axb.

Al aplicar la transformacién logaritmica, la funcidn de potencia se convierte en una relacién lineal

log (y) =log (a) + b log (x)

donde y es un atributo biolégico (morfométrico, fisiolégico, ecoldgico, etc.), a es la ordenada al origen o constante de
normalizacion, b es la pendiente o coeficiente alométrico y x es el tamafo corporal.

FiguralV.3 Alometria.Cambios de proporcionesrelativasde partes corporalesenrelaciénconelin-
crementoeneltamafiototal endos secuenciasontogenéticas. A, eltetrapodo primitivo Diplocaulus
(Lepospondyli), escalado por el largo del tronco; redibujado de Rinehart y Lucas (2001); B, el
dinosaurio ornitisquio Lambeosaurus lambei (Hadrosauridae), desde un estadio juvenil con lon-
gitud del craneo 40% de la del adulto (extremo izquierdo) hasta el 100 % (80 cm; extremo dere-
cho); redibujado de Evans (2010).
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Cuando el cambio en un atributo biolégico sigue una similitud geométrica con respecto al tamafo, o sea se man-
tienen las proporciones y el coeficiente alométrico b es multiplo de 1/3, se dice que sigue una relacion isométrica. Las
desviaciones de esta relacidn, con un coeficiente alométrico b mayor o menor al esperado teéricamente, indican que las
variables involucradas siguen una relacion alométrica. O sea, la alometria es el cambio en el atributo (por ejemplo, figura)
que acompana al cambio en tamaro. La alometria puede ser positiva o negativa si la variable dependiente crece mas
rapido (positiva) o mas lento (negativa) que la parte de referencia, por cuanto los organismos mas grandes poseen para
dicho rasgo un valor mayor o menor (segun el caso) que el esperado para su tamano corporal (Figura IV.4). Cuando una
variable decrece con el incremento de otra se habla de enantiometria.

Figura IV.4 Relaciones entre variables. La recta roja, con
pendiente negativa (b<0), corresponde a una relacién enan-
tiométrica, es decir un decremento en la variable y (depen-
diente) con el incremento de la variable x (independiente).
La recta verde representa una relacién isométrica, con pen-
diente positiva (b=i), en la que un incremento en x es acom-
pafado por el mismo incremento en'y, es decir guardan una
proporcién geométrica; de acuerdo con la dimensionalidad
de las variables, i=1 (dos longitudes), i=2/3 (volumen en x,
superficie eny), i=2 (longitud en x, superficie eny), i=3 longi-
tud x, volumen en y), etc. Las lineas amarilla y celeste repre-
sentan relaciones alométricas positiva y negativa respectiva-
mente. Ejemplo en la ontogenia de los elefantes. Las orejas
mantienen una proporcion geométrica con el tamafo, en
cambio el ojo guarda una relacién alométrica negativa y los
colmillos una alométrica positiva; o sea, proporcionalmente,
los elefantes adultos poseen orejas de igual tamafo, ojos
mas chicos y colmillos mas grandes que los juveniles.

0>b>i

Log(y)

b<0

Log(x)

De manera reciproca, las ecuaciones alométricas han sido utilizadas para estimar tamafo corporal (expresado como
masa) a partir de medidas lineales. Esta aplicacion es muy util y su uso es frecuente en paleobiologia.

En la figura IV.5 (tomada de Calder, 1996) se reflejan cambios alométricos de algunas variables de mamiferos euterios
en relacién con el tamafo corporal expresado como masa corporal, sobre ejes en escala logaritmica. Asi, la superficie es
proporcional a la masa?? (ver equivalencias con el volumen arriba) y la masa esquelética'®, como ocurre en las figuras
geométricas. Algunos valores como la velocidad y el drea de accién aumentan, aunque con menor pendiente, con el
aumento del tamafno corporal, mientras que otros como la densidad poblacional y las tasas metabdlicas declinan y la
pendiente es negativa.
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5 ala tempore! cos para diversas variables en relacién al tamafio corporal,
L — e carere: = = principalmente en mamiferos euterios. Al utilizar una esca-
Jelocidd Jetoaidad de S la doble logaritmica, las curvas de potencia quedan repre-
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se elevan las masas (lado izquierdo) se corresponden con la
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pendiente de las mismas. Por ejemplo, la superficie corporal
de los animales, al igual que el area de las figuras geométri-
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TAMANO Y METABOLISMO

La relacion alométrica entre la tasa metabdlica basal y la masa corporal ha sido uno de los fendémenos bioldgicos mas
estudiados. En un principio se pensaba que el efecto del tamafio sobre el metabolismo basal debia estar determinado por
el ritmo de pérdida de calor a través del area de superficie del cuerpo, el cual deberia ser proporcional a la masa elevada a
la potencia de 2/3. De acuerdo con Brody (1945), los primeros en sefalar que el efecto del tamano sobre el metabolismo
podria reflejar procesos geométricos y fisicos simples fueron Sarrus y Ramaeux en 1838. Los estudios de Max Rubner en
1883 en perros demostraban que la tasa metabdlica en reposo era independiente de la masa cuando se la dividia por el
area de superficie. Esta relacion era conocida como la ley de superficie del metabolismo de Rubner. Sin embargo, desde
la formalizacién de la relacién alométrica realizada por el fisiélogo Max Kleiber (1932) y varios estudios subsecuentes se
encontré que la variacion interespecifica de la tasa metabdlica animal en reposo es proporcional a los 3/4 de la masa cor-
poral (un poco mayor a los 2/3). Por cada cuadruplicacién de la masa se produce sélo un incremento de casi tres veces el
consumo de oxigeno. Luego se observé también que el coeficiente b en lugar de ser multiplo de 1/3 lo era en realidad de
1/4, por ejemplo el ritmo cardiaco, respiratorio, etc. (Peters, 1983; Calder, 1996; Brown y West, 2000).

West et al. (1997; 1999a y b) propusieron que los exponentes multiplos de 1/4 encontrados en muchos de los rasgos
bioldgicos evaluados respecto a la masa corporal tienen su origen en los disefios fractales de estructuras y funcién de los
sistemas (por ejemplo, las superficies de intercambio del sistema respiratorio), de modo que las leyes de potencias obteni-
das empiricamente describen matematicamente la organizacion jerarquicay el disefio fractal (dindmica y auto-similitud)
alo largo de un amplio rango de escalas (Brown et al., 2002).

Independientemente del origen mecanistico de los coeficientes alométricos, la relacion del ritmo metabdlico con el
tamano corporal a la potencia de 3/4, no esta muy lejana de la relacion de 2/3 de la superficie. Si el ritmo de funciona-
miento metabdlico es mas que 3/4, los animales mas grandes que sobrepasaran el 6ptimo de masa ciertamente se sobre-
calentarian, mientras que los mamiferos pequefios serian mas susceptibles al frio de lo que son en realidad. Si el ritmo de
funcionamiento metabdlico fuera mas bajo que 2/3, sucederia lo opuesto.

Tamaio, metabolismo y ecologia

En la figura IV.6 (tomada de Woodward et al., 2005) se ilustran algunos ejemplos conocidos sobre el papel del tamano
del cuerpo y el metabolismo en la estructuracién de las redes tréficas y otras redes ecoldgicas. Las tasas de ingestion de
los consumidores (gramos de presas ingeridas/tiempo) y produccién secundaria (gramos de biomasa producida/tiem-
po) varian alométricamente con un exponente cercano a 3/4, de tal manera que la cantidad de alimento requerido por
consumidor individual es proporcional a su tasa metabdlica y que una fraccién constante del metabolismo tiende a ser
asignada a la produccidn. El drea de accién de especies animales se prevé que escale a M, lo que ha sido apoyado por
observaciones de campo. La abundancia numérica de especies a través de los niveles tréficos se predice que escale como
M, mientras que escala como M**dentro de los niveles troficos individuales utilizando una fuente de energia comun. La
tasa media de recambio de elementos comunes (por ejemplo, carbono u oxigeno) y de algunos nutrientes importantes
(por ejemplo, fésforo) escalan como M4,
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Figura IV.6. Ejemplos de las relaciones alométricas
mas comunes observadas entre la masa corporal y
variables de propiedades de los ecosistemas. Los
ejes representan los logaritmos de las variables y
b denota el valor de las pendientes. Redibujado de
Woodward et al. (2005).

Logaritmo de las propiedades del sistema

\ 4

Logaritmo de la masa

En la ultima década, se ha revalorado la tasa metabdlica de los organismos como la tasa biolégica fundamental que
gobierna la mayoria de los patrones observables en ecologia. A esta extension de la Ley de Kleiber se la llama Teoria
Metabélica de la Ecologia (MTE, por su abreviatura del inglés Metabolic Theory of Ecology; Brown et al., 2004; Savage et al.,
2004) y se basa en una interpretacién de las relaciones entre el tamano del cuerpo, la temperatura corporal y la tasa meta-
bolica para todos los organismos. La principal implicacién de la MTE es que la tasa metabdlica y la influencia del tamaio
corporal y la temperatura en la tasa metabdlica, definen las limitaciones fundamentales a los procesos ecolégicos. Si esto
es cierto desde el nivel individual hasta el nivel de los procesos de los ecosistemas, entonces los atributos de historia de
vida, dindmica poblacional y los procesos de los ecosistemas podrian ser explicados por la relacion entre la tasa metaboli-
ca, el tamano corporal y la temperatura corporal. De acuerdo con la MTE, a nivel organismico el metabolismo restringe los
patrones de crecimiento, reproduccién y muerte: los organismos pequefios, con metabolismos rapidos tienen altas tasas
de alimentacion, lo que produce crecimiento rapido, acelera la senescencia y promueve una muerte temprana, por lo que
la seleccion natural promueve la reproduccion temprana. Esto, a su vez, explica la diversidad de estrategias reproductivas
(ry k) como consecuencia de las restricciones metabdlicas de los organismos al nivel de poblaciones y comunidades. Al
nivel de ecosistemas, la MTE explica la relacién entre temperatura y biomasa: la tasa de produccién de biomasa promedio
es mayor en organismos pequeiios que en grandes, lo que a su vez es afectado por la temperatura dada la variaciéon que
produce sobre la tasa metabdlica.

ESTIMACION DEL TAMANO CORPORAL

El primer paso para la estimacién del tamafno corporal es la cuantificacion de la forma. Para ello se la debe transformar
en variables mensurables y obtener asi una matriz de atributos numéricos. Para tal fin pueden ser utilizados diferentes
dispositivos: calibres, brazo digitalizador 3D, fotografias digitales, programas como el ImageJ (United States National Ins-
titutes of Health, public domain), de acuerdo con las necesidades de cada enfoque de estudio y objetivos planteados.
La cuantificacion de la forma puede entonces enmarcarse en dos grandes dreas: la morfometria cldsica y la morfometria
geométrica. Historicamente es mas comun el empleo de la primera en la mayoria de los estudios y la estimacion de la
masa corporal no es una excepcidn. Por el contrario, como veremos mas adelante, la utilizaciéon de herramientas y datos
provenientes de la morfometria geométrica es mucho mas reciente.

Ya hemos senalado la importancia e influencia del tamano en casi todos los rasgos de la biologia. Los estudios de mor-
fologia funcional y biomecanica frecuentemente emplean medidas que deben ser correlacionadas con el tamafio antes
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de que las interpretaciones funcionales sean aplicadas a los organismos extintos. Por lo tanto, es una de las primeras ca-
racterizaciones que se debe realizar para comprender los aspectos biolégicos de las especies del pasado.

Como vimos anteriormente la masa corporal es una magnitud escalar y se expresa en kg. En cambio el peso es una
magnitud vectorial que representa la fuerza con la que es atraido el cuerpo por la gravedad y se expresa en N/m2 o su
equivalente en kilogramo fuerza. Si bien conceptualmente no lo son, suelen utilizarse indistintamente como sinénimos y,
en la practica, dado que el valor 9,8 N/m? es muy cercano a 10, resulta que peso y masa son virtualmente idénticos. Por lo
tanto, a lo largo del texto se hara referencia al valor de masa (magnitud escalar).

El enfoque mas usado para la prediccidon de la masa corporal estd basado en regresiones lineales simples o multiples
de distintas partes del cuerpo (Scott, 1983; Anderson et al., 1985; Damuth, 1990; Gingerich, 1990; Janis, 1990; Van Valken-
burgh, 1990; Myers, 2001; Egi et al., 2004; Farlow et al., 2005; De Esteban-Trivigno et al., 2008). Utilizando el principio de
similitud geométrica, la masa corporal puede ser estimada también mediante modelos fisicos a escala en plastico, mol-
deados por un artista, o generados con programas de computacion (por ejemplo, Bargo et al., 2000; Vizcaino et al., 2011a).
Otra forma mas reciente proviene de la morfometria geométrica, en la que el indicador de tamafo de una configuracion
de landmarks es el tamano del centroide, puesto que se ha demostrado que éste sigue el mismo comportamiento que la
masa corporal (Hood, 2000).

Modelos fisicos a escala

Estos modelos han sido utilizados para estimar la masa corporal en distintos vertebrados extintos como dinosaurios
(Alexander, 1985, 1989), gliptodontes (Farifia, 1995; Vizcaino et al., 2011a) y perezosos terrestres del Pleistoceno (Bargo
et al., 2000). Los modelos plasticos se construyen a escalas convenientes a partir de esqueletos originales montados y se
deben realizar reconstrucciones de la musculatura y forma del animal (Figura IV.7).

El volumen de los modelos se obtiene luego utilizando el Principio de Arquimedes: un objeto sumergido en un fluido
experimenta un empuje vertical y hacia arriba igual al peso del fluido desalojado por el objeto (Alexander, 1983; ver Ca-
pitulo V, Mecanica de fluidos).

Si consideramos un objeto cuyo peso es W (masa = W/g, donde g es la aceleracién de la gravedad) y su densidad p (rho)
el cual esta inmerso en un fluido de densidad p; entonces el volumen del objeto sera:

W/pg
Por lo tanto, el volumen del fluido que desplaza es:
Wp/p
La fuerza hacia abajo que actta sobre él es W’y esta dada por la ecuacion:
W=w-Wp'/p (M
La mayoria de los mamiferos vivientes tienen casi la misma densidad que el agua (1000 kg/m?), por lo que se asume
que los mamiferos extinguidos también la poseen y se les asigna este valor de p. Para el calculo, los modelos a escala se

sumergen en agua, por lo tanto p también es igual a 1000 kg/m3. Luego se pesa el volumen de agua desplazado y la masa
del modelo obtenida a partir de la ecuacion (1) se multiplica por el cubo de las proporciones lineares.
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Lestodon

Glassotenyit Scelidotherium

Escala 1:15

Figura IV.7. Modelos fisicos a escala. A, esqueletos de tres perezosos
terrestres del Pleistoceno exhibidos en el Museo de La Plata. La masa
de Lestodon (a la izquierda) seria cercana a las cuatro toneladas, la de
Glossotherium (centro) de una tonelada y media y la de Scelidothe-
rium (derecha) de 850 kg; B, modelos fisicos a escala realizados ba-
sandose en los esqueletos mencionados en (A) y utilizados por Bargo
etal. (2000) para estimar la masa corporal.

En el ejemplo de la estimacién de masa de los perezosos terrestres, Bargo et al., (2000) utilizaron modelos a escala 1/40,
por lo que en ese caso se multiplica por 40°. Utilizando una balanza de precision, el error obtenido en la estimacion de la
masa fue menor que 0,5 gramos. En consecuencia, el error final al multiplicar por la escala deberia ser menor que 32 kg.
Debido a que los perezosos terrestres estudiados poseen masas corporales del orden de cientos de kilogramos y hasta
toneladas, la fuente de error fue considerada irrelevante.
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Modelos matematicos o geométricos

Las estimaciones de masa corporal pueden realizarse también utilizando modelos matematicos (geométricos) genera-
dos por computadora. Para ello se puede representar la forma de un animal mediante una serie de elementos cilindricos
adosados; la masa de cada segmento es una fraccion, independientemente del tamario, de la masa corporal total (Figura
IV.8).

Para la estimacion de masa de los perezosos terrestres (Bargo et al., 2000) el procedimiento consistié en estimar los
didmetros transversos y dorsoventrales del cuerpo a intervalos regulares (20 cm) a lo largo del esqueleto, desde el hocico
hasta la punta de la cola. Cada par de medidas se interpreta como los didmetros mayor y menor de una elipse (por medio
de un software especifico, PC-MATLAB, 1990). Los margenes sucesivos de las elipses se unen para lograr el contorno con-
tinuo del cuerpo; los miembros se tratan como cilindros y se miden. Sobre la base de este modelo geométrico computa-
rizado se estima la masa, asumiendo una densidad del cuerpo de 1000 kg/m?.

Henderson (1999) desarroll6 un método matematico computarizado (3-D mathematical slicing) para estimar la masa
corporal y el centro de masa de animales extintos (método anticipado en una forma mas simple por Bramwell y Whitfield,
1974). Mediante un programa de computacién (AutoCAD o Canvas) se subdivide un volumen matematico tedrico y se
desarrollan los calculos necesarios para sumar los volimenes de subvolimenes mas pequeios (discos). Con este método
numérico se obtiene de manera rapida y sencilla la estimacién de la masay el centro de masa y puede ser aplicado a cual-
quier organismo con simetria bilateral.

Figura IV.8. Célculo de la masa y el centro de masa
mediante modelos computacionales. A, Tyranno-
[ saurus rex (holotipo) exhibido en el Carnegie Mu-
25 seum of Natural History, Pittsburgh, EEUU (foto:

(9]

S

5
z - g Scott R. Anselmo bajo licencia Creative Commons
B9 A 8 : .z .
Eol—p= =T — 5 o __: 3.0). B, reconstruccion en vida de Tyrannosaurus rex;
$ [ s ! : redibujada de Paul (1988). C, perfil lateral y frontal
ol & or del tiranosaurio basado en la reconstruccién en
b b vida, con cortes transversales (celestes) sobreimpre-
o] 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 . i
S oriiuconl o) B ol o sos en el contorno (verde); combinando los puntos

Xy con los xz se obtienen elipses en 3D de los cortes
transversales (redibujado de Henderson, 1999). D,
configuracién hipotética de un segmento corporal
enésimo (modificado de Henderson, 1999); los ex-
tremos estan definidos por los cortes transversales
nyn+1;S,V, D el son los puntos superiores, ven-
trales, derechos e izquierdos (colores como en C).
E, vistas dorsal, lateral y anterior de la representa-
cién poligonal (malla) del tiranosaurio utilizada
para calcular la masa y el centro de masa (modifi-
cado de Henderson 1999); se representa también la
cavidad pulmonar.
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Ecuaciones alométricas

La estimacion de la masa corporal a partir de ecuaciones alométricas es el método de uso mas comun (por ejemplo,
Damuth y McFadden, 1990; Farifa et al., 1998; Millien y Bovy, 2010). El principio se basa en utilizar como marco de refe-
rencia un conjunto de especies actuales (ya veremos que su eleccién no resulta un hecho trivial) del cual conocemos la
masa corporal y la longitud entre puntos anatémicos homologos de elementos dseos que estén a su vez disponibles en el
fésil. Se utilizan ecuaciones de regresiéon por minimos cuadrados ordinarios (bi- o multivariadas) utilizando la masa como
variable dependiente y la/las medidas como variables independientes. Los modelos de regresién por minimos cuadrados
son los mas adecuados cuando la finalidad es predecir (estimar) el valor que tomaria la variable dependiente dado un
determinado valor de la variable independiente (Figura IV.9).

Algunos autores han postulado que a partir de los elementos poscraneanos (por ejemplo, hUumero y fémur) se obtienen
estimaciones de masa mas exactas ya que son los que proveen de soporte al cuerpo del animal (Damuth y MacFadden,
1990), en particular para aquellos casos en los que no se dispone de representantes actuales o si el fosil cae fuera del ran-
go de tamanio de las especies vivientes. Por lo tanto el poscraneo ha sido extensamente utilizado para estimar el tamano
corporal (Alexander et al., 1979; Scott, 1990; Farlow et al., 2005; De Esteban-Trivigno et al.,, 2008; Toledo et al., 2014). Sin
embargo, el registro fosil suele ser fragmentario y/o incompleto; incluso debido a un claro interés sistematico, los restos
craneanos y dentarios (particularmente en mamiferos) son recuperados con mayor frecuencia y por lo tanto también son
utilizados para realizar estimaciones de masa (por ejemplo Gingerich et al., 1982; Myers, 2001; Mendoza et al., 2006).

4000

Ecuacién de la recta
y =5,572.x-125,35

o
(=]
3
2
§ g Cricosaurus araucanensis
Sz 8 X =4752mm
SE y =2522 mm
Q (=3
2 B
@ ~N .. .
— Dakosaurus andiniensis
o X =780 mm
2 y =4221 mm
(=]
2
- T T T T T

X
300 400 500 600 700

Largo del Craneo
(mm)

Figura IV.9. Estimaciones del largo corporal de cocodrilos metrio-
rrinquidos de la Cuenca Neuquina a partir de la longitud del cra-
neo, obtenidas graficamente a partir de rectas de regresion o ana-
liticamente; modificado de Herrera (2012). Linea negra continua:
recta de regresion; linea de puntos y sombreado gris: intervalo de
confianza del 95%; linea de puntos azul: intervalo de prediccion.
Para Cricosaurus araucanensis la longitud del cuerpo extrapolado gra-
ficamente a partir de la longitud del craneo (x 475,2 mm, en rojo) seria
y= 2522 mm (en verde). El mismo valor puede calcularse a partir de la ecua-
ciéndelarecta.Nota:laautorademostré quelarelaciénentreellogaritmode
ambas variables (longitudes) no difiere de uno (igual dimensionalidad) por
lo que construyo la ecuacién con las medidas originales y asi evité el sesgo
por la retransformacién logaritmica (véase texto).
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Como se sugirié anteriormente, la cuestion del tamano ha tenido un auge importante en la década de 1980, lo que
llevé a la publicacion del volumen editado por Damuth y MacFadden (1990) donde se proveen numerosas ecuaciones
bivariadas para estimar la masa corporal, tanto de elementos poscraneanos como de dientes y craneo, discriminadas por
grupo taxonémico. Entre los capitulos del volumen se destacan los de Janis, Scott y los mismos de Damuth y MacFadden
para ungulados, los de Van Valkenburgh para carnivoros y los de Jungers y Ruff para primates. De estos trabajos pioneros,
se dedujo que no todos los elementos 6seos permiten obtener ecuaciones 100% confiables y, por lo tanto, deben selec-
cionarse aquéllas que no solo posean un coeficiente de determinacion elevado (R?), sino que también debe considerarse
el error predictivo porcentual que nos da una indicacién del error medio del valor estimado. También se les ha objetado
que las ecuaciones obtenidas de esta forma no contemplan la influencia del legado filogenético en la relacién entre las
medidas osteoldgicas y el tamafio corporal. Sin embargo, con el tiempo las ecuaciones alométricas han demostrado ser
muy utiles y vélidas a pesar de la violaciéon de ciertos supuestos estadisticos.

Independientemente del elemento éseo de partida, el procedimiento para obtener estimaciones de masa mediante
ecuaciones alométricas es el mismo. Primero se deben construir las ecuaciones que dan cuenta de la relacion empirica
existente entre una o mas variables con la masa corporal, preferentemente mediante modelos lineales. Para ello hay que
disponer de una muy buena muestra de especimenes actuales de masa conocida, filogenéticamente emparentados o
que al menos sean buenos andlogos. Como alternativa se pueden utilizar ecuaciones publicadas por otros investigado-
res. La manera mas directa es acudir a colecciones osteoldgicas de los museos de ciencias naturales y tomar las medidas
elegidas. Debido a que en estas colecciones es excepcional que los especimenes posean el dato de la masa corporal, tam-
bién es necesario remitirse a los valores reportados en fuentes bibliograficas (por ejemplo Janis, 1990; Scott, 1990), una
metodologia frecuentemente utilizada para este tipo de aproximacion (por ejemplo, Mendoza y Palmqvist, 2006, 2008; De
Esteban-Trivigno et al., 2008, Toledo et al., 2014; Vizcaino et al., 2006b; 2012b). Se debe tener presente que en la muestra
de referencia podrian haber taxones con dimorfismo sexual de tamafo. En ese caso es necesario utilizar la masa para cada
sexo, de acuerdo con la disponibilidad de la informacién registrada en fuentes bibliograficas, o en su defecto promediar
los valores y proceder al andlisis al nivel de especies (Janis, 1990).

Hasta ahora no hemos tratado el problema de la falta de independencia filogenética de nuestros datos. Hay varios
métodos propuestos que contemplan la influencia del legado filogenético; por ejemplo: andlisis de regresiones de au-
tovectores filogenéticos (PVR, por su nombre en inglés, Phylogenetic Eigenvector Regression; Diniz Filho et al., 1998). Sin
embargo, si el grupo extinto en estudio no ha dejado representantes actuales o la relacion filogenética entre ellos no es
del todo clara (por ejemplo en el caso de los ungulados nativos sudamericanos), estos métodos no son aplicables.

Otra forma de considerar la composicién taxonémica de la muestra de referencia, donde es comun que diferentes gru-
pos no tengan la misma representaciéon en cantidad de especies, es obtener regresiones ponderadas evitando el sesgo
dado por los grupos mejor representados. Para evitar estos sesgos dados por un grupo taxonémico, es deseable incluir
una muestra lo mas diversa posible y ponderar la contribucion de los taxones sub-representados respecto de aquellos
mejor representados. La ponderacion consiste en igualar la contribucion de cada taxén en la ecuacion de regresion. Para
ello existen varias aproximaciones propuestas por diferentes autores, de las que ejemplificaremos dos (Figura 1V.10).

Mendoza et al. (2006) propusieron un método sencillo, en el que el valor (xi) de la variable de ponderacién para cada
especie perteneciente a una familia dada debe igualar al nimero medio de especies por familia (nimero de especies/
numero de familias) dividido por el nUmero de especies pertenecientes a esa familia. De esta manera, la contribucién final
de cada familia en el andlisis es la misma.

De Esteban-Trivigno et al. (2008) presentaron un método un poco mas complejo, en el que en una familia que posee
un género con cuatro especies y otro con sélo dos, el nimero total de especies (por ejemplo 6) dividido por el nimero
de géneros en la familia (por ejemplo 2) da el valor tedrico de igual nimero de especies por cada género (3 en este caso).
Finalmente, el nimero real de especies en cada género dividido por el valor tedrico (3 para este ejemplo) da el valor (xi)
para cada especie en la variable utilizada para la ponderacion.
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A. Ejemplo ponderado Mendoza et al. (2006)

: .. . Var morfométricas Variable de
Especie  Familia =0 0 vern Ponderacion (Xi)

Antilocapra americana Antilocapridae 500 504 1,45 xi=(150/13)/1; xi= 11,538

Giraffa camelopardalis Giraffidae Xi=(150/13)/2; xi= 5,769

/ Okapia Johnstoni Giraffidae

xi=(150/13)/2; xi= 5,769
n(izlmlllas)

X - n(cspcuc.\)

I

(especies en la i-ésima familia) : : :

Catgonus wagneri Tayassuidae X xi=(150/13)/3; xi= 3,846
Pecarni tajacu Tayassuidae 5 xi=(150/13)/3; xi= 3,846
Tayassu pecari Tayassuidae 31,0 520 ... 1,56 Xxi=(150/13)/3; xi= 3,846
n total sp = 150 n total fam=13

B. Ejemplo ponderado De Esteban-Trivigno et al. (2008)

Formulas para géneros Foérmulas para familias
n n(cspccics) X n(te(m'co) n n(yclm'm) X n(te()rico)
(tedrico) = Il— | — (tedrico) = I‘l— =
(géneros) n(cspccies en el género) (familias) n(cspecics en la familia)

Orden Familia ~ Genero Especie ~Varmorfométricas ;(genero)  xi(Fam) Xi(orden) Xi(Total)
Artiodactyla  Antilocapridae Antilocapra  A. americana  s00 594 . 145 x=(11)1; =1 X=(77MO0); x=7,7 x=(13/2)/134; x=0,0485  0,3735
Subtotal gen=1 sp=1 H
Camelidae Lama L. guanicoe x=(77M0)6; x=1,283  x=(13/2)/134; x=0,0485 0,0415
L. pacos X=(77M10)/6; x=1,283 . - 0,0415
L. glama 710)6; x=1,283 5 0,0415
Vicugna V. vieugna x=(77M10)/6; x=1,283 N 0,1245
Camelus C. dromedarius e J Xx=(7710)/6; x=1,283 - 0,0622
C. bactrianus H x=(6/3)/2; x=1 x=(77NM0)6; x=1,283
Subtotal gen=3 sp=6 3 3 suma = 6 (n sp. en fam) suma =77
: 5 i (nteor de gen por fam)
Tayassuidae  Catagonus  C. wagneri i L x=(38)1; =1 x=(77M0)/3; x=2,56 x=(13/2)/134; x=0,0485  0,1245
Pecari P tajacu Lo =3B = 7710)/3; x=2,56 . :
Tayassu T pecari 31,0 520 _...° T156  x=(3/3)1; x=1 x=(77M0)/3; x=2,56 - -
Subtotal gen=3 sp=3 sume = 3 (n sp. en fam)
Subtotal At.  fam=10 gen=7 sp=134 ploor de e 38
Perissodactyla Tapiridae Tapirus T. bardii 275 677 ..., 237 Xx=(4/1)/d; x=1 x=(6/3)/4; x=0,5 x=(13/2)/17; x=0,382 0,1912
T. indicus 3 % : : : : : . . .
T. pinchaque i % H . . . . o .
7. terrestris 8 D x=(4N)d; x=1 x=(6/3)/d; x=0.5 - 0,1912
Subtotal gen=1 sp=4 H suma = 3 (n sp. en fam)
Rhinocerotidae Ceratotherium C. simum X=(5/4)/1; x=1,25 x=(6/3)/5; x=0,4 x=(13/2)/17; x=0,382 0,1912
Subtotal gen=4 sp=5 :
Equidae Equus E. zebra 281 X=(8/1)/8; x=1 x=(6/3)/8; x=0,25 X=(13/2)/17; x=0,382 0,0956
. suma = 8(sp entam) ge,,‘:;?"f;mf : i :
Subtotal gen=1
Subtotal Per.  fam=3 gen=6 sp=17 (tecrde ,‘ms;é':':;f‘ns)
Global
Ordenes =2 fam=13 gen=83 sp=151

Figura IV.10. A, formula de ponderaciéon y ejemplo de tabla (parcial) de
una muestra compuesta por 150 especies de ungulados distribuidas en
13 familias y dos érdenes; tomados de Mendoza et al. (2006). El valor Xi se
calcula para cada familia y se asigna como una nueva variable (variable de
ponderacion) a cada especie perteneciente a esa familia. El valor n(especie) y
Nn(ramiia) corresponde al nimero total de especies y familias representadas
en la muestra. Cada familia aporta lo mismo a la regresion (11,538). B, for-
mula de ponderacién y ejemplo de tabla segun De Esteban-Trivigno et al.
(2008) para una muestra compuesta por 151 especies distribuidas 83 gé-
neros, 13 familias y dos 6rdenes. Se calcula un subvalor de ponderacion Xi
a diferentes jerarquias taxondémicas (género, familias, 6rdenes) para lo cual
se calcula un n tedrico que representa el valor promedio. El valor n(especies)
(verde) y n(generos) (celeste) corresponde al nimero total de especies y géne-
ros representadas en una familia dada en la muestra cuando se calcula el
Xi(género). Para el Xi (familia) el valor n(géneros) (naranja) y n(ramiias) (Mmagenta)
corresponde al nimero total de géneros y familias representadas en un
orden determinado en la muestra. Luego estos Xi se multiplican entre si
para obtener una variable de ponderacién (Xi total, ultima columna) que
se utiliza para contemplar el sesgo producido por la sobrerrepresentacion
de taxones en las jerarquias taxonémicas contempladas.
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Puesto que la masa es una magnitud que crece al cubo mientras que las longitudes entre puntos anatémicos lo hacen
linealmente, las variables deben ser transformadas a logaritmos (base 10 o naturales) para transformar la relacién de una
férmula de potencia,

mc = avarb

donde mc es la masa corporal y var una longitud cualquiera (medida entre dos puntos anatémicos). En una féormula
lineal,
log(mc) = log(a) +b log(var)

donde log(a) es la ordenada al origen y b la pendiente (Figura IV.11). Esta transformacién permite también corregir la
heterocedasticidad de los datos (i.e., las diferencias en la dispersiéon de los datos -varianza- entre los datos de diferentes
ordenes de magnitud; Figura IV.12A), en oposicion a la homocedasticidad (i.e., homogeneidad en la dispersién alrededor
de la media en las regresiones lineales; Figura IV.12B). Como puede observarse, para realizar la estimacion se debe tomar
el valor de la medida del elemento fésil e introducirlo en la formula para obtener el logaritmo de la masa. Varios autores
(por ejemplo Smith, 1993), han sefialado que aplicar el anti-logaritmo para obtener el valor de masa en kg conduce a una
distorsion del valor obtenido debida al tipo de distribucion de la funcién logaritmica. Cassini et al. (2012a) propusieron la
utilizacion de regresiones no paramétricas por cuantiles, las que adolecen del problema de dimensionalidad causada por
la transformacion logaritmica y que trataremos mas adelante.

A Cc

Funciones de potencia y = a X’

1000
1
1000

- b>1

800
1

Figura IV.11. Relacién de potencia y doble
logaritmica. A y B, representaciéon gréafica de
una ecuacién de potencia del tipo y=ax®. En A
(linea continua azul) el exponente b es mayor
a 1, resultante de una variable en x que crece
de forma lineal (una longitud) y otra en'y que lo
hace al cubo (un volumen); o sea b=3/1 (b=3).
En B (linea de puntos verde) el exponente b es
menor a 1, resultante de una variable en x que
crece al cubo (volumen) y otra en y que lo hace
0 2 4 6 8 10 de forma lineal (longitud); o sea b=1/3 (b=0,3).
B arista (cm) D X C, representacion lineal de la ecuacién y=ax?
(linea azul continua) en escala doble logarit-
mica. En este caso, la tasa de crecimiento de y
respecto a x es igual al exponente b (b = 3). D,
gréfica en escala normal resultante de aplicar
el logaritmo a ambas variables. Se representan
tres ejemplos de los valores que puede tomar
b; en linea continua azul cuando b>1 (b=3), en
linea discontinua gris cuando b=1y en linea de
puntos verde cuando b>1 (b=1/3). Los tres ca-
sos corresponden a las pendientes isométricas
esperadas para la relacién entre una variable
lineal y una cubica, dos variables lineales y una
variable cubica y otra lineal respectivamente.
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Para el caso de las regresiones paramétricas se han sefialado varios indices o factores de correcciéon que deben obtener-
se para cada ecuacién y con los cuales multiplicaremos el valor de masa re-transformado. El utilizado con mas frecuencia
es el de Snowdon (2001), quien propone corregir el valor obtenido con el estimador de proporcién o “Ratio Estimator”
(RE). Para restaurar la dimension simplemente se procede a multiplicar el valor de la prediccion por el RE correspondiente
a cada ecuacion. Valores como el R?, el RE y el EP% nos dardn una indicacion de la bondad y utilidad de las ecuaciones
obtenidas para realizar las estimaciones.

En suma, las ecuaciones alométricas constituyen uno de los métodos mas antiguos y a la vez mas utilizados en la
actualidad para la estimacién de masas. La eleccion del grupo de referencia (o de ecuaciones previamente publicadas)
dependera de las variables que podamos tomar en el fosil de interés, si disponemos de formas actuales filogenéticamente
emparentadas, etc., pudiendo partir de modelos tan simples como aquéllos que involucran una sola variable, pasando
por modelos multivariados, o resumiendo la informacién en una Unica variable (tamafio del centroide) a partir de datos
morfogeométricos y refinando los modelos de prediccion tanto como sea posible.

EJEMPLOS DE ESTIMACIONES DE TAMANO CORPORAL CON DIFERENTES METODOS
EN MAMIFEROS FOSILES ENDEMICOS SUDAMERICANOS

Estimacion de tamano corporal en xenartros

Farifia et al. (1998) estimaron la masa corporal de trece especies de megamamiferos de Edad Lujanense (Pleistoceno
Tardio-Holoceno Temprano) (siete xenartros, un notoungulado, un litopterna, un perisodactilo, un proboscideo y dos
carnivoros). Estos taxones cuentan con restos muy completos, tanto de craneo como poscraneo, ofreciendo la posibilidad
de evaluar la confiabilidad de las estimaciones obtenidas de los distintos elementos. En el caso de los xenartros, glipto-
dontes y perezosos terrestres, la diversidad de formas del Lujanense dista mucho de la diversidad actual, por lo que no
se dispone de ecuaciones basadas en el mismo grupo filogenético que contemplen tanto el rango de tamafio como la
similitud morfoldgica. Se utilizaron ecuaciones bivariadas tomadas de la literatura y definidas para medidas de craneo,
dientes y poscraneo (Tabla IV.1). Los autores concluyeron que las medidas dentarias no fueron apropiadas para estimar
la masa de los xenartros, debido a que las homologias de los dientes no son claras y porque muchos de ellos tienen la
denticién reducida y son homodontes, conduciendo a subestimaciones. Algunas medidas de los miembros, en cambio,
arrojaron sobreestimaciones ridiculas por lo que debieron ser descartadas. Por ejemplo, la estimacion obtenida a partir
del diametro transverso del fémur, que es inusualmente ancho, dio un valor cercano a las 98 toneladas para el perezoso
terrestre gigante Megatherium, cuyo esqueleto sugiere un tamano similar al de un elefante africano (alrededor de cinco
toneladas). En sintesis, los valores de masa corporal obtenidos parecen depender bastante de la medida elegida y las

72



distancias morfoldgicas entre los taxones problema y aquellos tomados como marco de referencia. Como conclusion,
encontraron que la media aritmética de todas las ecuaciones utilizadas brindaban estimadores confiables.

‘. Megatherium Glyptodon
Ecuacion . ;
americanum reticulatus
Largo del hdmero (H1) Log mass = 3.4026 * log H1 - 2.3707 6279 kg 658 kg
Largo del fémur (F1) Log mass = 3.4855 * log F1-2.9112 2169 kg 558 kg
Didmetro transverso del .
fémur (F6) Log mass =2.821 * log F6 + 0.9062 97417 kg 6982 kg
Largo del 3er molar infe- N
rior (TLML) Log mass =log TLML * 3.183 + 0.801 1095 kg -
Largo del 7mo molar Log mass = log 7LML * 3.201 + 1.13 - 253k
inferior (7LML) 9 =109 : : g
Total de ecuaciones
44 43

calculadas
Valor maximo 97417 kg 7005 kg
Valor minimo 524 kg 31kg
Media aritmética 6073 kg 862.3 kg

Tabla IV.1 Ejemplos de estimaciones de tamafo corporal en algunos xenartros del Pleistoceno, basadas en a ecuaciones bivariadas
definidas para medidas de craneo, dientes y poscraneo de mamiferos actuales, excluyendo xenartros, tomados de Farifia et al. (1998).
Algunas producen sobre- y subestimaciones muy evidentes. Ecuaciones con medidas de himero (H1) y fémur (F1 y F6) segtn Scott
(1990); ecuaciones con medidas de dientes segun Janis (1990).

De Esteban-Trivigno et al. (2008) desarrollaron una serie de ecuaciones de estimacién de masa corporal multivariadas,
con el propésito especifico de aplicarlas a xenartros extinguidos. Para ello obtuvieron ecuaciones multivariadas sobre una
extensa muestra de mamiferos cuadripedos actuales. Para evitar el sesgo taxondémico procuraron utilizar la mayor diver-
sidad posible en la muestra de referencia (xenartros, artiodactilos, perisodactilos, roedores, carnivoros, etc.) y realizaron
una ponderacién para que cada taxdn contribuyera igualmente a la ecuacion utilizando el procedimiento antes descripto.
Estas ecuaciones involucran variables lineales tradicionales faciles de obtener (largos totales, anchos de las didfisis, etc.)
y cada una combina medidas de diferentes elementos poscraneales. Ademas de reportar los estadisticos usuales (R2, p)
también proveen el EP%, permitiendo evaluar cuan robusta y fiable es la ecuacion de prediccién. De esta manera, en-
contraron que las ecuaciones con las medidas combinadas de escapula, himero, ulna y fémur fueron las mas confiables
(Tabla IV.2) y obtuvieron valores de masa para un gliptodonte del Mioceno de Santa Cruz (Propalaehoplophorus australis
de 81 kg) y de algunos perezosos gigantes del Pleistoceno (Scelidotherium 580 kg y Lestodon 3600 kg). Sin embargo, estas
ecuaciones requieren tener las medidas de todos los elementos involucrados en la ecuacion. Como no es usual en paleon-
tologia disponer de especimenes tan completos, la aplicacion de estas ecuaciones se ve muy limitada.

Funcién predictiva R? ajustado RE % PE medio (LOOCV)
0,457U2 + 0,836R2 + 0,969F4 1 1,04H1 - 0,515U1 - 6,259 0,995 1,0374 13,0
1,037T3 + 0,688H7 + 1,138F5 - 5,938 0,990 1,0539 15,5
1,473F4 + 1,09851 + 0,250H5 - 6,836 0,993 1,0354 14,4
1,320R2 + 0,521F7 + 1,632H1 + 0,634R1 - 7,458 0,993 1,0298 16,1
0,988S1 - 0,883R1 + 1,062F1 + 1,232H2 + 0,495H4 - 8,472 0,993 1,0042 14,7

Tabla IV.2. Ecuaciones seleccionadas y aplicadas por De Esteban-Trivigno et al. (2008) para estimar las masas de especies extinguidas de xenartros.
RE: factor de correccion (Ratio estimator). Las ecuaciones son de la forma In (masa en kg) = Zi bi (In Xi) + ai, donde In es el logaritmo en base e (neperiano),
3 es la sumatoria, Xi representa a la i-ésima variable morfolégica (en mm), bi la pendiente y ai es el término constante (ordenada al origen).
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Toledo et al. (2014) obtuvieron ecuaciones multivariadas utilizando una muestra taxonémicamente mas amplia de ma-
miferos terrestres con diferentes grados de arborealidad o hébitos cavadores (xenartros, pangolines, carnivoros, prima-
tes). El objetivo fue obtener ecuaciones para estimar la masa corporal de perezosos santacrucenses (Mioceno) para los
que se hipotetizaron habitos arboricolas y semiarboricolas (Capitulo VI). Dado que la mayoria de los ejemplares no poseen
todos los elementos poscraneanos, los autores obtuvieron ecuaciones para cada elemento del poscraneo por separado
(escapula, humero, radio, ulna, pelvis, fémur, tibia, fibula, astragalo y calcaneo) (Tabla IV.3).

Elemento R2 R2 ajustado F(df) p-F RE %PE
125,048
Escapula 0,916 0,908 4,39E-13 1,018 13,963
(2,23)
Humero 0,970 0,963 130,357 1,49E-14 0,979 9,263
(5,20)
Ulna 0,880 0,875 175608 1,56E-12 1,213 21,167
(1,24)
Radio 0,862 0,849 71,548 1,34E-10 1,031 41,363
(2,23)
58,448
Pelvis 0,836 0,821 9,62E-10 1,301 18,663
(2,23)
77,674
Fémur 0,968 0,955 7 1'2) 3,76E-12 1,055 7,833
56,428
Tibia-fibula 0,934 0,917 4,17E-11 1,126 13,598
(5,20)
72,080
Astragalo 0,862 0,850 1,24E-10 1,034 18,419
(2,23)
7,417
Calcaneo 0,802 0,794 (? 24) 6,34E-10 1,270 47,838

Tabla IV.3. Estadisticos para cada ecuacion predictiva. R2, coeficiente de determinacion; R2 ajustado; coeficiente
de determinacidon ajustado por el nimero de términos explicativos en el modelo; F, valor del Test de Fischer
para dependencia nula y grados de libertad asociados (df); p-F, probabilidad del F-test; RE, “Ratio Estimator” es el
coeficiente de correccion de la transformacion logaritmica; %PE, Porcentaje de Error de Prediccion de la estimacion.

Los autores realizaron la ponderacién propuesta por Mendoza et al. (2006). Antes de obtener las ecuaciones probaron
la influencia del legado filogenético mediante analisis de transformacién ortonormal de la varianza.

Para obtener las ecuaciones realizaron un analisis del modelo paso a paso (stepwise analysis) empleando el criterio de
Akaike (AIC), con el fin de obtener ecuaciones de regresién cuyos valores globales de redundancia fueran los mas bajos
posibles. A posteriori se pueden utilizar el indice de Inflacion de la Varianza, los estimadores de poder predictivo EP% y
los cocientes de retransformacion logaritmica. De los elementos utilizados, las ecuaciones para el himero, fémur y tibia-
fibula resultaron tener el menor EP% y arrojaron estimaciones con menor desvio (Tabla IV.3). En la Tabla IV.4 se presentan
los resultados promediados de las ecuaciones de estimacion de tamarfo corporal para los géneros de perezosos de la
Formacién Santa Cruz.
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Familia Género Media de la masa corporal
(kg)
Megalonychidae Eucholoeops 59,52
Megatherioidea Hapalops 43,266
Megatheriidae Prepotherium 107,793
Megatheriidae Analcimorphus 64,395
Megatheriidae Schismotherium 37,992
Mylodontidae Analcitherium 88,226
Mylodontidae Nematherium 89,329

Tabla IV.4. Masas corporales promediadas de los perezosos santacrucenses estimadas a partir de
ecuaciones multivariadas obtenidas para los elementos del poscraneo, segun Toledo et al., 2014.

Estimacion de tamaio corporal en ungulados nativos

Los restos mas comunes en la fauna de ungulados nativos son dientes aislados o mandibulas parciales. No es llama-
tivo que los paleontélogos acudan a las variables dentarias y las respectivas ecuaciones proporcionadas por Damuth y
MacFadden (1990), como por ejemplo en los trabajos de Farifia et al. (1998); Croft (2000); Reguero et al. (2010); Villafarfie
et al. (2006). Farifa et al. (1998) estimaron la masa corporal de Toxodon y Macrauchenia (Notoungulata y Litopterna res-
pectivamente), los representantes mas modernos de linajes de ungulados nativos sudamericanos que no dejaron des-
cendientes actuales. Utilizaron ecuaciones previamente publicadas a partir de medidas del craneo, dientes y miembros
de ungulados artiodactilos y perisodactilos (Anderson et al., 1985; Janis, 1990; Scott, 1990). En caso de disponer de restos
mas completos, autores como Cassini et al. (2012b) acudieron a varias ecuaciones bivariadas del trabajo de Janis (1990)
y multivariadas de Mendoza et al. (2006) (Tabla IV.5). Ellos siguieron la propuesta de Christiansen y Harris (2005) para ob-
tener una media ponderada por el EP% de cada ecuaciéon de modo que los valores obtenidos a partir de ecuaciones con
errores predictivos altos contribuyan en menor medida al valor de masa final reportado para el espécimen. Por lo demds
la problematica no difiere de lo descripto para los xenartros.
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Familia

Astrapotheriidae

Macraucheniidae

Proterotheriidae

Homalodotheriidae

Toxodontidae

Interatheriidae

Hegetotheriidae

Especie Janis (1990) Mendoza et al. Promedio de las
(2006) masas (kg)
media d.e. media d.e.
Astrapotherium magnum 933,74 357,10 908,90 223,07 921,32
Theosodon gracilis 112,44 60,09 130,66 83,20 121,55
Diadiaphorus majusculus 72,03 14,85 92,08 22,28 82,05
Z:ef:; e ‘:;h"”us 33,09 4,87 50,34 41,71
Thoatherium minusculum 20,55 4,75 27,84 1,09 24,20
Homalodotherium sp 405,08 405,08
Adinotherium ovinum 100,29 9,18 100,29
Nesodon imbricatus 644,85 203,26 630,17 112,09 637,51
Interatherium robustum 1,80 0,45 2,96 0,58 2,38
Protypotherium australe 5,12 0,45 10,35 1,24 7,73
Hegetotherium mirabile 7,20 2,66 8,21 1,78 7,71
Pachyrukhos moyani 1,62 0,16 2,64 0,23 2,13

Tabla IV.5. Ejemplos de las masas corporales obtenidas para algunos ungulados nativos santacrucenses basados en las ecuaciones de Janis (1990) y
Mendoza et al. (2006). Modificado de Cassini et al. (2012b). d.e., desvio estandar

Estimacion de tamano corporal a partir del tamano del centroide:

ungulados y marsupiales esparasodontes

Esta metodologia también se basa en la obtencién de ecuaciones alométricas, pero en lugar de utilizar ecuaciones mul-
tivariadas partiendo de varias medidas, se utilizan landmarks (ya sea en dos o tres dimensiones) y herramientas propias
de la morfometria geométrica. En este campo la forma (form) del objeto bajo estudio, se descompone en tamafio (size) y
figura (shape) (Figura IV.13).

Tamanio (size)

A

Figura IV.13. Cambios en la forma (form)
como resultado de cambios en el tamano
(size) y en la figura (shape).

.>

Figura (shape)
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A diferencia de lo que sucede en la morfometria clasica, en la que el tamano se define de acuerdo con el tipo de anlisis,
en morfometria geométrica el indicador de tamafo de una configuracién de landmarks es el tamafo del centroide (tc)
(Kendall, 1984; Bookstein, 1986; Goodall, 1991; Dryden y Mardia 1998). El tamafio del centroide es una funcién del tamano
que cumple con la siguiente propiedad:

glaM)y=ag (M)

donde a es una magnitud escalar positiva y M es la matriz de configuracion de landmarks. El tamano del centroide
de una configuracién de landmarks se define como la raiz cuadrada de la suma de cuadrados de las distancias de cada
landmark al centroide de la configuracion

p k )
lc = ZZ(A/IU'MJ)

i=1 j=1

donde M es la matriz de configuracion de landmarks para cada espécimen, de p filas (niimero de landmarks) y k colum-
nas (nUmero de dimensiones).

El tc es utilizado en morfologia geométrica porque en ausencia de alometria no se correlaciona con ninguna variable de
figura (Bookstein, 1986; Cressie, 1986; Kendall, 1986). Hood (2000) evalud el potencial del uso del tamaiio del centroide en
estudios de dimorfismo sexual del tamaio en la rata almizclera Ondatra zibethicus (Rodentia, Muridae) y de ocho especies
de murciélagos (Chiroptera, Pteropodidae). Este autor concluyé que el tamafio del centroide es una medida geométrica
del tamafo que sigue el mismo comportamiento que la masa corporal, de modo que es un excelente indicador de masa
corporal (Figura IV.14).
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Figura IV.14. Graficos de masa corporal y tamafio del centroide ilustrando el dimorfismo sexual de tamafio en mur-
ciélagos pteropddidos. Para cada especie, los datos de los machos se ubican a la derecha (puntos azules) y los de las
hembras a la izquierda (puntos rojos). Las estrellas indican que el dimorfismo sexual fue estadisticamente significa-
tivo en las pruebas de ANOVA (valor de p<0.0001). A, masa corporal; B, tamafo del centroide sobre la configuracién
de landmarks. Modificado de Hood (2000).
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En el caso de los ungulados santacrucenses, de los que no se disponen representantes actuales, Cassini et al. (2012a)
utilizaron una muestra de referencia constituida por representantes actuales de todas las familias (y subfamilias) de los
ordenes Hyracoidea (damanes), Artiodactyla (cerdos, camélidos, antilopes, etc.) y Perissodactyla (caballos, tapires y rino-
cerontes), con un total de 155 especies con valores de masa publicados. Las regresiones se obtuvieron mediante Minimos
Cuadrados Ordinarios (MCO) y regresion por cuantiles, calculando el cuantil superior (Qsup) e inferior (Qinf) utilizando el
logaritmo decimal del tamafio del centroide de una configuracidn de landmarks en 3D (36 para craneo y 14 para mandi-
bula) vs el logaritmo decimal de la masa corporal (Figura IV.15). La regresion por cuantiles es un método no paramétrico
que no requiere de los supuestos de normalidad y homocedasticidad de la regresion por MCO.

Estos autores compararon el EP% de las ecuaciones obtenidas considerando el dimorfismo sexual, la media por espe-
cie y los dos ejemplos de ponderacion antes mencionados y obtuvieron ecuaciones con EP% cercanos al 6%, lo cual las
ubica cerca de las obtenidas para poscraneo. Concluyeron que la ecuacién obtenida por el cuantil superior les brindaba

un estimador que podria interpretarse como el maximo tedrico para un tamano de centroide dado, dentro del contexto
de la muestra de referencia utilizada.
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Figura IV.15. Estimacion de la masa corporal mediante el tamafo del centroide de una configu-
racion de landmarks. Modificado de Cassini et al. (2012a). A, regresion del tamafo del centroide
mandibulary dispersion de las especies. Simbolos: cruces, Hyracoidea; cuadrados, Perissodactyla
(negros Equidae; grises Tapiridae; blancos Rhinocerotidae); triangulos blancos Hippopotamidae;
triangulos negros, Suina; tridngulos invertidos negros, Tragulidae; tridngulos invertidos blancos,
Antilocapridae; rombos negros, Camelidae; circulos Bovidae; discos grises, Cervidae; linea conti-
nua recta de regresién por minimos cuadrados ordinarios (MCO); lineas discontinua - regresién
no-paramétrica del cuantil inferior; linea de puntos regresién no-paramétrica del cuantil supe-
rior. B, ordenadas al origen y pendientes (valores en eje y) para regresiéon por MCO representada
por la linea negra continua horizontal y las lineas discontinuas rojas indicando el intervalo de
confianza del 95%. Sobre el eje x se indica el cuantil, los puntos indican el valor para la ordenada
y pendiente de la regresién por cuantiles y la zona sombreada naranja el intervalo de confianza
para dichos parametros.
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Ercoli y Prevosti (2011) también utilizaron el tamafo del centroide de las epifisis de los huesos largos (humero, ulna y
tibia), en dos dimensiones, para estimar la masa de marsupiales esparasodontos. En este caso se disponia de informacién
de las relaciones filogenéticas por lo que los autores emplearon analisis de regresiones de autovectores filogenéticos
(PVR) corrigiendo por la senal filogenética las ecuaciones predictivas obtenidas. De este modo, lograron mejorar el %PE
de las ecuaciones a aproximadamente un 17% (Figura IV.16).
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In (Tamario del centroide) In (tamafio del centroide)

Figura IV.16. Graficos bivariados y lineas de regresion obtenidas previamente (recta negra) y poste-
riormente (linea discontinua roja) al ajuste filogenético entre el tamarno del centroide y la masa corpo-
ral de 71 especies de marsupiales y placentarios depredadores (una familia de Didelphiomorphia, tres
de Dasyuromorpha y nueve de Carnivora), transformadas por el logaritmo natural para las configura-
ciones de landmarks y las ecuaciones correspondientes. A, himero y B, tibia. Los simbolos indican los
grupos de habito locomotor: cruz, semifosoriales; triangulos amarillos, cursoriales; rombos marrones,
terrestres; cuadrados verdes, trepadores; circulos negros, arboricolas. Para el himero ambas rectas
difieren, mientras que para la tibia son casi iguales. Modificado de Ercoli y Prevosti (2011).

OTROS CONCEPTOS ASOCIADOS A LA BIOLOGIA DEL TAMANO

Estimacion del centro de masa

Si pensamos en el movimiento de un organismo en su totalidad, en lugar del movimiento por separado de sus partes,
debemos considerar que la masa del animal estad concentrada en un Unico punto, llamado centro de masa. El centro de
masa es el punto en el cual un animal estd balanceado. A medida que un animal en movimiento cambia la configuracién
de sus partes, la posicién del centro de masa cambia de un instante al siguiente. La posicién del centro de masa de un ani-
mal nos permite saber de qué manera estd distribuida la masa, lo que tiene importantes implicancias tanto en situaciones
de equilibrio estables (por ejemplo pararse en dos patas) o inestables (caminar, correr o volar).

Para resolver o considerar problemas mecanicos es conveniente primero ubicar el centro de masa de un organismo y
para ello se puede utilizar un método sencillo. Cuando un cuerpo esta suspendido por una cuerda existen dos fuerzas
que actuan sobre él: una fuerza hacia arriba debida a la tensidn en la cuerda y una hacia abajo que corresponde al peso
del cuerpo. El equilibrio del cuerpo se logra sélo cuando las dos fuerzas actuian en direcciones opuestas a lo largo de la
misma linea. La fuerza hacia arriba actia a lo largo de la linea de la cuerda. El peso actua a través del centro de masa. En
consecuencia el cuerpo suspendido estara en posicion de reposo cuando el centro de masa esté en linea con la cuerda.

79



Para determinar el centro de masa se pueden utilizar modelos a escala de acuerdo con lo descrito por Alexander (1983,
1985). Se suspende el modelo desde un punto en el plano sagital (por ejemplo la cabeza o la cola); el centro de masa pasa
por la linea AB (Figura IV.17). Luego se suspende desde la parte la parte media de su dorso y el centro de masa pasara
ahora por la linea CD. Si se extienden las dos lineas hasta que se crucen el centro de masa real estard en la interseccién de
ABvy CD.

Figura IV.17. Estimacion del centro de masa mediante el uso de modelos a escala, segun el
procedimiento descripto en el texto.

Alexander (1983) consider6 el efecto de los pulmones en la ubicacion del centro de masa. Los pulmones determinan
una zona con densidad mas baja que el resto del cuerpo y que tiene un efecto pequeio, pero mensurable, en la ubicacién
del centro de masa. Hoy en dia, el centro de masa puede calcularse a partir de modelos tridimensionales hechos en pro-
gramas de modelado (Autocad, Rhino3D, 3Dstudio).

En la posicidn estatica representada por los modelos, el centro de masa de los perezosos se ubica a la altura del abdo-
men, casi por encima de los miembros posteriores. Esto significa que cuando el animal estaba parado en forma cuadru-
peda el 60 a 70 % de su peso estaba soportado por los miembros posteriores y el 30 a 40 % por los anteriores. La misma
distribuciéon de la masa fue obtenida para el perezoso gigante Megatherium (Casinos, 1996) y en los gliptodontes (Farifa,
1995). Esta distribucién de la masa observada en estos xenartros gigantes es justamente la inversa de lo que ocurre en
los grandes mamiferos actuales cuadripedos (40% posterior y 60 % anterior) (Alexander, 1985; Alexander y Pond, 1992).

Similitud elastica

En un trabajo clasico de la biologia del tamano, McMahon (1973) expreso el concepto de que la deformacion elastica
de un animal bajo su propio peso deberia ser similar para cualquier tamafo corporal. En términos practicos, esto implica
que todos los animales estarian disefiados para tener una probabilidad similar de falla elastica de las estructuras que lo
soportan. Es decir que si esta similitud existiese, ratones y elefantes tendrian la misma probabilidad de sufrir fracturas en
los huesos de sus miembros. El concepto parece funcionar mas o menos adecuadamente dentro de grupos restringidos
filogenéticamente, como bévidos y primates, pero no a escala mayor. La aplicacion de este concepto aporta una visién de
por qué los elefantes tienen huesos mas robustos que los ratones y por qué el metabolismo se incrementa con un expo-
nente de 3 de la masa corporal en animales elasticamente similares, por demostraciones que escapan a nuestros fines.
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CAPITULOV

PREFERENCIA'Y USO DEL SUSTRATO.
LOCOMOCION EN FLUIDOS

La forma del esqueleto y la musculatura asociada inciden en las relaciones de los vertebrados con el ambiente, condi-
cionando el tipo de sustrato en el que los organismos pueden habitar y/o desempefar sus actividades, qué uso pueden
hacer de ese sustrato y cémo lo hacen. Para estudiar los atributos bioldgicos que dan cuenta de esta relacion entre el
organismo y el sustrato, es necesario definirlos claramente.

Una primera aproximacion es analizar la preferencia de sustrato, es decir, simplemente caracterizar al organismo de
acuerdo con el tipo de sustrato en el que habita y desempefia sus actividades. Por ejemplo, un organismo puede ser
"acudtico” si realiza sus actividades en el agua o “terrestre” si las realiza en o sobre el suelo; “arboricola” si lo hace en su
mayor parte sobre los arboles. En el medio acuatico, el sustrato en el que se ejercen las fuerzas para la natacién es el agua
misma. De manera analoga, en el medio aéreo, el sustrato sobre el que se ejercen las fuerzas del vuelo es el aire. En otros
sustratos del medio acuatico, como el fondo, vegetacion, arrecifes, etc., ocurren otros tipos de locomocion. En el medio
terrestre también existe una gran diversidad sustratos, tan obvios como suelo, rocas, arboles y mas especiales como el aire
y la interfase agua-aire. Es usual que los organismos alternen entre diferentes sustratos cuando realizan actividades tales
como alimentarse, reproducirse y buscar refugio o descansar. El oso melero Tamandua, por ejemplo, se alimenta tanto en
el suelo como en los arboles, aunque descansa preferiblemente en los arboles; los lobos marinos se alimentan en el agua
y descansan y se reproducen en tierra. Muchas aves del grupo de los Anseriformes (patos, gansos y cisnes) se alimentan y
aparean en el agua, descansan y cuidan de sus crias en tierra firme y se desplazan por el aire volando para cubrir grandes
distancias o migrar (Figura V.1). En algunos casos se suelen utilizar categorias mixtas del tipo “semiarboricola” o “semia-
cuatico”. Alternativamente, Miljutin (2009) propone, para los mamiferos, una categorizacién doble, independiente de los
modos de locomocion, basada en el tipo de sustrato utilizado para el forrajeo y el utilizado para el descanso (por ejemplo
subterraneo-terrestre en el caso de la marmota Marmota, que descansa en hoyos en el sustrato y forrajea sobre el suelo).
Esta clasificacion puede hacerse mucho mdas compleja al agregar otras variables, hasta convertirse en una clasificacion
ecoldgica en sentido amplio.
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Figura V.1. Organismos alternando entre diferentes sustratos: patos realizando
distintas actividades en el aire (A), el agua (B) y el suelo (C).

La siguiente caracterizacion posible es el uso del sustrato, es decir, las diferentes maneras en que un organismo se
relaciona con uno o mas tipos de sustrato, en algunos casos modificandolo activamente. Por ejemplo, muchos animales
cavan para buscar alimento o construir refugios temporales o permanentes donde protegerse a si mismos y a sus crias de
los factores ambientales (Hildebrand y Goslow, 2001). Esta caracterizacion es, a su vez, independiente del tipo de sustrato:
entre los tetrdpodos algunos animales cavan en el suelo, otros cavan sobre troncos de arboles.

Los principales usos del sustrato son:

1. Locomocion: el animal utiliza el sustrato para el desplazamiento, aprovechando en general las fuerzas de friccién
estatica y dindmica que se generan entre su cuerpoy el sustrato. Este desplazamiento espacial puede cumplir nume-
rosos roles bioldgicos (busqueda de alimento y refugio, huida, interaccién con conespecificos, etc.).

2. Refugio: el animal utiliza el sustrato para guarecerse de los factores ambientales, incluyendo tanto el clima como
otros organismos (depredadores, parasitos, competidores, conespecificos, etc.).

3. Obtencion del alimento: el organismo utiliza el sustrato como medio para alimentarse o incluso como alimento.
Muchos animales se desplazan sobre el sustrato que contiene el alimento, esto incluye tanto el pastoreo (anima-
les herbivoros, aves buceadoras) como la ingestion del sustrato (por ejemplo animales acudticos filtradores que se
alimentan de plancton u otra materia organica en suspension, como las ballenas, o contenida en el barro, como el
sabalo Prochilodus sp.).

Estos usos no son mutuamente excluyentes y muchas especies combinan algunas de estas actividades. Por ejemplo,
son comunes los invertebrados que se desplazan (locomocién) por medio de la ingestion del sustrato (alimentacién),
creando galerias en las que viven (refugio). Sin embargo, en la mayoria de los vertebrados, estas actividades se solapan
en menor medida, como el caso del tiburdn ballena (Rhincodon typus) que ingiere fitoplancton (alimentacién) mientras se
desplaza (locomocién) en los mares.

Estos solapamientos dificultan la categorizacién de la locomocién en los estudios morfofuncionales y ecomorfolégicos.
Mds aun, es frecuente que en estos estudios la utilizacion de categorias de locomocién se mezcle con los conceptos mas
abarcadores de preferencia y de uso del sustrato aqui descriptos. Asi, es comun encontrar los términos “arboricola” y
“trepador” utilizados como sinénimos y “cavador” como una categoria de locomocién. Otra dificultad que enfrentan estos
enfoques es la diversidad de roles en la que participan los miembros, principales 6rganos locomotores en la mayoria de
los tetrapodos. Estas incluyen desde la obtencion del alimento (busqueda, seleccion, fragmentacion), el escape de depre-
dadores, la construccién de sitios de habitacion (cuevas, nidos, etc.), la interaccién con conespecificos (cépula, agresion,
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acicalamiento, transporte de crias, etc.) o las acciones realizadas sobre el propio individuo (idiomotions en inglés), como
el autoacicalamiento (Figura V.2). Por ejemplo, en las mulitas (Dasypus hybridus) los dos primeros roles se solapan con el
tercero: al cavar construyen su madriguera y buscan alimento al mismo tiempo y las mismas galerias sirven como refugio
para descansar y para escapar de los depredadores.

= \_l’\&_\\\f

Figura V.2. Diferentes roles bioldgicos de los miem-
bros. A, locomocion aérea y captura de la presa; B,
auto-acicalamiento; C, remocién del sustrato en busca
de alimento; D, interacciéon con congéneres; E, loco-
mocién acuatica.

Uno de los autores que discutié la problematica de las clasificaciones locomotrices, aplicadas en particular a mamiferos,
fue Charles Oxnard. En su obra “The Order of Man” (Oxnard, 1984), este autor propuso que la complejidad del comporta-
miento animal es tan grande que es imposible describir patrones locomotores de animales utilizando categorias Unicas
para cada taxén (por ejemplo, “saltador’, “corredor” o “trepador”). Aun cuando a partir de estudios de campo se conociera
el espectro detallado de comportamientos de un organismo, su complejidad es tal que desafia la definicién univoca de su
locomocion. La variedad de modos con los que un animal se desplaza es tan amplia que la clasificacion se puede tornar
sumamente detallada, al punto de terminar creando tantas categorias como animales analizados. Finalmente, tales clasifi-
caciones, aunque tomando como base realidades conductuales, se originan también en parte del conocimiento previo de
la morfologia, por lo que la circularidad resultante las priva aun mas de su valor para evaluar formas extinguidas y vivien-
tes (Oxnard, op. cit. pag. 102). Oxnard propuso un enfoque metodoldgico diferente para hacer frente a estas dificultades
(ver Capitulo llI), al definir “situaciones biomecanicas promedio’, situaciones contextualizadas mecanicamente que deben
definirse previamente a la busqueda de una significacion bioldgica (rol bioldgico). Un enfoque similar es la utilizacion de
“secuencias funcionales” (por ejemplo, Elissamburu y Vizcaino, 2004).

De acuerdo entonces con lo expuesto, en los analisis de relacion entre morfologia y funcién del esqueleto, mayormente
postcraneano, la identificacion de tipos locomotores es posterior a las de tipos y usos de sustratos. Los enfoques mas di-
fundidos en las aproximaciones morfofuncionales y ecomorfoldgicas de uso del sustrato estan orientados a caracterizar
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el modo en el cual los organismos se desplazan en o sobre ese sustrato, es decir, la locomocién, por lo que nos centrare-
mos en los tipos locomotores. Aunque la tematica es la misma, las problematicas que enfrentan los vertebrados que se
desplazan en el agua o en el aire son marcadamente diferentes a las que lo hacen apoyandose en sustratos duros. Asi, a
los efectos de facilitar su consideracién, después de presentar una sintesis sobre la diversidad de los tipos locomotores
desarrollados por los vertebrados, en este capitulo trataremos especificamente la locomocion en fluidos y la locomocién
terrestre en el siguiente.

DIVERSIDAD DE TIPOS LOCOMOTORES EN VERTEBRADOS

Aunque los vertebrados mas antiguos conocidos se remontan a hace mas de 500 millones de afos (por ejemplo, el
pez sin mandibulas Haikouichthys, del Cdmbrico Inferior de Chengiang, China; Shu et al. 1999, 2003), recién comenzaron
a ser componentes importantes en la biodiversidad de los ecosistemas marinos hace algo mas de 470 millones de aios,
durante el Ordovicico Inferior.

Basandose en el conocimiento de los cordados basales actuales, Radinsky (1987) proveyd una brillante interpretacion de
un vertebrado ancestral hipotético que coincidié con algunos de los rasgos luego observados en Haikouichthys. El funcio-
namiento de algunas estructuras del vertebrado ancestral fue explicado con mayor detalle por Alexander (1990) y Pough
et al. (2013). Este animal tendria pocos centimetros de longitud, cuerpo blando y forma vagamente vermiforme, se des-
plazaria con movimientos serpenteantes a través de los fondos fangosos o arenosos de los mares someros que cubrian
los continentes y se alimentaria por filtracion de particulas organicas (Figura V.3). La mayor parte de la pared corporal por
detras de la faringe estaria constituida por musculatura metamérica (midomeros). Como en los cordados actuales, la presen-
cia de la notocorda impediria que la contraccién de los miémeros produjera acortamiento del cuerpo y, por su naturaleza
elastica, actuaria como antagonista de los miémeros permitiendo que el cuerpo se enderece al relajarse la musculatura.
La contraccion de la musculatura ocurriria ademas en ondas (sincronizadas por el sistema nervioso) que se desplazarian
hacia atrds, produciendo movimientos ondulatorios. De esta manera, la pared del cuerpo presionaria el agua hacia atras y
los costados generando un empuje hacia adelante, por lo que el animal se desplazaria en esa direccion. Un pliegue dorsal a
modo de aleta, que se extenderia también ventralmente en la cola postanal, incrementaria el &rea que empujaba contra el
agua aumentando la capacidad de propulsién, a la vez que generaria estabilidad al evitar que el cuerpo role sobre si mismo.
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Figura V.3. Vertebrado ancestral idealizado
(redibujado de Radinsky, 1987). A, anatomia ge-
neral; B, natacién ondulatoria eficiente gracias a
la presencia de la notocorda; C, sistema branquial
faringeo y disposicién metamérica de la muscula-
tura.
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El paso mas relevante en la evolucion posterior de los vertebrados fue la aparicion de las mandibulas. En los gnatos-
tomados, la accién de las mandibulas no se limita a la captura y desmenuzamiento del item alimentario (véase Capitulo
VII), sino que estas permiten la manipulacion de objetos, constituyendo una herramienta polifuncional para cavar, mover
piedras para construir nidos, retener a la pareja durante el cortejo, sostener o movilizar las crias, etc. En el medio acuatico,
estas funciones son efectivas solo cuando las mandibulas pueden ser aplicadas directamente sobre el objeto (aunque a
distancias reducidas la succion puede funcionar sobre objetos de pequefo tamano), por lo que se requiere un control
preciso de los movimientos para posicionar el cuerpo en el espacio tridimensional. Por ejemplo, cuando una presa trata
de escapar son necesarios rapidos cambios en la direccion del desplazamiento para retenerla. Asi, en los gnatostomados
la aparicién de las mandibulas estuvo asociada a cambios sustanciales en la locomocién, con el surgimiento de las aletas
pares sostenidas por cinturas internas.

Los peces cartilaginosos (Chondrichthyes) y 6seos (Osteichthyes) han desarrollado un mismo plan corporal, con dos
juegos de aletas pares (pectorales y pélvicas), una o dos dorsales impares y una anal (Figura V.4). La cintura escapular se
conecta con el neurocraneo en los osteictios. La aleta caudal es primariamente de tipo heterocerca, asimétrica, con la co-
lumna vertebral flexionada hacia el l6bulo superior, aunque externamente puede adoptar una gran variedad de perfiles.
Dentro de este patron general, en los actinopterigios actuales existe una extraordinaria diversidad de tamanos, formas
corporales y modificaciones del sistema locomotor: el esqueleto axial y la musculatura axial se han reforzado, la cola esta
modificada, las aletas son muy flexibles y las aletas pares tienen una posicion variable. Ademas, las escamas son muy del-
gadas, alivianandose y aumentando su flexibilidad, lo que mejora la performance de locomocién. Los pulmones se han
convertido en una vejiga natatoria.

Aunque la importancia funcional de tener esqueleto osificado o cartilaginoso no ha sido aun totalmente esclarecida,
se postula que en los peces dseos la osificacion de las vértebras, con sus largas espinas neurales y hemales y la presencia
de costillas dorsales y ventrales, resulté en un esqueleto reforzado para la insercién de poderosos musculos implicados
en la generacion del empuje desde la aleta caudal. Esta se modificé por acortamiento de la columna vertebral, terminan-
do en un urostilo que representa las uUltimas vértebras fusionadas y con amplios arcos hemales desde los que los rayos
0seos (lepidotricos, probablemente derivados de escamas profundizadas) se disponen de manera que la aleta caudal es
externamente simétrica. Debido a esta simetria aparente se la denomina homocerca. Se interpreta que esta disposiciéon
permite un control fino sobre la intensidad y direccién del empuje propulsor mediante sutiles modificaciones de la forma
de la aleta caudal. Los rayos de las restantes aletas, también lepidotricos, se redujeron en nimero con respecto a sus ana-
logos en los peces cartilaginosos (los ceratotricos) y se asociaron a un sistema muscular que provee gran control sobre la
forma de las aletas durante la natacion.
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Las aletas pectorales se desplazaron mas hacia arriba en el cuerpo, detras de los opérculos, facilitando el frenado al
moverse o contrarrestando la reaccion hacia adelante generada por la salida del agua de las branquias y colaborando
asi en mantener al animal en posicion estatica. La elevacion que acompana a la accion de frenado es compensada por el
desplazamiento de las aletas pélvicas a una posicion pectoral. Este cambio en la posicion de las aletas pares se piensa que
estuvo asociado con la conversién de los pulmones en una vejiga natatoria, en la cual se produce acumulacion de gas pro-
veniente de una red de vasos y su eliminacion por la misma via. Asi, los peces actinopterigios pueden ajustar su presion
interna a la externa y mantenerse estaticos a una profundidad determinada, reduciendo el gasto energético necesario.

Los detalles mas avanzados de hidrodinamia y otros aspectos de la locomocién en fluidos (incluyendo tanto al medio
acuatico como al aéreo) seran tratados mas adelante en este capitulo (ver Locomocién en fluidos). Por el momento resal-
taremos que los vertebrados pisciformes desarrollaron una gran diversidad de formatos que responden a distintos tipos
de habitos locomotores.

Los medios acuaticos y terrestres presentan propiedades fisicas tan diferentes que el proceso de adaptacion de los
vertebrados de un medio al otro implicé importantes modificaciones en casi todos los sistemas, dando origen a un nuevo
clado, Tetrapoda, tan diverso en la actualidad como los peces. Sin embargo, los tetrapodos no son completamente inde-
pendientes del agua por cuanto esta continta siendo un elemento esencial de sus procesos vitales. Los representantes de
uno de los clados mayores entre las formas actuales, Lissamphibia (anuros, urodelos y gimnofiones), dependen del agua
nada menos que para la reproduccién y tienen larvas acuaticas. Varios linajes actuales y extinguidos de Amniota, el clado
de tetrapodos que superaron esa instancia evolutiva de la reproduccién (por medio del huevo amniota o cleidoico), de-
sarrollaron formas acuaticas, a veces en grado tan extremo que no podrian sobrevivir fuera de ese medio.

Radinsky (1987) sintetiz6 con claridad los problemas a resolver en la transiciéon del medio acuatico al terrestre y las so-
luciones desarrolladas en la evolucién de los tetrdpodos (Figura V.5).
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Figura V.5. Comparacién de la estructura
anatémica bdsica comun entre una aleta de sar-
copterigio primitivo (A) y un miembro quiridio
idealizado (B), evidenciando las homologias sub-
yacentes a la evolucion de un miembro capaz
de permitir la marcha en el sustrato terrestre.
C, tetrapodo idealizado mostrando la configuracion
comun a ambos miembros (redibujado de Radinsky,
1987).

87



La distincion mas importante en cuanto a las propiedades fisicas de los medios acuatico y terrestre radica en la diferen-
cia en la densidad del agua y del aire. Mientras que la del agua es de 1 g/cm?, el aire es menos denso en varios 6rdenes de
magnitud: 0,001 g/ cm?®. Asi, en el medio acuatico, el soporte del peso (recordemos: masa por la aceleracion de la grave-
dad) es un problema relativamente menor. En los vertebrados la densidad del musculo, que constituye la mayor parte de
la masa corporal, es de 1,05 g/cm?y la del hueso es cercana a 3 g/cm?®. Por lo tanto, el cuerpo no es mucho més denso que
el agua que lo rodea y esta lo sostiene en gran medida debido al empuje que realiza sobre el mismo (véase Locomocion
en fluidos). En el medio terrestre, al carecer de tal sustento, el peso del cuerpo tenderia a aplastar los pulmones y, por lo
tanto, se requiere de un sistema que eleve el cuerpo del sustrato. La columna vertebral, cinturas y costillas deben evitar
que el cuerpo colapse sobre los pulmones y el resto de las visceras. Esto se logré evolutivamente por modificacién de los
miembros pares, sus cinturas y la columna vertebral. Otro factor de importancia en la locomocion terrestre es la friccion
contra el sustrato. Mientras que el aire por su densidad no produce fuerzas de friccion determinantes (al menos dentro
de las velocidades de locomocidn conocidas para animales terrestres), la friccién entre el cuerpo y el sustrato terrestre es
bastante notoria. Esto implica tanto una ventaja como una desventaja. Por un lado, la friccién posibilita que los miem-
bros u otras partes del cuerpo puedan producir empuje contra el sustrato; por el otro, implica que arrastrar o deslizar los
miembros y/o el cuerpo por el sustrato sea energéticamente muy costoso. Esto ocasiona no solamente la necesidad de
elevar el tronco del sustrato durante la locomocién, sino ademas alzar, adelantar y volver a apoyar los miembros para que
vuelvan a producir empuje.

Los miembros pares de los tetrapodos reciben el nombre de quiridios. La region mas proxima al cuerpo, el estilopodio
(o propodio) consta de un elemento simple en el brazo o el muslo, el himero o el fémur respectivamente. La regién me-
dia, el zeugopodio (o epipodio) tiene dos elementos, ulna y radio en el antebrazo y tibia y fibula en la pierna. En la porcion
mas distal, el autopodio, numerosos elementos conforman el carpo (miembro anterior) y tarso (miembro posterior), a
los que se suman los digitos con metapodio (metacarpales y metatarsales, respectivamente) y acropodio (dedos) (ver
Apéndice). Segun la interpretacion vigente, los digitos se desarrollaron como neoformaciones en el lado post axial del eje
metapterigial (eje de sostén primario) de la aleta de los peces sarcopterigios. Los miembros, a diferencia de lo que ocurre
en los peces (en el Capitulo VI se trata también los tetrdpodos que han perdido secundariamente sus miembros), deben
soportar el peso del cuerpo ademas de colaborar en el movimiento. Para desplazarse en el medio terrestre, el aparato
apendicular se modificé considerablemente, no solo en sus elementos esqueletarios sino en el sistema muscular, el que
se hizo sumamente complejo y voluminoso. Esta musculatura debe compensar los momentos generados por el peso en
los puntos de pivote de las articulaciones para impedir que los miembros colapsen. Muchas veces las articulaciones son
ademds mantenidas en su sitio por conjuntos de ligamentos.

En los tetrdpodos, ambas cinturas se expandieron, especialmente en sus porciones ventrales, para soportar el peso del
cuerpo y servir de origen a gran parte de esta musculatura apendicular incrementada en volumen y complejidad. En las
formas primitivas el estilopodio estd dispuesto mas o menos perpendicular al eje del cuerpo (disposicion transversal) y la
contraccién de los musculos ventrales de las cinturas lo acerca (aduccion) a la linea media del cuerpo, elevando el tronco
del sustrato. Otros musculos mas dorsales jalan del miembro hacia adelante y hacia atras durante la locomocién. A dife-
rencia de lo que se observa en peces, la cintura pectoral perdié su conexién con el craneo, por lo que este puede moverse
de manera independiente del cuerpo mediante una nueva regién de la columna vertebral, el cuello o regién cervical. Esto
evita ademas la transmision directa a la cabeza de las vibraciones producidas por el apoyo de los miembros anteriores
sobre el sustrato. Por el contrario, la cintura pélvica se articulé con la columna vertebral, definiendo una regién sacra que
favorece la transmisién del empuje propulsivo de los miembros posteriores al cuerpo.

La columna vertebral queda subdividida entonces en regiones cervical, toracica, sacra y caudal, a diferencia de los
peces, en los que solo se reconocen una region troncal y una caudal. Ademas, aparecen articulaciones nuevas entre
vértebras, que se encastran de manera tal de reducir la comba de la columna por la accién de la gravedad y reducen el
grado de torsion en el eje axial durante la locomocion terrestre. Estas carillas articulares se ubican en apéfisis, Ilamadas
pre-y postzigoapofisis, en la base de los arcos neurales. Las zigoapdfisis no solo previenen que la columna colapse, sino
también permiten que se mueva lateralmente sin que las vértebras contiguas lleguen a dislocarse. La musculatura troncal
fuerte, pero relativamente sencilla, de los peces se modific6 ampliamente, formando un conjunto mucho menos volumi-
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noso pero muy complejo, que conecta vértebras, cinturas, costillas y miembros. Los tetrapodos poseen ligamentos muy
desarrollados que unen las porciones ventrales y dorsales de los centros vertebrales y los extremos libres de las espinas
neurales. En este sentido, la columna vertebral de los tetrdpodos puede considerarse mds un “arco” que un “puente’, con
las espinas neurales y costillas como brazos de palanca de las articulaciones intervertebrales.

LOCOMOCION EN FLUIDOS

Como ya sefalamos, los vertebrados se originaron y gran parte de su evolucion ocurrié en un medio fluido, el agua.
Actualmente muchos viven, se alimentan y se mueven en dos fluidos caracteristicos de este planeta: el aire y el agua.

¢A qué nos referimos cuando hablamos de fluidos? La materia se presenta en la naturaleza en distintos estados de agre-
gacion. Tradicionalmente se reconocian tres estados fundamentales, sélidos, liquidos y gaseosos, aunque hoy en dia se
reconoce un cuarto, el de plasma. Con la salvedad de los sélidos, los tres estados restantes son considerados fluidos, pero
para los propdsitos de este libro nos bastara con tratar los estados liquido y gaseoso. Los fluidos son un tipo de medio
continuo formado por una sustancia entre cuyas moléculas existen fuerzas de atraccion débil, son incapaces de soportar
fuerzas de cizalla y son amorfos. Esto significa que pueden cambiar de forma, ya que carecen de fuerzas restitutivas que
les permitan recuperar su forma original. Mientras que los gases no poseen volumen constante y se consideran compre-
sibles, los liquidos poseen volumen casi constante y son incompresibles.

El estudio de la locomocién en medios fluidos como el agua y el aire incluye tanto problematicas comunes como par-
ticularidades, de acuerdo con las propiedades fisicas que los caracterizan (i.e., densidad, compresibilidad, viscosidad y
tension superficial). Las leyes y principios fisicos que explican las fuerzas actuantes en el movimiento e interaccién de
los cuerpos con los fluidos componen la mecanica de fluidos, la cual es una rama de la mecénica de medios continuos
(véase Capitulo II).

Mecanica de fluidos

En esta rama de la fisica se parte del supuesto de que los fluidos cumplen o verifican las leyes de conservacion de la
masa y de la cantidad de movimiento, como asi también la primera y segunda ley de la termodindmica. Las ecuaciones
generales de la mecanica de fluidos son las de continuidad, cantidad de movimiento y conservacién de la energia, de las
cuales derivan a su vez las ecuaciones que describen el movimiento de los fluidos o ecuaciones de Navier-Stokes.

En los manuales de fisica la hidrodinamica y la aerodinamica se definen como la parte de la mecanica que estudia el
movimiento de los fluidos. Muchos de los conceptos desarrollados en las secciones de estos manuales hacen referencia
al movimiento de los fluidos en tubos como el Teorema de Torricelli, la Ley de Poiseuille, Caudal o Flujo volumétrico, etc.
Aqui, como en las secciones subsiguientes de hidro- y aerodinamica, nos concentraremos en los conceptos de mecanica
de fluidos que estudian las interacciones entre el fluido y el contorno del objeto con el cual limita (en nuestro caso el
cuerpo y apéndices de los vertebrados). Algunos de estos conceptos son comunes a ambos fluidos (liquidos y gases) y
son tratados a continuacion.

El Teorema de Bernoulli fue derivado de la ley de conservacidn de la energia y establece que la presién interna de un
fluido decrece en la medida que su velocidad se incrementa. De esto se desprende que en un fluido en movimiento la
suma de la presion y la velocidad en un punto cualquiera permanece constante. Su expresion matematica simplificada es:

p+v=k (m
donde p es la presidn, v la velocidad y k una constante que se determina por calculo. En la férmula completa entran en

consideracién otras variables como la densidad del fluido y la aceleracién gravitatoria, pero lo presentado alcanza para
entender el concepto.
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El famoso Principio de Arquimedes postula que un objeto dado, total o parcialmente sumergido en un fluido en re-
poso, recibe un empuje de abajo hacia arriba igual al peso del volumen del fluido desplazado. Este empuje se resume en
una fuerza de flotacion (o empuje hidrostatico o de Arquimedes), medida en Newtons, actuando en el centro de flotacién
(también llamado carena). Su expresién matematica es:

E=mg=pVg

donde E es el empuje, m la masa del objeto, p la densidad del fluido, V el volumen desplazado y g la aceleracion de la gravedad.

Tipos de Flujo

Para los propésitos de este libro nos bastara con describir solo dos, el flujo o régimen laminar y el turbulento (Figura V.6).

En el primero el fluido se mueve de forma ordenada y estratificada en ldminas paralelas (que no se mezclan) a lo largo
de una trayectoria suave también llamada linea de corriente. En cambio, en el flujo turbulento el movimiento del fluido es
cadtico, desordenado, produciéndose pequenos vértices o remolinos a intervalos no periédicos.

El Numero de Reynolds (Re) es un nimero adimensional que permite caracterizar el tipo de régimen o movimiento del
fluido. Conceptualmente se lo define como el cociente entre las fuerzas de inercia y las de viscosidad. En términos genera-
les se dice que cuando Re toma valores bajos el flujo es laminar y en valores altos representa un régimen turbulento, pero
su uso es mas amplio. El experimento realizado por Reynolds fue ejecutado en tuberias, por lo que en la mayoria de los
textos de fisica encontraremos su expresién matematica en funcién del didametro de la tuberia:

Re=pVD/u (2)

donde p es la densidad y u la viscosidad del fluido, relativas a la fuerza de viscosidad, ya que u/p es la viscosidad cinemati-
ca (v). Las fuerzas de inercia estan representadas por la velocidad promedio del fluido V'y el didmetro D de la tuberia. Para
los propésitos de este libro nos concentraremos en la formulacién no tanto enfocada a fluidos circulando por tuberias,
sino para flujos alrededor de objetos sumergidos y de superficies de sustentacion (foil en inglés), donde lo que importa
es la naturaleza del flujo que rodea al objeto. En el nimero de Reynolds de cuerda (chord Re en inglés) para los planos
de sustentacion, V representa la velocidad de vuelo, D la cuerda del ala (distancia entre el borde frontal del ala o borde
de ataque y el posterior o borde de salida; en la férmula se denota como ) y la viscosidad cinematica del aire como v
(1,460x'°—5 m?/s). Asi,

Rec=Vc/v

Figura V.6. Flujos laminar (A) y turbulento (B). Nétese
la direccion paralela de las capas de fluido en el flujo
laminar, mientras que en el flujo turbulento el fluido se
mueve de forma desordenada, incluso formando vor-
tices. En ambos casos, la velocidad es mayor en el seno
que en las paredes (comparar longitud de las flechas).
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Para los objetos que se mueven en fluidos en la formula (2) Vy D son la velocidad y longitud mayor del objeto y se de-
nomina numero de Reynolds de particula (Rep).

La capa limite es la capa de fluido en proximidad inmediata a una superficie de contacto, donde los efectos de la visco-
sidad son significativos. En este estrato, la velocidad del fluido respecto a la superficie va desde cero en la inmediacion de
la misma, hasta la velocidad de la corriente no perturbada (donde termina la capa).

El arrastre o resistencia es una fuerza mecanica generada por el contacto y la interaccion de la superficie de un objeto
y un fluido, también llamada friccion. Esta fuerza se opone al movimiento del objeto en un fluido y depende de las pro-
piedades tanto del objeto como del fluido. Se define matematicamente como:

D=1/2pv2ACd

donde Cd es el coeficiente de resistencia o arrastre, A el drea proyectada en la direccion de la corriente libre, p la densidad
y v la velocidad del fluido sin perturbar. Sin embargo, esta fuerza es muy dificil de calcular, debido a que depende, entre
otras cosas, de la viscosidad del fluido, el drea de la superficie corporal, la textura de la superficie, la velocidad relativa del
fluido sobre la superficie y si el fluido es laminar o turbulento, por lo que en general se la determina experimentalmente.

Se denomina estela a la region alterada de recirculacion del fluido inmediatamente detras de un objeto en movimiento
o estacionario, causada por el flujo del fluido que lo rodea (Figura V.7). Por lo general es de tipo turbulento. Relacionado
con este concepto se encuentra el nimero de Froude (Fr). Al igual que el nUmero de Reynolds, es un cociente adimen-
sional entre las fuerzas de inercia y las fuerzas de gravedad. Se utiliza para determinar la resistencia de un objeto parcial o
totalmente sumergido en un fluido, y permite la comparacién entre objetos de diferentes tamanos.

Cuerda (D)
di | -
| |
Borde de Borde de
ataque Capa limite salida

Estela

Figura V.7. Fuerzas actuando sobre un perfil fluido-dinamico que se
desplaza respecto a un fluido. Nétese que las capas de fluido movién-
dose por la parte dorsal del perfil (extrados) recorren mayor distancia
por unidad de tiempo y por ende se desplazan a mayor velocidad que
las capas moviéndose por la cara ventral (intradds). Esta diferencia de
velocidad se traduce en una diferencia de presion, la cual es mayor
ventralmente que dorsalmente (flechas azules). También se represen-
tan la capa limite, la cuerda D y la estela formada por turbulencias en
el flujo de salida.
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Requerimientos para la locomocién en fluidos

Para moverse en un fluido los animales se encuentran con las siguientes dificultades: controlar la posicién vertical, re-
ducir la resistencia al avance, propulsarse en un medio amorfo continuo y mantener la orientacién y direccién del cuerpo
controlando la estabilidad. Respecto a la posicién vertical y de acuerdo con el principio de Arquimedes, como los anima-
les generalmente poseen una densidad apenas mayor que la del agua, el empuje que reciben de esta es suficiente para
proveerles de flotabilidad, haciendo necesaria solo una pequena fuerza extra para mantener la posicion. En cambio en el
aire, cuya densidad es mucho menor que la de los animales, la sustentacién debe producirse mediante otros mecanismos.
En cuanto a la resistencia al avance y la propulsidon, como vimos, cuando un cuerpo se mueve a través de un fluido, este
ejerce una fuerza de resistencia en la direccién opuesta al movimiento del animal. La fuerza de resistencia es la resultan-
te de dos componentes, a saber, la friccion entre la piel y el fluido y la presién de arrastre. Ambas dependen tanto de
la densidad como de la viscosidad, por lo que las soluciones seran diferentes en el agua y en el aire. Las soluciones a la
rotacion a lo largo de los ejes del cuerpo dependeran de la densidad del fluido e involucran aletas impares en los medios
acuosos y planos estabilizadores (cola y punta de las alas) en el aire. Estos conceptos, las particularidades de cada medioy
las soluciones de disefio de los vertebrados para desplazarse, se profundizaran en las dos secciones siguientes.

Locomocién en el agua

Como vimos anteriormente, los primeros vertebrados se desplazaban en el agua, el medio que implica menor coste
energético para soportar la masa corporal. Los vertebrados que viven en el agua se denominan acuaticos. Sin embargo,
como ya discutimos, esto responde a la preferencia del sustrato y no al uso y modo de desplazamiento sobre el mismo. En
este medio es comun que muchos animales aprovechen las fuerzas externas (movimientos de masas del fluido), como por
ejemplo corrientes, para desplazarse, es decir son animales boyantes. En general los vertebrados acuaticos son vagiles,
es decir se desplazan activamente (nadadores), aunque pueden alternar entre ambos modos de desplazamiento.

Una primera aproximacion a la clasificacion de la locomocién en los vertebrados acuaticos es diferenciarlos en nada-
dores primarios (peces y larvas de anfibios) o secundarios (ictiosaurios, cocodrilos, tortugas, cetaceos y pinnipedos),
dependiendo de si su ancestro ya poseia habitos acuaticos o atravesé una fase terrestre (Figura V.8). Estos ultimos han
evolucionado convergentemente hacia el desarrollo de cuerpos alargados e hidrodinamicos y la modificacién de sus
miembros pares en forma de aletas (a excepcidn de los cocodrilos). En muchos casos aparecen aletas caudales secunda-
rias, las cuales pueden ser verticales (ictiosaurios) u horizontales (cetaceos). En los cetdceos estas aletas estan sostenidas,
ademads de por las vértebras caudales, por una red de fibras de coldgeno densamente empaquetadas, no por radios te-
gumentarios como en los peces. Debido a que el peso del cuerpo estad mayormente sostenido por el empuje del agua, no
existen las mismas limitaciones al tamano que en el medio terrestre, por lo que entre las formas mas extremas como las
ballenas encontramos los vertebrados de mayor tamafo que hayan existido jamas.

A continuacién se revisaran algunos conceptos utiles para entender y estudiar la locomocion en el agua.
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Figura V.8. Nadadores primarios (Ay C) y
secundarios (B, Dy E): A, tunido; B, iguana
marina; C, quimera (holocéfalo); D, mana-
ti; E, marsopa.

Hidrodinamica

En los medios densos como el agua, la fuerza de la gravedad estd mayormente contrarrestada por el empuje, aunque no
totalmente. Diferentes grupos de animales acuaticos apelan a variados mecanismos para reducir el efecto de la gravedad.
Por ejemplo, tiburones y cetaceos reducen su peso especifico mediante el almacenamiento de lipidos, en el higado unos
y en el érgano de espermaceti otros. Los peces 6seos en cambio regulan su flotabilidad mediante una vejiga natatoria.
Otros vertebrados simplemente corrigen su ubicacién en la columna de agua mediante movimientos del cuerpo o de las
aletas.

Las fuerzas gravitatorias se resumen en una Unica fuerza descendente actuando en el centro de masa del animal; en
cambio, el empuje generado por la densidad del agua se resume en una fuerza de ascenso actuando en el centro de flota-
cion. Cuando el animal posee densidad uniforme, la ubicaciéon de ambos centros coincide. En caso contrario, el centro de
flotacidn se encontrara a cierta distancia del centro de gravedad, produciéndose un torque proporcional a dicha distancia,
el cual tendera a rotar al animal (Figura V.9). Esta tendencia es compensada por las aletas, planos que aplican presion
sobre el agua. Al ser esta practicamente incompresible, la fuerza aplicada genera una reaccion de direccion opuesta. A
su vez, si la fuerza propulsora generada por las aletas pasa por el centro de masa, donde la fuerza de gravedad tira hacia
abajo, se produce desplazamiento en ese sentido. Si la fuerza propulsora no pasa por el centro de masa, se produce un
torque, el cual se puede compensar con alerones o con aletas caudales asimétricas que generen fuerza propulsora con un
angulo adecuado. Las aletas impares verticales contrarrestan el rolido (rotacién sobre el eje axial del cuerpo) y controlan el
ladeo (desplazamiento lateral). Las aletas pares, que se proyectan horizontalmente cerca del extremo anterior del cuerpo,
controlan el cabeceo (desplazamiento vertical), pero dispuestas en dngulo con respecto a la corriente de agua pueden
producir elevacion.
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Como vimos, la resistencia al avance depende no solo de la densidad del medio y su viscosidad, sino del tipo de régimen
de flujo. En cada régimen de flujo predomina un tipo de resistencia: la resistencia por friccion es mayor en flujo turbulento,
mientras que en flujo laminar es mayor la presion de arrastre. También influye la figura del cuerpo: para animales de igual
volumen moviéndose a velocidades similares, mientras mas fino o fusiforme el cuerpo, mayor la resistencia friccional y
menor la presién de arrastre (se dice que poseen figura hidrodinamica); en cambio si el animal presenta un cuerpo mas
corto y aplanado, se minimiza la resistencia friccional pero aumenta la presién de arrastre. La diferencia entre capas del
fluido también puede influir; cuando los animales nadan cerca de la superficie del agua, las diferentes velocidades de las
capas de agua superficiales respecto a las mas profundas incrementan la presién de arrastre.

Para iniciar el movimiento, el empuje debe ser superior a la resistencia total. Esta depende a su vez de la densidad del
fluido, de la velocidad relativa del animal respecto a ese fluido, del coeficiente de arrastre (que depende a su vez de la fi-
gura del animal y del numero de Reynolds) y de la superficie del animal en contacto con el fluido. Una vez en movimiento,
no es necesario un valor de empuje sensiblemente superior y en general se asume que para nadar a velocidad constante
el empuje simplemente debe igualar la resistencia total. De este modo, la velocidad de la natacién es proporcional a la
resistencia y a la potencia aplicada: esta potencia depende del metabolismo del animal.

Los fluidos también son afectados por la fuerza de gravedad, es decir, tienen peso. Como se vio en los Capitulos Il y IV,
el peso estd en relaciéon con la masa y por lo tanto con la densidad. En el aire, el peso ejercido sobre las superficies (presién
atmosférica) no es un factor determinante, pero en el agua, por su mayor densidad, la presion ejercida (presién hidros-
tatica) es un factor de gran importancia.

Tipos de natacién

Los movimientos que producen propulsién en el agua pueden ser ondulatorios u oscilatorios. Los nadadores ondu-
latorios producen una fuerza de propulsion dada por movimientos ondulatorios laterales desde el tronco hacia la colay
la aleta caudal (Figura V.10). La onda que se propaga a lo largo del cuerpo aumenta su magnitud hacia la cola, donde se
hace méaxima (Hildebrand y Goslow, 2001). Los nadadores ondulatorios suelen clasificarse de acuerdo con la proporcién
del tronco involucrada en la ondulacién, aunque existen muchos animales en los que la ondulacién estd restringida a las
aletas (por ejemplo el pez remo gigante, rayas y mantas). Cuando la proporcién del cuerpo que se mueve es muy acotada,
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el movimiento deja de ser ondulatorio para pasar a ser oscilatorio. Los nadadores oscilatorios producen fuerza de pro-
pulsion mediante oscilaciones de sus aletas (modificaciones de su cola o apéndices pares). La mayoria de los nadadores
primarios son ondulatorios y de los secundarios, oscilatorios, aunque hay abundantes excepciones en ambas categorias.
Por ejemplo, entre los nadadores ondulatorios podemos encontrar a los mixines, los tiburones, los renacuajos, los coco-
drilos y los cetaceos. Entre los nadadores oscilatorios encontramos al pez luna (Mola mola), los anuros adultos y las aves
acuaticas y buceadoras (Figura V.10).

Ademas, las aletas (como todo perfil de sustentacion) pueden producir elevacion al moverse en el agua. Algunos ani-
males, por ejemplo las rayas y mantas, las tortugas marinas, los pingliinos y otras aves y los pinnipedos, utilizan extensi-
vamente esta propiedad para mantenerse en la columna de agua o desplazarse (vuelo subacuatico, hydrofoil en inglés;
Figura V.7).

Figura V.10. Natacion ondulatoria: propagacién de la onda a lo largo
del cuerpo (A 'y B). Notese que al disminuir la longitud de la propor-
cién del cuerpo involucrada (azul), el tipo de movimiento cambia a
oscilatorio (C). Nadadores ondulatorios (D, morena; E, raya; |, coco-
drilo) y nadadores oscilatorios (F, pingliino; G, tortuga verde; H, pez
luna).
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Potencia y costo energético

El costo energético de lalocomocion en el agua depende fuertemente de la velocidad del movimiento. De forma aproxi-
mada, el costo energético aumenta con el cuadrado de la velocidad desarrollada (Hildebrand y Goslow, 2001; Figura V.11).
Otro factor involucrado es la duracién del movimiento, mas especificamente, la resistencia del animal para desarrollar la
potencia necesaria para sostener una velocidad dada por un lapso de tiempo determinado (endurance en inglés). Aqui
entra en juego el tipo de metabolismo: en general, la natacién sostenida a velocidad constante se realiza en régimen me-
tabdlico aerébico, mientras que la natacién explosiva (natacién a maxima velocidad por brevisimos periodos de tiempo)
en régimen anaerobico. Los vertebrados con tasa metabodlica mas alta son capaces de esfuerzos mas prolongados en
regimenes aerdbicos (por ejemplo, pinnipedos, delfines y pingliinos), aunque adaptaciones musculares y fisiol6gicas per-
miten a ciertos vertebrados ectotermos desarrollar altas velocidades en natacién sostenida (por ejemplo atunes y peces
emparentados).

Sin embargo, una alta tasa metabdlica implica también una serie de problemas en los vertebrados acuaticos tales como
aves y mamiferos. El agua es un medio de alta conductividad térmicay en lainmensa mayoria de los ambientes estd a una
temperatura mucho menor que la del cuerpo del animal, por lo que éste experimenta una pérdida de calor continua que
debe ser contrarrestada o reducida de diversos modos (por ejemplo, capas aislantes de grasa subcutanea).

Figura V.11. Costo energético de la natacion. El
costo energético en el agua aumenta aproximada-
mente con el cuadrado de la velocidad de nado. La
linea de puntos une el origen y el punto tangente a
la curva representa el rango maximo de velocida-
des. El rombo verde indica la velocidad en la cual
el costo de transporte es minimo (velocidad de
migracion). La estrella roja representa la velocidad
maxima con metabolismo aerébico. Modificado de
Hildebrand y Goslow (2001).

Tasa de consumo energético

\ 4

Velocidad

Forma de las aletas

En los peces, el rgano primario de propulsidn es la aleta caudal. La existencia de una flexién dorsal o ventral de la noto-
corda en el extremo caudal produce un incremento de la profundidad de la aleta caudal, que favorece la aceleracion rapi-
da. El desarrollo de una aleta caudal heterocerca, con el eje arqueado hacia arriba, esta presente en agnatos extinguidos
y se considera la condicion generalizada en los peces con mandibulas. En estos ultimos, ademas, el desarrollo de Ié6bulos
incrementa el area de la aleta caudal y genera mayor empuje durante la propulsion.

No todos los animales acuaticos se desplazan a la misma velocidad. Como ya explicamos, entre los animales que alcan-
zan grandes velocidades, los hay capaces de natacién sostenida y otros capaces de natacién explosiva. El disefio corporal
Optimo para minimizar la resistencia durante la locomocién sostenida propulsada por la aleta caudal, es una forma hidro-
dindmica, fusiforme y comprimida (Figura V.4). Esta morfologia es apropiada para cubrir grandes distancias en ambientes
abiertos y a estos animales se los conoce como “nadadores de crucero” (por ejemplo, muchos tiburones, atunes y delfines).
Los especializados en natacion explosiva tienen pedunculos caudales cortos y anchos y aletas caudales de bajo perfil (Fi-
gura V.4). A bajas velocidades, como las que se requieren en ambientes complejos (por ejemplo, arrecifes o lagunas muy
vegetadas), la propulsiéon por medio de las aletas medianas y pares produce menor gasto energético que la propulsion
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mediante la aleta caudal, ademds de mejorar el control en las tres dimensiones, especialmente cuando las aletas acttiian
independientemente.

Buceo

Por diversos motivos, muchos vertebrados acuaticos necesitan aventurarse a profundidades considerables y se los de-
nomina buceadores (divers en inglés). Debido a la densidad del agua, la presién hidrostatica aumenta (de forma aproxi-
mada) a razén de 1 atmosfera por cada 10 metros de profundidad, por lo que a una profundidad de 100 metros la presion
ejercida por el agua sobre la superficie del animal buceador serd de mas de 10 atmosferas. La mayoria de los vertebrados
que bucean muestran adaptaciones de disefo y fisiologia para resistir estas presiones. Esto es especialmente agudo en los
nadadores secundarios, que deben resolver el problema del colapso de estructuras internas a menor presion (por ejem-
plo, el oido medio, los vasos sanguineos y el corazén y los pulmones). Otras probleméticas adicionales del buceo tienen
que ver con el descenso de la temperatura y de la cantidad de luz ambiental disponible para la vision, pero escapan a los
propésitos de este libro.

Aplicaciones en Paleobiologia

El medio acudtico es muy restrictivo para muchos parametros fisicos de los atributos biolégicos, por lo que es relativa-
mente sencillo identificar los disefios generales eficientes para la locomocién en ese medio. El reconocimiento de estos
diseos en organismos extintos permite realizar inferencias mas o menos ajustadas de sus capacidades natatorias. Sin
embargo, algunos de los pardmetros mas interesantes en la natacién, como por ejemplo las velocidades maximas, no son
facilmente medibles o calculables, incluso en animales actuales (Motani, 2002).

Veremos a continuacion algunos ejemplos de estudios de locomocién en fluidos en paleobiologia.

Massare (1988) analizé una amplia muestra de reptiles marinos mesozoicos, incluyendo ictiosaurios, cocodrilos mari-
nos, plesiosaurios (plesio y pliosauroideos) y mosasaurios con el objetivo de estimar la velocidad maxima de natacion y
proponer hipétesis sobre la estrategia de captura de las presas. Reconstruyé la figura del cuerpo (Figura V.12) y estimo el
tamano corporal para calcular el incremento de la energia maxima necesaria para vencer la resistencia del agua a diferen-
tes velocidades. Categorizé a los ictiosaurios como nadadores por oscilacién axial, proponiendo a los delfines como sus
analogos funcionales. Comparé los plesiosaurios con leones marinos en el uso combinado de paleteo y vuelo subacua-
tico, a diferencia de la concepcion clasica que los comparaba con tortugas y pingliinos. Los cocodrilos marinos, por ana-
logia con cocodrilos vivientes, fueron categorizados como nadadores por ondulacién axial. Por tltimo, por su semejanza
con los cocodrilos, extendié su modo de propulsion a los mosasaurios. Estimo la superficie corporal de los animales en
estudio modelizando sus troncos como esferoides prolados con diferente grado de elongacion. Calculé el coeficiente de
arrastre minimo para esas figuras corporales y asi obtuvo un valor maximo de velocidad en natacion sostenida para cada
tipo de figura corporal (Figura V.13).

altura

Figura V.12. Simplificacion de la forma reconstrui-
da de un plesiosaurio mediante un esferoide prola-
do. Redibujado de Massare (1988).

longitud
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Basandose en supuestos previos acerca de la tasa metabdlica basal, la eficiencia muscular aerdbica, la masa corporal
y la densidad promedio de los reptiles marinos en estudio, calculé la proporcién de energia metabélica disponible para
producir empuje natatorio para cada taxén y velocidad en particular. Massare concluyé que estos reptiles marinos meso-
zoicos tendrian velocidades maximas menores que los cetaceos odontocetos actuales. Comparando entre los grupos,
los ictiosaurios serian las formas mas veloces en natacién sostenida (Figura V.13), seguidas por los plesiosaurios (ambos
grupos) y finalmente por cocodrilos marinos y mosasaurios. Las diferencias en velocidad entre plesiosaurios, cocodrilos y
mosasaurios fueron menores en los taxones de mayor tamafo corporal.

Mas recientemente, Motani (2002) revisé y expandié la metodologia aplicada por Massare en un intento de lograr esti-
maciones mas precisas y con menor cantidad de supuestos. Propuso utilizar valores mas ajustados de ciertos parametros
como tasa metabdlica basal (separando los valores para endotermos y ectotermos), tamafo corporal, drea superficial, asi
como del ajuste alométrico del nimero de Reynolds. Uno de los problemas metodoldgicos hallados fue que los valores
de metabolismo disponibles eran en su mayoria de reptiles terrestres, por lo que Motani incluyé valores metabdlicos de
tortugas marinas en sus estudios de reptiles marinos mesozoicos. Con respecto al volumen y al drea corporal, Motani uti-
lizd el programa de computacion PaleoMass (Motani, 2001) para realizar estimaciones mas ajustadas de estos parametros.
A continuacién discutié las implicancias de la utilizacién de diferentes supuestos en cada conjunto de ecuaciones. Por
ejemplo, dada su mayor masa corporal, propuso que el metabolismo basal de los reptiles actuales podria no ser aplicable
a los reptiles marinos mesozoicos, ya que estos pudieron haber disfrutado de temperaturas corporales mas estables y
elevadas, lo que posibilitaria mayor energia disponible para la natacién.

Locomocion en el aire

Muchos vertebrados arboricolas y de pequefio tamaio, como anfibios y reptiles, utilizan la densidad del aire ocasio-
nalmente como forma de escapar de la depredacion o reducir las consecuencias de una caida inesperada. Para ello se
valen de membranas corporales extensibles que actuan como superficies de paracaidas. Otros vertebrados, incluyendo
mamiferos de diferentes linajes, son planeadores y sus membranas, ademas de frenar la caida, les permiten desplazarse
una importante distancia horizontal. En cambio, aquellos que se desplazan activamente por la masa de aire (voladores
activos) no solo deben mantener la sustentacion, sino también propulsarse y ganar altura. Estos vertebrados han evolu-
cionado convergentemente hacia la modificacién de los apéndices anteriores en forma de alas. Las alas no solo proveen la
sustentacion que mantiene al animal en el aire compensando el peso corporal, sino también la fuerza propulsora hacia
la direccion de desplazamiento. Algunos peces éseos (familia Exocoetidae) han modificado sus aletas pares en forma de
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verdaderas alas y pueden realizar vuelos bastante prolongados a través del aire (Figura V.14). Sin embargo, pterosaurios,
aves y murciélagos son los grupos de vertebrados en los que la evolucion del vuelo alcanzé una mayor diversidad de
formas y mecanismos.

Figura V.14. Vertebrados voladores: A. ave moderna
(guacamayo, Psittacidae); B, murciélago frugivoro (zo-
rro volador Pteropodidae); C, pez volador (Exocoeti-
dae); D, reconstruccion en vida de un pterosaurio ran-
forrinquido.

Estos tres grupos de vertebrados voladores pueden cambiar el area, la figura y la posicion del ala respecto del cuerpo
durante el vuelo, incrementando la maniobrabilidad, particularmente en el despegue y el aterrizaje. Debido a su mayor
diversidad nos centraremos en las alas de las aves, pero muchas de las problematicas y/o aspectos de disefio descriptos a
continuacion son comunes a las de otros vertebrados voladores.

Las alas de las aves se encuentran ubicadas por encima del centro de masa del cuerpo y tienen una estructura compleja,
especialmente en el autopodio, donde los carpales distales se fusionan con algunos metacarpianos formando un carpo-
metacarpo y solo quedan libres las falanges de tres dedos. La superficie de sustentacion del ala, a diferencia de lo que
sucede en pterosaurios y murciélagos, no esta formada por un patagio sino por otros elementos tegumentarios, las plu-
mas (Figura V.15), las que posibilitan un mayor abanico de estrategias aerodinamicas. Las plumas del ala son de diferente
morfologia y funcion con respecto a las del cuerpo: las rémiges o remeras son plumas grandes, largas y relativamente
mas rigidas. La parte distal de las remeras primarias (las mas externas, insertas en el carpometacarpo) puede estar entre-
cortada, de manera que al separarse dejan hendiduras que reducen el arrastre (resistencia) de las alas.

A continuacién veremos algunos conceptos elementales de aerodindmica muy Utiles para el estudio de la locomocion
aérea. Si bien los ejemplificaremos en las aves, son aplicables a todos los vertebrados voladores.
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A, esqueleto del ala de las aves y plumas
rémiges (remeras); B, restantes plumas
del ala de las aves modernas; C, esque-
leto y reconstruccion de las membranas
que conformaban el ala de un ptero-
saurio (modificado de Elgin et al. 2011);
D, esqueleto y membranas del ala de un
quiréptero moderno.
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Aerodinamica

En aerodindmica las alas y la cola constituyen, como ya vimos, planos de sustentacion (Figura V.16) que pueden descri-
birse matematicamente mediante una serie de pardmetros. La envergadura es la distancia total entre los extremos de
ambas alas. La cuerda es la distancia entre el borde frontal del ala o borde de ataque y el posterior o borde de salida.
La forma de la seccién del ala se denomina perfil. El perfil suele no ser constante en toda la longitud del ala, sino que va
disminuyendo hacia los extremos; lo mismo sucede con la cuerda. Por lo tanto, para caracterizar el perfil se calcula una
cuerda media. La superficie dorsal del ala se denomina extrados y la superficie ventral intradés. El espesor es la distancia
maxima entre el extradds y el intradds. La curvatura es la comba o arqueamiento del intradds y el extradds desde el borde
de ataque al de salida.

Borde de ataque
4

Envergadura

superficie alar

extrados
Borde de salida intrados
curvatura
A eXtradeS...
i - curvatura medis....
Borde de curvatura intradds
ataque

. Figura V. 16. Rasgos del ala como plano de sus-
m C'\ tentacion: envergadura, bordes de ataque y sa-
1L/ ' .
lida, cuerda, perfil, espesor, curvatura o comba,
| espesor intrados y extrados.
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La sustentacion se produce por el paso de un flujo constante de aire por el plano de sustentacion. Como el perfil se
mueve respecto de la masa de aire en forma relativa, siempre haremos referencia al viento relativo. El principio fisico de la
sustentacion se explica mediante el Teorema de Bernoulli que ya tratamos en Mecénica de fluidos (1). Al observar el perfil
del ala notamos que el borde de ataque es mas grueso que el borde de salida y que la superficie del extradds es mas com-
bada que la del intrad6s (Figura V.16). De modo que al dividirse el flujo de aire sobre ambos planos, la distancia a recorrer
en la superficie dorsal es mayor y, para satisfacer el Teorema de Bernoulli, debe hacerlo a mayor velocidad. Entonces, para
que se mantenga la constante k, si una particula aumenta su velocidad v serd a costa de disminuir su presién p, y a la
inversa. La diferencia de presion producida entre el extradds y el intradés produce una resultante de fuerza perpendicular
al perfil denominada fuerza de sustentacion, que se define matematicamente como:

L=1/2 pv*ACs

donde p es la densidad del aire, v la velocidad en un punto dado (el término 1/2 pv?se denomina presion dinamica), A es
el area del plano de sustentacién y Cs es el coeficiente de sustentacidon que depende del tipo de perfil alar y del dngulo
de ataque entre la cuerda alar y el flujo de aire (Figura V.17). Si se aumenta el angulo de ataque es como si se aumentara
la curvatura de la parte superior del perfil. Por lo tanto, también aumenta la diferencia de presiones y, en consecuencia,
la sustentacion. Sin embargo, un excesivo dngulo de ataque puede provocar un fenémeno conocido como entrada en
pérdida (stall en inglés), al producirse un flujo turbulento sobre el ala que reduce drasticamente la sustentacién al separar
la capa limite de la superficie del ala. En el caso de las aves, el alula (el primer dedo) actiia como superficie hipersusten-
tadora (slat en inglés) que canaliza hacia el extradds una corriente de aire de alta velocidad que aumenta la sustentacion,
permitiendo alcanzar mayores angulos de ataque sin entrar en pérdida (Figura V.17).

Resultante

disminucion de presion

aumento de presion

viento relativo

Sustentacion . . . )
Figura V.17. A, viento relativo y dngulos de ataque

respecto a la cuerda del ala (diferentes angulos y
diferentes posiciones con mismo angulo); B, flujo
laminar sobre el perfil alar, mayor velocidad sobre
extradoés que sobre intradds y centros de presion
con la resultante de la fuerza de sustentacion; C, en-
trada en pérdida y efecto del alula para restablecer
el flujo laminar; D, pares de fuerzas sustentacion/
peso e impulso/arrastre sobre un vertebrado vola-
dor (tero).

Impulso Arrastre
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El flujo de aire sobre el ala produce una fuerza llamada reaccidn que se descompone en sustentacion (L, del inglés Jift)
y arrastre o resistencia (D, del inglés drag). Ambas aumentan con la velocidad del flujo de aire. La sustentacion se opone
al peso y el arrastre a la fuerza propulsora (impulso). Resumiendo, las fuerzas basicas que actian sobre el ave en vuelo
son los pares contrapuestos sustentacion/peso, por un lado, e impulso/arrastre o resistencia, por el otro (Figura V.17). La
sustentacion dependera de la forma del perfil, la superficie alar, la densidad del aire (que disminuye con la altura), la velo-
cidad del viento relativo y el angulo de ataque de la cuerda. Basados en estos principios, se han desarrollado varios indices
que permiten caracterizar el rendimiento de la forma del ala en diferentes situaciones.

La relacion entre la envergadura y cuerda media del ala se denomina alargamiento (A). A mayor alargamiento, menor
arrastre. La relacién entre sustentacidn/resistencia (LD) nos da una idea de la distancia horizontal recorrida por cada
unidad que se desciende en la vertical, lo cual equivale a una forma proporcional de describir el angulo de descenso. La
carga alar es la masa del ave dividida por el drea del ala. Cuanto menos carga alar, menos potencia o poder se necesita
para sostener el vuelo. La mayoria de los murciélagos y paseriformes tienen valores bajos de carga alar. Las alas angostas
y largas tienen valores altos de alargamiento, LD y carga alar, lo que en este ultimo caso resulta particularmente util en
vuelo planeado de alta velocidad (es decir, con viento relativo elevado, por ejemplo en el albatros errante Diomedea exu-
lans A=18:1, LD=40:1 y CA=1,5). Por el contrario, las alas anchas y cortas de muchos paseriformes y aves rapaces poseen
valores bajos de alargamiento, LD y carga alar (para halcones y 4guilas, por ejemplo se obtienen valores cercanos a CA=
0,9y 0,7, respectivamente (Figura V.18).

Figura V.18. Tipos de alas en vertebrados volado-
res: A, alas elipticas de baja carga alar (urraca); B,
alas rapidas de baja carga alar (golondrina); C, alas
para vuelo planeado de alta velocidad, de alto alar-
gamiento tipicas de aves marinas (albatros); D, alas
de planeo de baja velocidad, de bajo alargamiento
y alta sustentacion (carancho).
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Tipos de vuelo

En el vuelo batido (powered flight en inglés) la fuerza de propulsion viene dada por el movimiento ascendente y des-
cendente de las alas, el aleteo. Durante el vuelo las aves suelen alternar fases con aleteo y sin aleteo (Figura V.19). Se han
descrito dos patrones intermitentes: aleteo-planeo (con las alas extendidas) y aleteo-misil (con las alas plegadas contra el
cuerpo). Mientras que el primero parece ser mas econémico que el aleteo continuo a bajas velocidades, el ultimo modo
es mas eficiente a altas velocidades.
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Velocidad de Vuelo (m/s)

Figura V.19. Alternancia de vuelo batido con planeo y misil ejempli-
ficados en el benteveo (Pitangus sulphuratus). A, trayectoria descripta
en la secuencia batido-planeo; B, trayectoria descripta en la alternan-
cia batido-misil; C, intervalos de vuelo no batido entre planeo y misil
a diferentes velocidades (verde: misil; celeste: planeo); el modo pla-
neo es mas utilizado a bajas velocidades y el misil a velocidades altas.
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En la primera fase de aleteo, se observan dos tipos de marcha clasificadas de acuerdo con el tipo de vértice que gene-
ran: en anillo o continuo (Figura V.20). En la marcha de vértice en anillo el aleteo solo genera sustentacién durante el
recorrido descendente del aleteo. En cambio, en la marcha de vértice continuo se genera sustentacién también en el re-
corrido ascendente. Independientemente de la forma del ala, la mayoria de las aves y los murciélagos utilizan una marcha
de vortice en anillo durante el vuelo lento. A velocidades mas rapidas, las especies con bajo alargamiento (alas cortas y
redondeadas) tienden a continuar en marcha de vértice en anillo, mientras que las de altos valores de alargamiento (alas
largas y puntiagudas) tienden a cambiar a marcha de vértice continuo (Scholey, 1983; Rayner, 1991).

Figura V.20 Tipos de marcha durante el vuelo ba-
tido. A, cuando la sustentacion se produce durante
el recorrido descendente del aleteo (downstroke en
inglés) se produce un vértice en anillo; B, la susten-
tacion se produce durante ambos ciclos del batido,
descendente y ascendente (upstroke, en inglés)
produciéndose un vértice continuo (modificado de
Tobalske y Dial, 1996).

La comprensién detallada de los movimientos de cada uno de los recorridos que realiza el ala durante el aleteo escapa
a los objetivos del presente libro. En términos simplificados, la parte interna del ala (rémiges secundarias) tiene poco
movimiento vertical y actia como si estuviese planeando, pues genera sustentacion la cual contrarresta la fuerza de gra-
vedad. En cambio, la resultante en el extremo del ala (rémiges primarias) tiene ademas un componente anterior y produce
también propulsion. Cuando la velocidad del vuelo a través del aire es constante, las fuerzas actuantes en el extremo e
interior del ala producen un conjunto de vectores sumados en los que el empuje supera a la resistencia total y la susten-
tacion iguala o supera a la masa corporal, por lo que el animal avanza horizontalmente o elevandose.

En el planeo (soaring en inglés) la fuerza que genera la propulsion y la sustentacion es el peso, por lo que es caracteris-
tico de aves de gran tamano (Figura V.21). Durante el vuelo planeado el ave siempre pierde altura respecto de la masa de
aire, es decir que esta cayendo respecto al aire circundante. Por lo tanto, para mantener o incrementar la altitud se aprove-
chan las corrientes de aire ascendentes. Estas se generan por obstruccion al viento en terrenos montanosos o barrancas,
cuando una pared desvia el viento hacia arriba, o por calentamiento diferencial de la superficie del suelo en las planicies,
formandose corrientes térmicas ascendentes llamadas comUnmente térmicas a secas. En el tope de las térmicas, el aire se
enfria y vuelve a caer, por lo que el ave debe mantenerse volando en circulo. Las aves que vuelan en térmicas por excelen-
cia son las rapaces, aunque las fragatas (Suliformes) aprovechan térmicas en el mar, en zonas exclusivamente tropicales y
en condiciones muy inusuales.

Otra estrategia para ganar altura sin aletear consiste en aprovechar gradientes de viento, como lo hacen algunas aves
marinas (Figura V.21). El albatros errante Diomedea exulans comienza a volar a favor del viento, atravesando capas cada
vez mas lentas pero aumentando su velocidad relativa al aire y consecuentemente la sustentacion. Cerca de la superficie
vira 180° y planea ahora en contra del viento, ganando altura y perdiendo velocidad respecto al suelo, pero no tanto en
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relacion con el aire (nétese la importancia del concepto de velocidad relativa), por lo que evita entrar en pérdida. Cuando
las velocidades se estabilizan, el animal ha convertido mucha de la energia cinética en energia potencial y vuelve a po-
nerse de cola al viento. Asi, es capaz de volar por muchas horas con escaso gasto energético, recorriendo gran cantidad
de kildmetros.

A punta del ala _—

ranurada

alas
\ anchas
}/

P
\ Terminacién

en punta -«

Figura V.21. Planeo. A, aves planeadoras que utilizan corrientes tér-
micas ascendentes ejemplificadas por el condor (zonas montafosas)
y el carancho (llanuras). Flechas rojas: corrientes ascendentes (térmi-
cas); flechas azules: corrientes descendentes. B, aves planeadoras en
corrientes dindmicas marinas aprovechando el viento, ejemplificadas
por el albatros errante. En negro la trayectoria seguida por el ave; fle-
chas celestes: direccion y velocidad del viento.
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Finalmente, existen aves que pueden efectuar un vuelo estacionario. Por ejemplo, muchas aves marinas lo logran
volando a una velocidad igual a la del viento frontal, ya sea batiendo las alas o planeando. Otras aves como los halcones
realizan vuelos estacionarios sobre su fuente de alimento batiendo las alas en condiciones de baja velocidad de viento.
Muchos murciélagos son capaces también de vuelo estacionario. Los colibries, voladores estacionarios por antonomasia,
son capaces de realizar vuelos estacionarios manteniendo el cuerpo a unos 45° respecto a la horizontal y moviendo las
alas en un patréon de ocho horizontal, gracias a la particular anatomia del hombro que les permite generar sustentacion
tanto durante el aleteo como durante la elevacién del ala (Figura V.22).

Figura V.22. Vuelo estacionario en vertebrados:
A, murciélago nectarivoro; B, aguila acechando;
C, colibri libando, en rojo el patrén en “8” descripto
por la trayectoria de la punta del ala.

Potencia y costo energético del vuelo

La potencia (trabajo por unidad de tiempo) para el movimiento de las alas proviene de la musculatura. En las aves,
mientras que el musculo pectoral mayor bate el ala, el musculo supracoracoideo actua en la recuperacién vigorosa que,
combinada con el movimiento de las primarias, produce también empuje y evita la desaceleracion (Figura V.23). El mus-
culo supracoracoideo estd mas desarrollado en aves capaces de despegues rapidos o de vuelo estacionario batido.

Todas las aves tienen tasas metabdlicas altas, pero muy especialmente aquellas que realizan vuelos batidos (aproxi-
madamente siete a quince veces mas que la tasa metabdlica basal). También la velocidad influye sobre el costo energético
del vuelo, siendo las velocidades mas bajas y mds altas las mas costosas. Las mas bajas (por ejemplo al despegar o aterri-
zar) requieren mas energia por el incremento del flujo turbulento del aire y por consiguiente del arrastre inducido. El vuelo
batido a alta velocidad es costoso porque requiere tasas mayores de aleteo y actividad muscular. En estas circunstancias
los musculos trabajan en metabolismo anaerébico, un régimen energético que no puede ser sostenido por largo tiempo.
El despegue es un momento critico del vuelo y generar el empuje de sustentacién necesario implica estrategias diferen-
tes dependientes del tamaio corporal: las aves mas pequenas despegan batiendo las alas con frecuencias muy elevadas,
algo que es energéticamente costoso, mientras que las aves de mayor tamaino necesitan correr (carreteo) o arrojarse
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desde sitios elevados para ganar la sustentacion que no pueden alcanzar solo mediante el aleteo. El vuelo estacionario
batido en condiciones de baja velocidad de viento (como en los colibries y algunas aves rapaces) puede tomar aproxima-
damente el doble de potencia que la requerida para mantener una velocidad determinada. No es extrafio que los colibries
se nutran de néctar, un alimento altamente energético.

Canal triéseo Escapula

Hamero

Coracoides

Supracoracoideo

)

Flrcula Figura V.23. Musculos pectorales del ala de las aves

(vista anterior). Nétese como el musculo supracora-
coideo se inserta en la cara dorsal del himero, pa-
sando a través del canal triéseo y actuando como
) elevador del ala y antagonista del pectoral (modifi-
Esternon do de Li /

Pectoral cado de Liem et al. 2001).

Forma de las alas

Muchas aves tienen alas elipticas, caracterizadas por poco alargamiento, comba marcada y rémiges primarias con mu-
chas ranuras, lo que facilita un vuelo lento y mucha maniobrabilidad (por ejemplo, paseriformes). Alas elipticas también se
observan en murciélagos que vuelan entre la vegetacion. Las alas para vuelo rapido son puntiagudas, con alargamiento
moderado, poca comba y sin ranuras. Presentan carga alar alta, lo que provee mucha penetracién en la masa de aire, por
ejemplo para avanzar contra el viento (aves migratorias, por ejemplo los gansos, y también en murciélagos que viven en
areas abiertas). Las alas para ascenso dinamico son largas, angostas, con escasa comba y sin ranuras. Son tipicas de aves
marinas que requieren de un alto gradiente vertical de viento, con los uUltimos metros desacelerados por friccion (por
ejemplo, el albatros). Las alas para ascenso estatico tienen un alargamiento intermedio entre las alas elipticas y las de
gran alargamiento; presentan baja carga alar, comba pronunciada y ranuras marcadas, proveen maniobrabilidad y son
importantes para mantenerse dentro de columnas de aire ascendente (Figuras V.18 y 21). Este tipo de alas se observan
ademas en algunos de los grandes murciélagos frugivoros de la familia Pteropodidae (véase Norberg y Rayner, 1987).

Aplicaciones en Paleobiologia

Las aves y otros vertebrados como los murciélagos y los pterosaurios han evolucionado y arribado a una amplia diversi-
dad de modos y tipos de vuelo. En ausencia de informacion preservada acerca del contorno de las alas, el tamafo corpo-
ral, la morfologia de los elementos apendiculares y sus proporciones nos permiten hacer inferencias sobre la potencia, for-
ma del ala, etc. Sin embargo, dado que se sabe que tanto las aves como los murciélagos actuales pueden alterar la forma
y superficie de los planos de sustentacion durante el vuelo, existen ciertas restricciones al aplicar los conocimientos que
venimos explicando a vertebrados voladores extinguidos. A pesar de ello, pueden utilizarse diversos métodos para esti-
mar algunos parametros basicos, como carga alar y alargamiento, para con ellos realizar interpretaciones paleobioldgicas.

El protocolo de estudios paleobiolégicos que enunciamos al principio del libro propone como primer paso la esti-
macién de la masa corporal, para lo cual puede aplicarse cualquiera de las aproximaciones descriptas en el Capitulo IV.
Veremos, entre otras cosas, ejemplos en los que diferentes estimaciones del tamafo corporal y de pardmetros como la
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tasa metabdlica han resultado en hipotesis bastante diferentes acerca de las capacidades y estrategias de vuelo en verte-
brados extinguidos.

Vizcaino y Farifia (1999, 2000) reexaminaron las evidencias e hipétesis presentes sobre las capacidades para el vuelo de
Argentavis magnificens, ave miocena perteneciente a la extinta familia Teratornithidae. Los restos de este animal, aunque
bastante incompletos, resultan espectaculares por su enorme tamafo. Con una envergadura estimada entre 6 y 8 metros,
es sin lugar a dudas el ave mas grande conocida (Figura V.24). Su gran tamano llevé a muchos investigadores a pregun-
tarse si era realmente capaz de alzar el vuelo y cobmo volaba. Para analizar esto, Vizcaino y Farifia utilizaron estimaciones
de masa realizadas previamente, incluyendo ecuaciones de regresién alométrica a partir de medidas disponibles en el
ejemplar. Los valores publicados oscilaban entre los 60 y los 160 kg, mucho mas grandes que las aves voladoras actuales
de mayor tamano (el condor andino Vultur griphus, el albatros errante Diomedea exulans y la avutarda africana Ardeotis
kori, los tres entre los 10 y los 16 kg). Utilizando estimaciones previas de la carga alar y el alargamiento por similitud
geométrica con el condor, Vizcaino y Farifa calcularon que Argentavis necesitaba desplazarse a una velocidad minima
relativa al aire de 40 km/h para poder generar sustentacion suficiente para elevar sus 80 kg de peso promedio. En tierra
y condiciones de aire calmo Argentavis hubiese requerido alcanzar esa velocidad relativa corriendo a una velocidad que
solo aves corredoras especializadas como los Aandues pueden alcanzar o realizando un batido completo de alas a mas de
tres metros de altura.

Figura V.24. Comparacion de la silueta recons-
truida de Argentavis magnificens con la silueta
del condor andino y la figura humana. Modifi-
cado de Vizcaino y Farifia (1999).

Los autores interpretaron que para generar sustentacion Argentavis se dejaba caer desde cierta altura en zonas mon-
tafosas y/o aprovechaba fuertes vientos existentes en su amplio rango de distribucion. Una vez en el aire realizaria ma-
yormente vuelo planeado, aprovechando corrientes de aire ascendentes, como muchas aves rapaces de gran tamafo.
Estudios previos asumian que esta ave era incapaz de desarrollar la fuerza suficiente para batir sus alas, pero Vizcaino y
Farifa calcularon un indice de resistencia del humero, cuyo valor, al compararse con los de aves modernas (Tabla V.1), fue
lo suficientemente elevado como para apoyar la hipotesis de que era capaz de soportar las fuerzas a que seria sometido
con un vuelo batido intermitente.
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Argentavis magnificens 36

Teratornis merriami 53
Gymnogyps californianus 54
Diomedea exulans 10

Tabla V.1. indice de resistencia (Z/amgx en Gpa-1) calculado para el hu-
mero de Argentavis magnificens comparado con el del teratornitido Te-
ratornis merriami de los depésitos de asfalto del Pleistoceno de Rancho
La Brea (California), el condor de California Gymnogyps californianus y el
albatros errante Diomedea exulans. Modificado de Vizcaino y Farifia (1999).

Chatterjee et al. (2007) utilizaron un modelo de simulacién por computadora para analizar las capacidades de vuelo de
este animal. Estimando los parametros necesarios (envergadura, cuerda, alargamiento, carga alar), compararon una serie
de valores calculados (radio de giro, velocidades maximas y angulos minimos de planeo (Figura V.25) con los de varias
aves actuales planeadoras y llegaron a conclusiones muy similares a las de Vizcaino y Farifia (1999, 2000).
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Figura V.25. Radio de giro versus velocidad de caida en el ascen-
so de corrientes térmicas. A, variacion de la velocidad estimada
con respecto al radio de giro en Argentavis, en comparacion
con los valores de dos buitres actuales. B, diferentes curvas ve-
locidad/radio para Argentavis, mostrando cémo el radio de giro
puede ser reducido aumentando la inclinacién de las alas (escar-
pe del giro). Segun los calculos de Chatterjee et al. (2007), Argen-
tavis podia volar con radios de giro cercanos a los 30m a una ve-
locidad de caida de 1 m/s. Modificado de Chaterjee et al. (2007).
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En el caso de los pterosaurios, la masa corporal ha sido tradicionalmente estimada a partir de modelizaciones del vo-
lumen del cuerpo, utilizando una densidad similar a la promedio de las aves modernas. Este método arroja masas corpo-
rales comparativamente menores con respecto a aves voladoras de envergadura y cuerda media similar (las que pueden
estimarse a partir de proporciones de los miembros anteriores), lo que dio pie a afirmar que los pterosaurios eran formas
voladoras excepcionalmente livianas, hipétesis soportada ademas por la neumaticidad de los huesos. Witton (2008) pro-
puso utilizar el cociente masa 6sea seca/masa total, el cual es idéntico en aves y mamiferos voladores, independiente-
mente del tamafo, morfotipo y grupo sistematico. Utilizando este método, realizd estimaciones de masa cuyos resultados
son hasta tres veces mayores en algunos casos a las estimaciones publicadas previamente (por ejemplo en el pterosaurio
Quetzalcoatlus), lo cual tiene un impacto enorme en las inferencias acerca de la carga alar y por tanto de las capacidades 'y
tipos de vuelo. Por ejemplo, la carga alar de Pteranodon calculada por Alexander (1985) a partir de una masa de 15 kg fue
entre 33 y 60 N/m?), mientras que Witton (2008), considerando una masa de 360 kg, obtuvo una carga alar de 135 N/m2
Dado que se precisa estimar el drea alar y la envergadura para calcular el alargamiento y, en conjunto con la masa corporal
estimada, la carga alar, es necesario reconstruir en cierta medida la forma y extension de la superficie de sustentacion,
en este caso la membrana. La extension de la misma hacia la parte posterior del cuerpo se ha reconstruido de forma dis-
tinta (hasta las costillas, la cadera, el muslo, el tobillo o el pie, segun las diferentes hipétesis; Figura V.26), lo cual condujo
a estimaciones completamente disimiles de las capacidades de vuelo. Recientemente, especimenes excepcionalmente
preservados de diversos grupos de pterosaurios muestran que la membrana se extendia hasta la pantorrilla o el tobillo
(Witton, 2008; Elgin et al., 2011). Esto no implica que no existieran entre los pterosaurios configuraciones alares de alto
alargamiento, ya que el borde de salida de la membrana no necesariamente tenia que ser recto (Figura V.26).

Figura V.26. Diferentes reconstrucciones de patagios en pterosaurios (modificado de Elgin et al., 2011).
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Con sus valores de masa corporal, superficie alar, alargamiento y carga alar, Witton (2008) analizé la diversidad de tipos
de vuelo en pterosaurios mediante la construccién de un morfoespacio formado por la carga alar vs el alargamiento,
incluyendo en el mismo valores de una variedad de aves y murciélagos. El rango de alargamiento entre los pterosaurios
analizados por Witton es de 15 (entre 6,60 y casi 23), similar al rango que se observa en aves actuales (4,5 a 18). El mor-
foespacio ocupado por los pterosaurios es compartido con el de aves y murciélagos, lo que llevé a Witton a proponer una
diversidad mucho mayor de tipos de vuelo que lo que se interpretaba tradicionalmente a partir de estimaciones de masas
menores, aunque sin presentar formas comparables con las modernas aves buceadoras y zambullidoras (Figura V.27).

En lo que hace al despegue, tradicionalmente se proponia que los pterosaurios, especialmente los de mayor tamafo,
se lanzaban desde sitios elevados. Esta inferencia se basaba en parte en la hipotesis de que habrian tenido muy pobre
capacidad de locomocioén en el suelo. Sin embargo, Padian y Rayner (1993) sugirieron que los pterosaurios serian capaces
de correr o brincar sobre sus miembros posteriores para facilitar el despegue.

Alargamiento
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Figura V.27. Biplot de la carga alar (eje horizontal) versus el alargamiento (eje vertical), proyectando pterosaurios, aves
y quirépteros. El contorno de linea rayada negra corresponde al morfoespacio de los quirdpteros, mientras que la linea
punteada gris delimita el morfoespacio de las aves. Los puntos de color corresponden a diferentes clados de pterosaurios

(modificado de Witton, 2008).
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CAPITULOVI

PREFERENCIA'Y USO DEL SUSTRATO.
LOCOMOCION EN EL MEDIO TERRESTRE

Como se describié en el capitulo anterior, la transicion al medio terrestre determiné cambios en la forma de soportar
el peso corporal y desplazarse que se implementaron mediante importantes modificaciones en la columna vertebral,
cinturas y miembros pares. Aun con cuerpos suficientemente pequefos para que el peso corporal no imposibilite la respi-
racion, el aire no es suficientemente denso como para que una aleta caudal pueda producir empuje y proveer propulsion.
La solucidn a este problema provino de cambios estructurales que ya estaban prefigurados en coanados ancestrales pa-
leozoicos como Acanthostega, animales en los que el miembro quiridio actuaria como pértiga, ayudando a la propulsién
y a maniobrar en un entorno tridimensionalmente complejo formado por cuerpos de agua con abundante vegetacion
sumergida. Pero fuera del agua la friccion contra el sustrato al arrastrar el tronco y los miembros resulta energéticamente
costosa, por lo que los miembros deben actuar elevando el tronco y eventualmente a si mismos para desplazarse. La
accion de apoyar los miembros para producir empuje y alzarlos para cambiar el apoyo sin arrastrarlos, se puede definir
como caminar a pasos. En los tetrapodos, los movimientos ondulatorios del cuerpo generados por la musculatura axial
metamérica (como en los peces) mueven los miembros transversales hacia delante en una sucesién que permite que,
teniendo el tronco despegado del sustrato, el centro de gravedad del cuerpo se encuentre siempre dentro de un trian-
gulo con vértices en los tres miembros apoyados sobre el sustrato. La musculatura apendicular ayuda a la rotacién de los
miembros hacia delante y a tirar del cuerpo (Figura VI.1).
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L4
- Figura VI.1. Soporte del cuerpo y locomocién en
tetrapodos con postura esparrancada.
L 3 A, la palanca ejercida por la fuerza peso actuando
a través del centro de gravedad (flecha roja) debe
b Y ser contrarrestada por la contraccion de la muscu-

latura aductora del miembro (flecha azul); B, los pa-
quetes musculares en rojo son los que tiran de los
miembros hacia atras, propulsando el cuerpo hacia
adelante, mientras que los paquetes musculares en
azul son los que llevan los miembros hacia adelante
para iniciar un nuevo paso.

POSTURA Y COSTE ENERGETICO DE LA LOCOMOCION

La postura se define como la disposicion del cuerpo de un animal cuando se encuentra inmévil o en reposo, especial-
mente en relacién a cdmo su cuerpo es sostenido por los miembros. Como ya mencionamos, algunas configuraciones son
mas eficientes para la locomociéon que otras. En las posturas esparrancadas de urodelos y saurios y, en menor medida
cocodrilos, los miembros se disponen transversales al eje crdneo-caudal (axial) con el estilopodio (humero o fémur) en
posicion practicamente horizontal. Asi, el torque generado por la fuerza peso actuando con un brazo de palanca igual
a la longitud entre el centro de masa y el punto de apoyo (para simplificar diremos que es equivalente al largo del esti-
lopodio; Figura VI.1) necesita ser contrarrestado todo el tiempo a menos que el animal arrastre el vientre por el sustrato.
Obviamente, esta Ultima opcion seria muy costosa energéticamente por la friccion con el sustrato que se generaria. Le-
vantar el cuerpo para evitar que eso ocurra implica un gran desarrollo de la musculatura aductora de himero y fémur y
de los elementos del esqueleto (coracoides, pubis) que le sirven de anclaje. La contraccién de esta musculatura produce
el acercamiento del estilopodio al plano sagital, elevando consecuentemente el tronco (como por ejemplo cuando se
hacen “lagartijas” en el gimnasio). En esta postura, generalmente se mueve un miembro a la vez durante la locomocioén,
resultando en una gran estabilidad, ya que el centro de masa queda siempre ubicado a una altura baja dentro de amplios
triangulos formados por el apoyo de tres miembros (Figuras V1.1 y VI.2).

Figura VI.2. Tetrdpodo caminando a pasos. A la
izquierda, un tetrdpodo idealizado moviendo los
cuatro miembros (la secuencia avanza de arriba
abajo y el animal se desplaza de derecha a izquier-
da). A la derecha, esquema indicando los puntos
de apoyo de los miembros en el sustrato (circulos
rojos) y el miembro que es elevado en el aire para
avanzar a un nuevo punto de apoyo (azul). Nétese
que el centro de masa (cruz negra) se encuentra
siempre dentro de un tridngulo formado por los
miembros apoyados en el sustrato. Modificado de
Liem et al. (2001).
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La postura tiene, ademas, relacion con la respiracion y el metabolismo. En los tetrdpodos con miembros transversales,
la inhalacion y exhalacion se producen como consecuencia de la contraccion de la musculatura del tronco. Cuando el
animal camina, la flexion lateral del cuerpo que provocan los movimientos ondulatorios fuerza al aire a pasar del lado
que se comprime al que se expande y, como consecuencia, no se inhala aire fresco (Figura VI.3). Por lo tanto, durante la
marcha no hay intercambio gaseoso, o es muy reducido, y el oxigeno disponible en sangre no es suficiente para oxidar la
glucosay producir suficiente energia, por lo que el animal se ve forzado a detenerse para renovar el aire y volver a meta-
bolismo aerébico. Algunos saurios con cuerpos cortos pueden elevarse sobre los miembros posteriores para correr, cosa
que no es posible para los de cuerpo largo. Los cocodrilos cazan al acecho, con ataques abruptos a gran velocidad que
no pueden mantener si no son exitosos inicialmente. Estos arrebatos de velocidad generan e hidrolizan gran cantidad
de ATP (adenosin trifosfato, biomolécula energética basica del metabolismo celular), agotan los sistemas estabilizadores
(buffer) de los tejidos y producen acidosis por acumulacion de acido lactico, por lo que luego deben descansar mientras
la sangre se oxigena.

FiguraVI.3. Respiracion durante lalocomocion de untetrapodo con postura esparrancada.
La flexion de un flanco del cuerpo aumenta la presion sobre el pulmén de ese lado,
mientras que la extension del otro flanco la disminuye en el otro, forzando al aire
a pasar del primero al segundo.

En la historia de los tetrdpodos, al menos dos linajes completamente separados de amniotas desarrollaron la postura
parasagital: arcosaurios y terapsidos, representados actualmente por aves y mamiferos, respectivamente. En la postura
parasagital el componente vertical del peso es transmitido directamente a través de las diafisis de los huesos largos de los
miembros practicamente sin generaciéon de un momento transversal. Los tridngulos de apoyo son mucho mas estrechos
con respecto a la altura del centro de masa (Figura VI.4) que en los animales con postura esparrancada. Sin embargo, su
estabilidad dindmica les permite elevarse y descender a cada paso sin arrastrar el cuerpo por el sustrato, lo cual es energé-
ticamente menos costoso. Asimismo, pueden reducir su factor de seguridad (ver mas adelante) y mantener menor canti-
dad de miembros apoyados sobre el sustrato al mismo tiempo, diversificar el tipo de marchas e incrementar la maniobra-
bilidad. En el esqueleto apendicular, el acetabulo y la fosa glenoidea se desplazan ventralmente acompanando el cambio
en la postura de los miembros. Particularmente en la cintura escapular de los mamiferos, la posicién de los miembros
directamente debajo de la escépula desplaza las fuerzas actuantes sobre la linea media a la escapula. Consecuentemente
esta aumenta su rol en la locomocién y soporte del peso, mientras que los elementos mediales (clavicula, interclavicula,
coracoides y procoracoides) se reducen. En la pelvis se reducen también los sitios de origen de la musculatura aductora
y se produce un cambio en la orientacién de los musculos para favorecer el empuje hacia delante. El codo esta dirigido
hacia atras y la rodilla hacia delante, mientras que la mano y el pie se dirigen hacia delante. El estilopodio no rota sobre su
eje cuando se produce la retraccion en la fase propulsiva. Durante esta fase la escapula rota hacia atras, de manera que la
cavidad glenoidea se mueve caudal y centralmente, lo que incrementa la longitud del paso.
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Figura VI.4. Postura parasagital en amniotas. Notese, en comparacién con las Figu-
ras V.1 y V1.2, la mayor estrechez del tridngulo de apoyo (izquierda) y la menor longi-
tud de la palanca ejercida por la fuerza peso (flecha roja) con la consecuente menor
correccion postural realizada por la musculatura aductora del miembro (flecha azul)
(derecha).

La postura parasagital esta vinculada con la evolucidon de un sistema respiratorio mas eficiente. Como vimos, los
tetrdpodos con postura esparrancada sufren una reduccién de la ventilacién durante la marcha por la ondulacion del
tronco. Los mamiferos no flexionan la columna lateralmente, sino verticalmente, lo cual mejora la ventilaciéon durante la
marcha. En cada paso, la inercia empuija las visceras hacia adelante aumentando la presion sobre los pulmones y forzando
el aire a salir. Cuando el animal se extiende en la zancada, las visceras se desplazan hacia atras, aumentando el espacio en
la cavidad celdmica, lo que produce presion negativa sobre los pulmones y, consecuentemente, el aire ingresa en gran
medida pasivamente. Los movimientos de las visceras estdn modulados ademas por un diafragma muscular, esencial
para las altas tasas de metabolismo que estos animales desarrollan en su actividad. En descanso, el diafragma es convexo
anteriormente y se aplana cuando la musculatura se contrae, expandiendo la cavidad y reduciendo la presién sobre los
pulmones (inspiracion o inhalacién). Cuando se relaja se comba anteriormente y aumenta la presién, produciendo la ex-
halacion o espiracion (Figura VI.5). Como consecuencia de estas altas tasas de ventilacién durante la actividad ocurriria
un aumento de la desecacion de la mucosa pulmonar. Los mamiferos han resuelto este problema mediante el desarrollo
de expansiones 6seas laminares (turbinales) cubiertas de epitelio ricamente vascularizado ubicadas dentro del vestibulo
nasal, las cuales calientan y saturan de vapor de agua el aire que ingresara a los pulmones.

Figura VI.5. Respiraciéon durante la carrera de un tetrdpodo con postura parasagital.
Cuando la columna se flexiona verticalmente aumenta la presion sobre ambos pul-
mones forzando la exhalacion. Al extenderse el dorso la presidn sobre los pulmones
disminuye favoreciendo la inhalacion pasiva.
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Especializaciones de los miembros y del tronco en tetrapodos
con miembros con disposicion parasagital

Alolargo de su evolucién los mamiferos desarrollaron una diversidad de disefios que les han permitido adaptarse a los
mas variados ambientes y formas de vida y cubrir el mas amplio rango de tamafos dentro de los vertebrados. Algunas
de estas especializaciones han sido reconocidas, con mayor o menor grado de desarrollo, también en arcosaurios con
miembros con disposicidn parasagital, por lo que el entendimiento de estos disefios es relevante para su interpretacion
paleobioldgica, especialmente en dinosaurios no avianos (Carrano, 1999). Aqui haremos una breve presentacion de esta
diversidad, mientras que algunos aspectos mas especificos seran tratados en las secciones siguientes.

Los mamiferos mas primitivos son de tamano relativamente pequefio y los miembros forman dngulos mas o menos
cerrados entre el estilopodio y el zeugopodio. La mano y el pie se apoyan casi totalmente sobre el sustrato (plantigrados).
Esta conformacion les permite lograr altas aceleraciones, pero de corta duracion por su alto costo energético.

En los grupos que se especializan en la carrera, los dos segmentos distales (zeugopodio y autopodio) se alargan con
relacién al segmento proximal, las articulaciones permiten su rotacidn solo en direccion antero-posterior y la postura
cambia hasta que el pie apoya en el sustrato solamente sobre los dedos o alin sobre las ufas engrosadas en pezufas. El
ejemplo mas extremo es el del caballo, en el que los dedos laterales se han reducido hasta desaparecer y todo el peso
descansa sobre el casco que cubre la Ultima falange del dedo medio (dedo Ill).

En los elefantes, los cuadripedos actuales de mayor tamano, el segmento proximal se hace mas largo que los restantes
y los miembros se disponen de forma completamente vertical, de manera que todas las fuerzas se alinean en una colum-
na ésea que soporta el peso practicamente sin accion muscular.

Los canguros y algunos roedores se especializan en saltar utilizando sus miembros posteriores. En estos los segmentos
distales son muy alargados, lo que incrementa la velocidad de despegue y la amplitud del salto. En cada caida los liga-
mentos del pie almacenan energia que se libera extendiendo el pie al despegue siguiente, por lo que resulta un modo de
locomocién energéticamente muy econémico.

En otros mamiferos terrestres las mayores especializaciones se encuentran en los miembros anteriores. Pueden ser
alargados y con manos en forma de gancho para balancearse de rama en rama (gibones, primates de la Familia Hylobati-
dae), o robustos para la insercion de una musculatura poderosa y con fuertes garras para cavar (armadillos), o estilizados
y tener dedos alargados para sostener una membrana que les permite realizar un vuelo batido (murciélagos o Chiroptera;
Figura V1.6).

Figura VI.6. Especializaciones de los miembros anteriores de los ma-
miferos: A, ala de un murciélago (Chiroptera, volador); B, miembro
prehensor de un gibén (Primate, arboricola); C, miembro cavador de
un armadillo (Xenarthra, cavador).
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LOCOMOCION EN TETRAPODOS

El ciclo del paso

Los tetrapodos avanzan por una sucesion ciclica de pasos. El ciclo se inicia cuando el pie se apoya sobre el sustrato y,
aprovechando la friccion, acelera el cuerpo y lo mueve hacia delante (fase propulsiva). Luego el pie es elevado y ade-
lantado en preparacion para la ubicacidn del siguiente pie (fase de vuelo, oscilacion o de recuperacién). Al menos un
miembro debe despegar del sustrato y permanecer en el aire por un momento hasta que alcance el nuevo sitio de apoyo
(Figura V1.7). En esta situacion la estabilidad se mantiene mediante cambios posturales continuos que involucran gran
parte de la musculatura del cuerpo, los miembros, las cinturas y la columna vertebral.

La longitud de un paso es la distancia total que avanza el cuerpo durante la fase propulsiva de un ciclo de paso. El ciclo
completo de movimiento de todos los miembros es una zancada (stride en inglés). En humanos el ciclo representa la
distancia recorrida entre la pisada de un pie hasta la siguiente pisada del mismo pie y la zancada representa el despla-
zamiento total después del ciclo de ambas piernas. Pero en los cuadripedos la zancada consta de cuatro ciclos (uno por
miembro). O sea que su longitud se mide desde la primera ubicacidn de un pie sobre el sustrato hasta la siguiente (Fi-
gura V1.7). Durante la zancada existe un compromiso entre generar un empuje adecuado para movilizarse y mantener el
equilibrio del cuerpo. Todos los que han andado en bicicleta conocen al menos en forma intuitiva este compromiso entre
velocidad y estabilidad.

Direccion del movimiento

Paso miembro

izquierdo

Paso miembro
derecho

Zancada

Figura VL.7. Ciclo del paso. Arriba, ciclo del paso en un bipedo ideali-
zado: el paso incluye una fase propulsiva (rojo), con el miembro de un
lado apoyado en el suelo, y una fase de vuelo (azul), en la que el mismo
miembro se eleva para moverse al nuevo punto de apoyo. Abajo, zan-
cada: esta comprende el ciclo de paso completo de todos los miembros
(en este caso, solo dos miembros).
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Velocidad del desplazamiento

Existen dos maneras de incrementar la velocidad: aumentar la longitud de la zancada (dando pasos mas largos) y au-
mentar la frecuencia de zancada (dando mas pasos por unidad de tiempo). La primera es menos costosa energéticamen-
te. Se puede usar la bicicleta como un analogo: en una bicicleta con cambios, pasar a un cambio con mayor relacién plato/
pindn es equivalente a aumentar la longitud de la zancada, pero en una bicicleta sin cambios no hay otra alternativa que
pedalear mas rapido, lo que es equivalente a aumentar la frecuencia de zancada y requiere mayor inversién de energia. El
alargamiento de la zancada es por lo tanto la forma mas frecuente para incrementar la velocidad. Evolutivamente la cupla
forma-funcion se manifiesta como un alargamiento de los miembros: animales con miembros mas largos pueden cubrir
mayor distancia con un pasoy, por lo tanto, su velocidad es mayor.

Existen diversas estrategias desde el disefio corporal para aumentar la longitud y/o la frecuencia de zancada. Una alter-
nativa es aumentar el largo efectivo de los miembros (Figura VI.8). En primera instancia se puede modificar la postura del
autopodio. Los tetrdpodos mas generalizados son plantigrados: apoyan en el sustrato los dedos, los metapodiales y a
veces los basipodiales. La superficie de apoyo es amplia, maximizando las fuerzas de friccién y aumentando el agarre y la
estabilidad, por lo que muchos tetrdpodos trepadores son plantigrados. Los animales digitigrados apoyan en el sustrato
Unicamente los dedos. Es una forma relativamente sencilla de aumentar la longitud efectiva del miembro y por consi-
guiente de la zancada, obviamente en detrimento del agarre y la estabilidad. Algunos animales cambian la postura del
pie dependiendo de si necesitan mayor velocidad o mayor agarre (por ejemplo, muchos félidos se vuelven plantigrados
al cazar). Los humanos al correr a gran velocidad lo hacemos en puntas de pie. Es probable que la digitigradia apareciera
evolutivamente como una primera solucion para aumentar el largo de zancada en las formas que necesitaban desplazar-
se a mayor velocidad, a lo que se anadié un aumento de la longitud relativa de los metapodiales y dedos. El extremo del
pie apoyado en el sustrato, el tobillo como pivote y el talén como anclaje del musculo gastrocnemio forman una palanca
de primera clase (ver Capitulo ll, Biomecanica): el aumento de la longitud relativa del segmento metapodio-acropodio
implica (especialmente en mamiferos) un aumento en la velocidad en detrimento de la fuerza. Algunas formas llevan
la especializacién al extremo de apoyar en el sustrato solamente la falange ungueal y son llamados unguligrados (por
ejemplo los ungulados).

Figura VI.8. Alargamiento efectivo del miembro. Arriba, alarga-
miento producido por un cambio postural de plantigrado (A) a
digitigrado (B). Abajo, alargamiento debido a un cambio en las
proporciones de los miembros desde un modo plantigrado (C, oso
panda), pasando porunodigitigrado (D, puma) hastaunounguligrado
(E, huemul). Modificado de Liem et al. (2001).
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A este cambio en la postura del pie le sigue un alargamiento de los elementos distales del miembro (zeugopodio y
especialmente autopodio; Figura V1.8). Esta estrategia favorece disefios con miembros elongados, en general con postura
digitigrada. Muchos de los musculos tienen inserciones mas cercanas a las articulaciones, lo que implica menor acorta-
miento muscular para producir zancadas mas largas, dado que de acuerdo a

Vo:Vi/o//i

las velocidades de salida (V) se incrementan acortando la distancia entre la insercién y la articulacién (acortando el
brazo de momento de entrada /i se optimiza la velocidad en detrimento de la fuerza, como ya vimos en el Capitulo II). Asi,
larelacion Io/ I suele ser mucho mayor en animales adaptados a la carrera que en animales mas generalizados. Sin embar-
go, los miembros deben retener cierto compromiso entre velocidad y fuerza. En general los tetrapodos tienen algunos
musculos con brazos de momento altos (por ejemplo, los musculos semimembranoso y semitendinoso en el miembro
posterior) que actlan sinérgicamente con otros de brazos de momento muy cortos (por ejemplo, los musculos ilio-psoas
y gluteos).

La estrategia anterior se vincula con otra forma de aumentar la frecuencia de zancada: reducir la inercia del miembro
disminuyendo la masa del extremo distal. En las formas adaptadas al desplazamiento veloz sostenido, la masa principal
de la musculatura esta ubicada cerca del cuerpo (en el estilopodio) y la fuerza es transmitida distalmente a los puntos de
aplicacién por medio de largos tendones. De esta manera, al aligerar la porcidn distal del miembro, disminuye su inercia
y el movimiento se produce mas facil y eficientemente, con menor gasto energético (Figuras VI.8 y VI.9). Los tendones
largos, ademas, colaboran almacenando energia eléstica. Es usual la reduccion en el nimero de digitos.

Otra forma de aumentar la longitud de la zancada es incrementar la distancia que recorren los miembros mientras no
estan en contacto con el sustrato (Figura VI.10). Los saurios y cocodrilos al caminar flexionan el tronco en el plano horizon-
tal (frontal), aumentando la distancia recorrida por el cuerpo durante la fase de vuelo de cada miembro. Este mecanismo
es analogo al de muchos mamiferos, aunque uno de los ejemplos mas notorios lo constituye el chita (Acynonyx jubatus),
que da grandes saltos hacia delante con una flexién extrema de la columna en sentido dorsoventral.

Evolutivamente, incrementar la frecuencia de zancada no es tan comin como aumentar su longitud. Un miembro corto
facilita la oscilacion al disminuir la inercia del miembro e incrementa la frecuencia de zancada, pero acorta la longitud de

Figura VI1.9. Reduccion de la inercia del miembro en la fase de vuelo
o recuperacion mediante la flexion de sus diferentes segmentos.
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la misma y, por lo tanto, compromete la velocidad. Muchos animales flexionan los miembros en la fase de recuperacion,
incrementando la frecuencia de oscilacién hacia delante (reduciendo el radio aumenta la velocidad angular) y lo extien-
den lo maximo posible justo antes de apoyar en el sustrato.

En general los tetrapodos adaptados a la velocidad utilizan simultaneamente diferentes estrategias para aumentar la
velocidad, ya sean de disefio (como por ejemplo la postura digitigrada, alargamiento del zeugopodio y estilopodio, mus-
culatura concentrada proximalmente y reduccién en el nimero de digitos, (Figura VI.8), como comportamentales (por
ejemplo la flexion en la fase de recuperacion - Figura VI.9). Volveremos sobre esto mas adelante.

Figura VI.10. Ganancia en la longitud total recorrida por los miem-
bros gracias a la ondulacién del tronco. Arriba, ondulacioén lateral en
un lagarto, abajo ondulacion dorsoventral en un mamifero. Las fle-
chas rojas describen simplificadamente el recorrido de cada miem-
bro, mientras que las flechas azules representan la longitud adicio-
nal agregada por la ondulacion del tronco. Tomado de Hildebrand y
Goslow (2001).

Marcha

Se define marcha (gait en inglés) como el patrén de contacto de los pies con el sustrato durante una zancada. El tipo de
marcha que se utiliza en la locomocién depende del tamafo del animal, de la postura y longitud de los miembros, de la
velocidad y de las caracteristicas del terreno. Asi, es comun que la mayoria de los animales modifiquen el tipo de marcha
dependiendo del contexto.

El movimiento de los miembros durante la marcha puede ser expresado en términos cuantitativos mediante dos des-
criptores. Uno es el factor de seguridad, la proporciéon de la duracién de la zancada con que cada pie esta apoyado sobre
el sustrato. El otro es la fase, el momento (expresado como proporcion o porcentaje) de la zancada en el cual cada pie
toca el sustrato. A medida que aumenta la velocidad de desplazamiento, existe una tendencia a disminuir el tiempo de
contacto de cada pie con el sustrato; esto es equivalente a decir que disminuye el factor de seguridad.

Las marchas se clasifican en marchas simétricas y asimétricas. En las marchas simétricas los miembros de cada par (an-
terior y posterior) se mueven con una fase de 0,50, es decir, que estan espaciados por la mitad del intervalo de zancada o,
lo que es lo mismo, apoyan en el sustrato a intervalos de tiempo regulares. En las marchas asimétricas los miembros an-
teriores estan en una fase mas estrecha entre si que con los posteriores y viceversa, es decir que los miembros no apoyan
en el sustrato a intervalos de tiempo regulares. Cuando un par de miembros se acerca al sustrato, el mas anterior (leading
en inglés) contacta después, pero siempre delante del mas posterior (trailing en inglés). Estas marchas pueden ser menos
estables que las simétricas, pero incluyen siempre una etapa aérea (suspensién) en el ciclo; es decir, un intervalo en el
que los cuatro miembros estan despegados del sustrato y durante la cual se incrementa notablemente la longitud de la
zancada (Figura VI.11). Obviamente, durante la fase aérea el factor de seguridad disminuye a 0.
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Figura VI.11. Factor de seguridad y fase relativa en la locomocién de un tetrdpodo (perro doméstico). A la
izquierda, marcha simétrica de baja velocidad: los miembros apoyan a intervalos regulares (estan en fase) y la
proporcidn relativa de miembros apoyados en el sustrato (rojo) y en fase de vuelo (azul) es similar. A la derecha,
marcha asimétrica de mayor velocidad: los miembros no apoyan a intervalos regulares (fuera de fase) y la pro-
porcién en que apoyan en el sustrato es menor (menor factor de seguridad total).
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Se reconoce una variedad de marchas simétricas y asimétricas que hemos resumido en el Cuadro de texto y en la Figura
VI.12.

TIPOS DE MARCHA
Marchas Simétricas (Figura VI.12)

« Marcha diagonal: considerada basal, se caracteriza por el apoyo simultdneo de los pies
opuestos en diagonal (urodelos). El centro de masa se balancea en una linea entre los pun-
tos de soporte.

Secuencia lateral: muy estable, la mayoria del tiempo el centro de gravedad del cuerpo se
proyecta dentro de un tridngulo con vértices en tres miembros apoyados sobre el sustrato.
Los saurios se desplazan con el vientre apoyado en el sustrato, moviendo una pata a la vez
(belly crawl en inglés). Los cocodrilos usan esta marcha cuando se introducen en el agua o
al perder la sincronizacién durante la carrera (belly run en inglés). Su marcha normal es con
el vientre despegado del sustrato, el pie rotado hacia delante y los miembros posteriores
practicamente debajo del cuerpo. Las especies pequeias pueden galopar. Las tortugas rea-
lizan una marcha muy estable, con tres o cuatro pies apoyados sobre el sustrato en la mayor
parte de la zancada. Muchos mamiferos caminan con secuencia lateral y a mayor velocidad
incrementan la longitud de zancada y/o la frecuencia hasta que puede aparecer una fase de
vuelo (ninglin miembro toca el sustrato, trote). A mayor velocidad cambian a alguna de las
marchas rapidas que definiremos a mas abajo (salto, medio salto y galope).

Ambladura (pace en inglés): el animal oscila el miembro anterior y posterior del mismo lado
mas o menos al unisono (en fase lateral, no en diagonal), evitando el choque entre los miem-
bros. Es caracteristica de animales de miembros largos en relacién al tronco, particularmen-
te cuando se desplazan a bajas velocidades (por ejemplo el camello y el aguara guazui).
Salto, brinco y rebote (jump, leap y bound en inglés): son marchas rapidas utilizadas por
animales que se desplazan sorteando obstaculos (por ejemplo algunos antilopes). Los cua-
tro pies tocan el sustrato al mismo tiempo y estdn despegados del sustrato durante la ma-
yor parte de cada ciclo. Proveen gran estabilidad, pero producen desaceleracién abrupta en
cada aterrizaje.

Marchas Asimétricas (Figura VI.12)

- Medio salto: (half-bound en inglés) las patas posteriores hacen contacto mas o menos al
unisono y las anteriores lo hacen con un patrén leading-trailing diferente.

- Galope: (gallop en inglés) las patas anteriores y las posteriores tienen diferentes patrones
de leading-trailing. A bajas velocidades se denomina medio-galope (canter en inglés).
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Figura VI.12. Tipos de marcha en vertebrados. Marchas simétricas: A, marcha diagonal; B, secuencia lateral;
C,ambladuray D, salto. E (medio salto) y F (galope) marchas asimétricas. Los miembros que apoyan en el sustrato
en rojoy los que se encuentran en fase de vuelo en azul. La direccion del movimiento es de izquierda a derecha.
Centro de masa representado por cruz negra. Modificado de Liem et al. (2001).

Modos locomotores

A continuacion se detallan algunos tipos de locomocion que tradicionalmente se clasifican como categorias. Sin em-
bargo, como destacé Oxnard (1984), la mayoria de los animales son capaces de llevar a cabo varios tipos de locomocién
dependiendo de las circunstancias, por lo que tales categorias no son excluyentes, lo que diluye su utilidad a la hora de
clasificar. Atendiendo a las definiciones provistas en el Capitulo |, se ve ademas que resulta mas sencillo y natural pensar
en estos tipos de locomocién como facultades, mas que como categorias fijas. Asi, distintos animales pueden mostrar un
espectro variable de facultades, las que a su vez pueden relacionarse con espectros particulares de roles bioldgicos: exis-
ten animales que poseen las facultades de saltar y cavar, en las que el rol biolégico del salto es el desplazamiento y el rol
bioldgico de cavar es la construccion de refugios o buscar alimento; otros animales son capaces de saltar y volar, de cavar
y trepar, entre otros muchos ejemplos.
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Cursorialidad

Este vocablo es un excelente ejemplo de un término de uso frecuente, pero cuya definicién no es clara. En general se
dice que son cursoriales aquellos animales que se desplazan grandes distancias y/o a gran velocidad sobre el terreno.
En inglés, cursorial es directamente sinonimo de corredor (deriva del latin cursor “corredor’, que a su vez deriva del grie-
go khoreos, “moverse”). En un intento de clarificar el uso del término, Stein y Casinos (1997) definieron a los mamiferos
cursoriales basandose en dos criterios diferentes, como cuadrupedos terrestres con miembros orientados verticalmente
(postura) que se mueven en un plano parasagital (funcién). Podriamos extender esta definicion mediante la remocién
del sesgo taxondmico a otros grupos con miembros parasagitales, como muchos arcosaurios tridsicos (rauisiquidos y
ornitodiros basales, por ejemplo) y dinosaurios. Nétese que, como la definicién aplica solo para “cuadrupedos’, las aves y
algunos grupos de mamiferos bipedos no serian formas cursoriales (canguros y otros saltadores bipedos, seres humanos).
Ademas, en algunos grupos de mamiferos como 0sos, primates y canguros es usual que el animal se desplace de forma
bipeda o cuadripeda dependiendo del contexto (Figura VI.13).

Figura VI.13. Mamiferos capaces de bipedestacion: canguro, oso
pardo y [émur.

Carrano (1999) utilizé una definicién diferente de cursorialidad, en un intento por evitar los problemas que pueden sur-
gir de la categorizacion de postura y locomocidn. Segun este autor, cursoriales son aquellos animales que maximizan la
velocidad de la locomocion utilizando un disefio que minimice el costo energético (utilizando estrategias que explicamos
previamente, como elongacién de los segmentos distales de los miembros y reduccién de la inercia de los mismos). Cons-
tituirian el extremo de un continuo funcional, cuyo extremo opuesto serian los animales graviportales, definidos como
formas cuyo disefio implica menor velocidad de desplazamiento pero mayor fuerza aplicada por cada zancada (Figura VI.
14). Si bien esta definicién de cursorialidad, por su caracter comparativo y relativo, puede no permitir clasificar los anima-
les rapida y taxativamente, es Util por basarse en conceptos fisicos claros relacionados directamente con el movimiento,
por lo que serd la que adoptaremos en este libro.
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Figura VI.14. Gradiente de cursorialidad de acuerdo a las conceptuali-
zaciones desarrolladas por Carrano (1999). Proporciones relativas de los
segmentos del miembro en mamiferos (arriba) y en dinosaurios (aba-
jo). En ambos biplots, la longitud relativa de los segmentos distales del
miembro (especialmente el autopodio) crece hacia la derecha. Es decir,
hacia la izquierda se encuentran los morfotipos con estilopodios com-
parativamente largos y zeugopodios y autopodios cortos, capaces de
aplicar mayor fuerza en cada paso aungue a una menor velocidad (gravi-
portalidad) que los morfotipos que se encuentran hacia la derecha, con
estilopodios cortos y zeugopodios y autopodios elongados (cursoriali-
dad). Modificado de Carrano (1999).

El caballo y el guepardo (o chita) son dos ejemplos de animales cursoriales que aprovechan su velocidad de maneras
diferentes para facultades diferentes: resistencia versus aceleracién explosiva (Figura VI.15). Sus disefos anatomicos cla-
ramente implican un compromiso con el tamafo corporal. El caballo es un corredor de crucero, capaz de mantener una
velocidad de 30 km/h por mas de 30 km. La columna vertebral es bastante rigida y el desplazamiento vertical del cuerpo
es casi insignificante. Requiere relativamente poca energia para elevar su masa y el peso del animal es impulsado casi
exclusivamente a lo largo del eje de viaje. Por su parte, el guepardo es un velocista (sprinter en inglés) capaz de correr ca-
rreras cortas llegando a cerca de 90 km/h por tramos. El guepardo incrementa la longitud de la zancada en la fase de vuelo
gracias a la gran flexibilidad dorso ventral de su columna. Esto implica desplazar mucho mas la masa corporal vertical-
mente, ademas de en la direccién del desplazamiento. Por lo tanto, el tamafo corporal maximo esta seriamente limitado,
pues si fuese mucho mayor deberia gastar mas energia para levantar su masa corporal en cada zancada.
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Figura VI.15. Mamiferos cursoriales especializados en velocidad de crucero (arriba,
caballo) y en aceleracion explosiva (abajo, chita). Notese la diferencia en la ondulacién
de la columna vertebral en ambos casos. Modificado de Liem et al. (2001).

Saltadores

Muchos tetrapodos son saltadores, entre ellos los anuros, algunos saurios, las aves y muchos mamiferos. Ademas, la
mayoria de los animales cursoriales saltan al menos aceptablemente. Como es un tipo de desplazamiento en el cual se
genera una aceleracién brusca desde el reposo, es muy util tanto para la huida como para la captura. Los saltadores suelen
ser bipedos o adoptar posicion bipeda y pueden moverse con facilidad sobre el suelo o ser excelentes trepadores. Si los
miembros posteriores son usados al unisono en una sucesidn de saltos se los llama ricochetales (canguros).

Este modo de locomocion impone algunas restricciones al disefio que han llevado a que muchas formas desarrollaran
soluciones morfofuncionales similares (convergencia) para una marcada aceleracién desde la posicién de reposo. Pue-
den, ademas, modificar tanto la velocidad como la direcciéon del movimiento mas rapido que los animales que no saltan.
En cada caida los ligamentos del pie almacenan energia elastica, la que se libera al despegue siguiente extendiendo el pie,
por lo que resulta un modo de locomocion energéticamente econémico.

La altura que un animal puede saltar esta limitada solo por su velocidad vertical:

(v):h=v*2g

El rango (distancia R, andloga al largo de zancada) que un animal salta depende de la velocidad v y el 4ngulo de des-
pegue (O):
R=(v?sen ©)/g

En teoria, el rango méaximo se alcanza cuando O es 45°, igual que en el tiro parabdlico. La aceleraciéon necesaria para
alcanzar la velocidad de despegue es v?*/2s, donde s es la distancia a través de la cual se aplica la fuerza. A su vez, esta es
la diferencia en la longitud funcional del miembro posterior entre sus posiciones de flexién inicial y de extensién final
(Figura VI.16). Por lo tanto, los saltadores se benefician de tener miembros posteriores muy largos.

Muchos anfibios anuros son excelentes saltadores. En reposo descansan con los miembros posteriores flexionados y
la pelvis deprimida. Para saltar se propulsan extendiendo los miembros posteriores y enderezando la pelvis a su maxima
extensiéon por contraccién de la poderosa musculatura que se inserta entre ella y el urostilo (Figura VI.16).
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Figura VI.16. Salto en anfibios anuros. Arriba, trayectoria para un rango R maximo, que
estd en funcion del dngulo 6 de despegue; la flecha roja indica la velocidad de salida.
Abajo, secuencia del salto: nétese la extension méxima de los miembros posteriores y
del dorso (flecha azul). Modificado de Liem et al. (2001).

Entre los mamiferos, los canguros (familia Macropodidae) son considerados saltadores por excelencia, aunque en rea-
lidad segun las circunstancias optan por uno de dos tipos de marcha completamente diferentes (Figura VI.17). A bajas ve-
locidades caminan con un tipo de marcha aparentemente Unico entre los tetrdpodos utilizando las cuatro patas y la cola,
casi sin levantar los pies (shuffle en inglés). Con los miembros anteriores y la cola sobre el sustrato soportan el peso del
cuerpoy mueven los miembros posteriores hacia delante; luego mueven la parte anterior del tronco hacia delante mante-
niendo asentados los miembros posteriores. A velocidades mayores saltan sobre sus patas posteriores. Los canguros son
conocidos como macrépodos (en griego “pie largo”) por su pie alargado y angosto, el que tiene un arreglo particular de
los dedos. El dedo | generalmente falta; el [y el Il estan fusionados; el IV es muy grande y fuerte y el V tiene un desarrollo
moderado. El inusual desarrollo de los miembros posteriores resulta 6ptimo para viajar largas distancias a velocidades
relativamente altas y con bajo costo energético, ya que sus tendones almacenan gran cantidad de energia elastica: la
mayoria de la energia requerida en cada salto es provista por la accidn de resorte de los tendones, mas que por accién
muscular. Los pies alargados proveen una palanca enorme y el factor clave es la habilidad de enderezar las articulaciones
ante el esfuerzo del salto (Figura VI.17).

AT g

A

Figura VI.17. Locomocién en canguros. A, salto;
B, desplazamiento tipo “shuffle” a baja velocidad;
C, pie de un canguro, nétese la reduccion de los
digitos Iy lll y la hipertrofia del IV; D, la extension
del tendon del musculo gastrocnemio (flechas
azules en el centro) produce acumulacion de
energia elastica que luego se libera contribuyen-
do a la extension del pie (flechas azules a la dere-
cha). Modificado de Hildebrand y Goslow (2001).
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Ademas, al igual que para la carrera, existe un vinculo estrecho entre el salto y la respiraciéon. Cuando los pies abando-
nan el sustrato el aire es expelido. Al moverse los pies hacia delante para el aterrizaje, los pulmones vuelven a llenarse
proveyendo energia extra. Asi, incrementos sucesivos en la velocidad requieren mucho menor esfuerzo que lo que repre-
sentaria la actividad equivalente en caballos, perros y humanos.

El habito cursorial y las facultades saltadoras ofrecen ventajas para:

- Cubrir grandes superficies en busca de fuentes de alimento o agua y para forrajear.

« Migrar estacionalmente.

« Perseguir presas o escapar de la depredacién.

- Sortear obstaculos al desplazamiento.

Cursoriales y saltadores tienen distintas habilidades: velocidad, resistencia, aceleracion y maniobrabilidad. Diferentes
morfotipos tienen disefios que privilegian alguna/s de estas por sobre las otras.

Trepadores

Aquellos tetrapodos adaptados a trepar son llamados trepadores o escansoriales (Figura VI.18). Algunos autores como
Hunt et al. (1996) y Gebo (1996) definieron trepar (climbing en inglés) como el acto de ascender sobre un sustrato con una
pendiente igual o mayor a 45°. Las facultades trepadoras dan ventajas para:

« Obtener alimento.

« Escapar a la depredacion.

« Encontrar refugio para descansar, anidar o criar.

« Desplazarse en zonas de vegetacion densa o donde el suelo es escabroso o estd anegado.

« Acceder a punto altos desde donde despegar en el caso de formas planeadoras o voladoras.

A su vez, la locomocién sobre sustratos arboricolas tiene sus propias dificultades, relacionadas con dos cuestiones me-
canicas importantes: desplazarse por un sustrato tridimensional discontinuo y evitar las caidas. La masa corporal impone
limitaciones a la locomocién en un sustrato arbéreo: el animal puede desplazarse solamente sobre ramas que puedan
soportar su peso, por lo que los animales trepadores mas pesados (por ejemplo orangutanes, gorilas y 0sos) ven restringi-
do su acceso a las ramas mas finas. Una estrategia es distribuir el peso corporal entre varios soportes y acceder asi a ramas
mas delgadas, para lo cual se necesitan miembros largos como en muchos primates y en los perezosos actuales.

Figura V1.18. Vertebrados trepadores: A, rana; B, tucan; C, gdlago; D, camaledn.
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Existen diversos modos de desplazarse en un sustrato arbéreo. Los animales que caminan o corren por ramas mas o
menos horizontales tienen los mismos tipos de propulsién que las formas no arboricolas, pero las manos y pies, y a veces
la cola, pueden estar modificados para sostenerse del sustrato.

Otros saltan de un soporte a otro mas o menos en el mismo nivel o mas abajo. En estos el torso suele ser relativamente
largo, fuerte y flexible (lagartijas Anolis, ardillas Sciurus, monos capuchinos Cebus, langures Semnopithecus, etc.) y tienden
a tener miembros largos, huesos delgados y mecanismos musculares similares a los de los animales cursoriales, excepto el
acortamiento del segmento proximal. El cuerpo suele estar mas o menos horizontal en el momento del despegue.

Otros primates se impulsan con saltos mas o menos verticales desde una posicién de despegue estacionaria. Poseen
miembros posteriores alargados, que mantienen flexionados en el reposo y una mecanica de extensién de los mismos
similar a la de los saltadores, aunque el fémur no esta tan acortado (por ejemplo en el tarsio Tarsius y los galagos de la
familia Galagidae; Figura VI.18).

Otros mamiferos se impulsan alcanzando soportes mas o menos distantes y tirando de ellos (el orangutan Pongo pyg-
maeus y los perezosos Bradypus y Choloepus). Son animales agiles y flexibles, con los miembros y el térax largos. Las ma-
nosy pies también son alargados, posiblemente para mejorar el agarre mas que para la propulsion, las cinturas posibilitan
libertad de movimientos y ulnay radio son libres y de igual longitud para asegurar la maxima pronacién y supinacion. Este
tipo de desplazamiento no requiere enfatizar la fuerza, por lo que los musculos y sus inserciones éseas no son prominen-
tesy los huesos son delgados y livianos. Algunos monos se desplazan de este modo pero utilizando en forma preferencial
los miembros anteriores, por lo cual se los suele denominar braquiadores (por ejemplo, el gibon Hylobates).

Evitar las caidas implica enfrentar dos problemas. Uno es la transferencia del peso de un soporte a otro (Figura VI.19).
Algunos animales saltan, planean o vuelan entre soportes (serpientes arboricolas y lagartos, numerosos primates, mar-
supiales y roedores), mientras que otros se aferran al soporte nuevo para efectuar la transferencia del peso corporal
(bridging en inglés), como, por ejemplo, los camaleones (Chamaeleonidae), numerosas serpientes y lagartos, perezosos,
0s0s hormigueros, pangolines, primates y marsupiales. La mayoria de estos animales (excepto las serpientes) tienen
miembros largos y/o una cola prensil para aumentar el alcance.

Figura VI.19. Transferencia del cuerpo entre diferentes soportes: A, rana
planeando (familia Racophoridae); B, mono saltando (familia Cercopithecidae); C,
perezoso desplazandose por bridging (familia Bradypodidae).
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El segundo problema esta relacionado con la dificultad de mantener el cuerpo sobre el sustrato (Figura V1.20). Dado que
el centro de masa corporal se dispone por encima del soporte donde el animal esta aferrado, se produce un torque o mo-
mento rotacional alrededor del soporte (que funciona como punto de pivote) que obliga al animal a adoptar una posicién
de equilibrio dinamico, en la que el centro de masa se dispone por debajo del soporte. Este momento rotacional depende
de dos factores: el peso corporal y la distancia al soporte (radio de giro), la que a su vez depende de la longitud y la postura
de los miembros. Se reconocen cuatro estrategias principales para enfrentar esta problematica (Cartmill, 1985). Los cama-
leones, algunos primates y los perezosos pueden desplazarse directamente suspendidos por debajo del soporte. Otros
animales generan un momento rotacional que contrarresta el ejercido por el peso corporal; este torque opuesto estaria
producido por la aplicacién activa de fuerza muscular generada por las extremidades, mas especificamente por manosy
pies prensiles y, en algunos casos, ademas por una cola prensil. Las Ultimas dos estrategias consisten en modificar una o
ambas de las variables que inciden en el momento rotacional: disminuir la distancia al soporte (disminuyendo la longitud
de las extremidades y/o flexionando las mismas) y/o disminuir el tamano corporal. Algunos animales pequeiios pueden
desplazarse por encima de una rama como si caminaran o corrieran por el suelo; en este contexto su habito locomotor
es similar al de una forma terrestre.

Figura V1.20. Problema del torque alrededor del soporte. A, en rojo fuerza peso (P) y en
azul torque producido (T); B, solucion mediante la posicion de maxima estabilidad di-
namica debajo del soporte en el orangutan; C, aplicacion de fuerzas musculares gene-
radas por miembros prensiles que se oponen al torque en el camaleén, en conjuncién
con posturas flexionadas que disminuyen el radio del torque; D, estabilidad dinamica
de la marmosa favorecida por un tamafo corporal menor al didmetro del soporte.

Las fuerzas de fricciéon juegan un rol muy importante para las facultades trepadoras (Figura VI1.21). Dado que la fuerza
de friccion depende del coeficiente de friccion estatica de las superficies en contacto y del componente de la fuerza peso
ortogonal a estas (Hildebrand y Goslow, 2001; Cartmill, 1985), a medida que la inclinacién del soporte aumenta, el com-
ponente de la fuerza peso ortogonal a la superficie de contacto disminuye. Esto implica que, tanto durante la locomocién
como en el reposo, ademas de aplicar fuerzas destinadas a mantener el cuerpo elevado del sustrato, siempre es necesario
maximizar el componente ortogonal a la superficie. Una estrategia posible es elevar el coeficiente de friccion mediante
superficies adhesivas o rugosas como en muchos anfibios y lacertilios. Otra seria aplicar una fuerza adicional (muscu-
lar) perpendicular al soporte. Esto puede lograrse, con miembros prensiles, oponiendo los autopodios contralaterales a
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ambos lados del soporte y/o utilizando las garras para generar nuevas superficies de contacto perpendiculares a la su-
perficie general del soporte y de este modo nuevas fuerzas con componentes ortogonales. Muchos animales trepadores
poseen garras fuertes y autopodios prensiles o, al menos, capaces de oponerse. Estas estrategias no son excluyentes:
diferentes animales trepadores muestran diferentes combinaciones de estas soluciones funcionales al problema de la
estabilidad y el movimiento.

Figura VI.21. Importancia de las fuerzas friccionales.
A, esquema indicando las fuerzas involucradas en
la locomocién por un sustrato inclinado, la fuerza
peso (P) posee un componente normal (N) a la su-
perficie y un componente (S) paralelo a la misma,
que necesita ser contrarrestado por una fuerza fric-
cional (F) de sentido opuesto para que el animal no
se deslice hacia abajo; B, almohadillas digitales de
un gecko; C, almohadillas adhesivas de una rana;
D, pie prensil de un lémur. Modificado de Hilde-
brand y Goslow (2001).

Numerosos tetrapodos trepadores no son marcadamente distintos de otros tetrapodos terrestres y son capaces de des-
plazarse por otros sustratos utilizando diferentes tipos de marcha y realizar otras actividades (carrera, salto, fosorialidad,
natacién). Muchos animales con disefios anatdmicos generalizados son capaces de realizar multiples actividades en una
variedad de sustratos, sin presentar especializaciones evidentes para ninguna de ellas (y por lo tanto dificiles de categori-
zar). En particular para mamiferos, Polly (2007) utiliza el término “ambulatorios” para este tipo de animales, un ejemplo de
los cuales es la zariglieya (comadreja en Argentina) Didelphis.

Todos los grupos de vertebrados tienen representantes trepadores (Figura VI.18). Entre los anfibios, muchas ranas y sa-
lamandras son trepadores sobresalientes. También muchos lagartos y ofidios son excelentes trepadores, tanto de plantas
como de rocas y algunos son completamente arboricolas, por ejemplo camaleones y gekos (familia Gekonidae). Muchas
aves se desplazan por las ramas o las rocas utilizando sus patas, cola, pico e incluso alas. La mayoria de los mamiferos
es capaz de trepar aunque sea de forma limitada y aun en linajes mayormente cursoriales (por ejemplo Carnivora) hay
excelentes trepadores. Algunos clados incluyen formas especialmente adaptadas a la locomocion en sustratos arboreos
(primates, marsupiales, perezosos y osos hormigueros, pangolines, insectivoros, roedores, dermépteros y quirdpteros).

Cavadores

La mayoria de los tetrdpodos terrestres incluyen entre sus actividades cavar, es decir, remover activamente el sustrato
con algun fin. Cavar es un uso del sustrato que permite trasladarse, construir refugios para descansar, obtener alimento,
evitar la depredacion y proteger la progenie. Los tetrapodos que pasan toda o casi toda su vida bajo tierra son conocidos
como subterraneos. Algunos cavan sus propios refugios, mientras que otros utilizan cavidades naturales o refugios cons-
truidos por otros animales y en ese sentido no serian “cavadores”. Aquellos que realizan actividades sobre el sustrato, pero
que estan bien adaptados para cavar en busca de alimento son conocidos como fosoriales.
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Los habitos cavadores ofrecen ventajas para:

- Generar microhdbitats para descansar, estivar o hibernar.

« Obtener alimento (insectos y sus larvas, anélidos, raices y tubérculos).

« Acumular y esconder alimentos.

« Escapar a la depredacion.

« Proteger la progenie

Los vertebrados desarrollaron varias estrategias para cavar (Figura VI.22), las cuales pueden estar combinadas por un
mismo animal. Algunos apodos (Gymnophiona) u otros tetrdpodos de miembros cortos se desplazan a través del suelo,
que generalmente es suave o arenoso pero firme, utilizando la cabeza como herramienta para cavar. La mayoria de los
tetrdpodos rasga y afloja el sustrato rascandolo con sus garras mediante flexion y extensién alternada de sus miembros
(scratch-digging en inglés). En muchos es crucial la extension del antebrazo, por lo que la musculatura extensora estd muy
desarrollada. Diferente es la rotacion humeral (humeral-rotation digging en inglés) presente en los topos. Estos no pue-
den realizar movimientos de pronacién y supinacidn del antebrazo, sino que la fuerza proviene de la rotacion a lo largo
del eje del robusto himero gracias a la poderosa musculatura retractora; el antebrazo solo posiciona la mano. Los osos
hormigueros clavan sus fuertes garras en los termiteros y tiran con el brazo flexionado (hook-and-pull digging en inglés),
estando muy desarrollados los musculos flexores y supinadores. Muchos roedores utilizan sus incisivos para cavar (chisel-
tooth digging en inglés, por ejemplo, los tucos Ctenomys y las ratas-topo Heterocephalus).

Los vertebrados que cavan en sustrato firme deben ser capaces de desarrollar gran fuerza sobre él. Por lo tanto su
diseno musculo-esqueletario es tal que enfatiza la fuerza de salida. Una forma evidente de incrementarla es aumentando
la cantidad de musculatura, pero también acortando el brazo de salida (o sea los segmentos distales de los miembros)
o alargando el brazo de entrada (la musculatura se inserta mas lejos de la articulacién). Esta configuracién obviamente
disminuye la velocidad del sistema, por lo cual los tetrdpodos mejor adaptados para cavar no son buenos corredores.
Por la misma razoén, los buenos cavadores suelen ser ademas excelentes trepadores.

Figura VI.22. Ejemplos de vertebrados cavadores. A, los anfibios dpodos utilizan su
cabeza maciza; B, los armadillos cavan rascando el sustrato (scratch-digging); C, el oso
hormiguero lo hace clavando sus garras y tirando con el brazo (hook-and-pull digging);
D, los topos rotan todo el miembro anterior (humeral-rotation digging); E, |a rata-topo
utiliza sus incisivos (chisel-tooth digging).

133



Locomocién sin apéndices

Muchos anfibios (Gymnophiona) y escamados (anfisbénidos y ofidios) han perdido secundariamente los miembros a lo
largo de la evolucién.

Se reconocen cuatro modos principales de trasladarse sin apéndices (Figura VI.23). El mas comun de todos es la ondu-
lacion lateral o locomocién serpenteante; en la curvatura del cuerpo se propaga una onda lateral desde adelante hacia
atras. En la parte posterior de cada curva el cuerpo presiona contra el sustrato (en general contra piedras u otros objetos
mas o menos firmes) en sentido oblicuo al de avance, generando un componente de propulsién. A medida que avanza,
cada punto del cuerpo pasa por el camino seguido por la cabeza.

Las serpientes que se desplazan sobre sustratos sueltos o resbaladizos lo hacen con movimientos laterales (sidewinding
en inglés). Este tipo de locomocion difiere de la anterior en que el animal no se desliza sobre el sustrato sino que eleva
parte del cuerpo mientras se afirma con otras, lo que le da mayor agarre. Luego, las partes que no estan firmemente
apoyadas se elevan y avanzan, de “a pasos”. Cuando estas se apoyan, la cabeza se extiende y recomienza el ciclo. Como
resultado, el desplazamiento se produce de forma diagonal respecto al eje antero-posterior del ofidio, dejando huellas
muy caracteristicas.

También existe lalocomocién en concertina o en fuelle (por ejemplo, en crotélidos), en la que el cuerpo se pliega como
un acordeon, afirmandose en la parte posterior y extendiendo la anterior, para luego volver a plegarse. Los ofidios apelan
a este tipo de locomocion para desplazarse por tineles o para trepar.

Las serpientes de mayor porte como boas y pitones pueden tener locomocion rectilinea, es decir, sin ondulaciones.
Esta se produce por movimiento en onda de las escamas ventrales accionadas por musculos especiales. Es un tipo de
locomocién importante en formas arboricolas, las que al desplazarse sobre soportes estrechos ven restringidos los mo-
vimientos ondulatorios con extensiones laterales (serpenteante, fuelle o lateral). Estas viboras tienen musculos troncales
cortos que se extienden entre pocas vértebras, de manera que pueden enrollarse en vueltas pequefias y aplicar mucha
fuerza, en detrimento de la velocidad de locomocién.

) 3%
égi

Figura VI1.23. Locomocion reptante en ofidios. A, serpenteante; B, en concertina o
fuelle; C, con desplazamientos laterales (en rojo las partes del tronco que apoyan en el
sustratoy en gris las huellas caracteristicas); D, rectilinea, nétese la generacion de ondas
ventrales. Las flechas azules indican la direccién de avance. Modificado de Hildebrand
y Goslow (2001).
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POSTURA, PREFERENCIA Y USO DEL SUSTRATO TERRESTRE EN PALEOBIOLOGIA

Como ha sido mencionado, a menudo la morfologia de las formas extintas es tan diferente de la de sus parientes ac-
tuales que realizar inferencias directas mediante homologia y parsimonia puede proveer informacién poco util, equivoca
o directamente errénea. Un ejemplo ilustrativo es el caso de los dinosaurios, cuyas formas actuales emparentadas (co-
codrilos y aves) son tan diferentes en morfologia, funcion y ecologia, que en gran medida no son Utiles como modelos
funcionales y es necesario apelar a formas no tan emparentadas aunque mas semejantes en tamano y morfologia. Asi,
Bakker (1971) y Alexander (1989), entre otros autores, utilizaron elefantes, rinocerontes e hipop6tamos como modelos
funcionales de preferencia y uso de sustrato a la hora de realizar inferencias en saurépodos y ceratopsidos. Mas aun,
Carrano (1999) propuso que mamiferos y dinosaurios comparten patrones de variacion similares a lo largo del continuo
funcional “cursorial-graviportal”

El tamafo corporal impone ciertas restricciones a los tipos de locomocién en los diferentes usos de sustrato. Por ejem-
plo, en las inferencias acerca de preferencia de sustrato y habito locomotor de los perezosos de la Formacion Santa Cruz
(Edad Santacrucense), Toledo etal. (2012, 2013, 2015) ponderaron las propiedades funcionales inferidas con respecto a las
estimaciones de masa, teniendo en cuenta las limitaciones que el tamafio impone en la locomocién sobre sustratos arbé-
reos. Las hipétesis de habilidades trepadoras fueron consideradas sobre la base del conocimiento actual de los mamiferos
trepadores de mayor tamafno. Dado que independientemente de las propiedades funcionales de los miembros, la masa
corporal restringe la locomocién a troncos y ramas que puedan soportar el peso del animal, concluyeron que las formas
de mayor tamafo entre los perezosos santacrucenses estaban limitadas a desplazarse en los troncos o en las ramas mas
gruesas de la base de la copa.

El tamafo corporal también impone restricciones a los animales cursoriales: como vimos, las soluciones de disefo para
la velocidad son diferentes dependiendo de la masa del animal. Por ejemplo, Cassini et al. (2012b), utilizando indices para
inferir las propiedades funcionales, encontraron que los tipoterios (Notoungulata) santacrucenses eran formas mas agiles
y veloces que los proterotéridos (Litopterna). Sin embargo, los autores sefalaron en sus conclusiones que estos resulta-
dos pueden deberse al efecto del tamafio (véase mas adelante): los tipoterios son mas pequefios (de 1 a 10 kg) que los
proterotéridos (de 20 a 100 kg).

Como ya se vio, la morfologia funcional puede dar informacién de detalle acerca de las propiedades funcionales
del aparato locomotor, especialmente con respecto a la movilidad y estabilidad de las articulaciones y la configuracion
de la musculatura. Por ejemplo, Toledo et al. (2013; 2015) también analizaron el esqueleto apendicular de los perezosos
santacrucenses con el fin de inferir su preferencia de sustrato (terrestre o arboricola) y sus estrategias locomotoras. Se
trata de una aproximacién de morfologia funcional cualitativa clasica, en la que se explican lo mas claramente posible
las inferencias respecto a funcion y rol biolégico. Estos autores, al igual que en el trabajo de Candela y Picasso (2008) so-
bre los puercoespines (Erethizontidae) santacrucenses, realizaron en primer lugar descripciones anatémicas detalladas
del esqueleto de miembros y cinturas, poniendo énfasis en los rasgos de interés funcional reconocidos en los taxones
vivientes. Luego encararon las reconstrucciones musculares en los restos fosiles mejor preservados. Para ello se basaron
en el conocimiento de la anatomia muscular de formas cercanamente emparentadas (perezosos y 0sos hormigueros), asi
como otras menos relacionadas (marsupiales, roedores, primates y carnivoros). El paso siguiente fue un enfoque mixto de
inferencia por comparacion y aplicacion cualitativa de conceptos mecanicos. De esta manera elaboraron un perfil meca-
nico de los miembros, enumerando las funciones para las cuales estaban mejor capacitados (Tabla VI.1). Estas funciones
fueron evaluadas, recurriendo a la comparacién con la biologia de formas actuales. El perfil funcional de los perezosos
santacrucenses inferido de este modo es mas parecido al de los 0sos meleros y otros trepadores lentos como los koalas,
que al de los perezosos actuales y los primates arboricolas. Como se menciond antes, aunque muchas de las capacidades
de los miembros los capacitan para trepar, debido a que son formas medianas a grandes (desde 40 kg hasta unos 120 kg),
los autores concluyeron que eran formas trepadoras algo limitadas.
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Elevada movilidad gleno-humeral

Potente retraccién y aduccion humeral

Potente extension del antebrazo

Potente flexion del antebrazo

Capacidades de pronacion-supinacion limitadas

Miembro anterior

Transmisién de cargas fundamentalmente a través de la articulacion humero-radial

Potente flexion carpal y digital

Elevada movilidad acetdbulo-femoral y amplio rango de abducciéon

Potente retraccién y aduccion del zeugopodio

Posturas flexionadas usuales a nivel de la rodilla

Cargas mecanicas intensas en las difisis

Potente extension del pie y flexion de los dedos

Miembro posterior

Movilidad cruro-astragalar restringida a plantar-flexion

Capacidad de inversion leve de los dedos internos del pie

Tabla VI.1. Perfil mecénico-funcional de los miembros, consensuando hipdtesis desarrolladas mediante morfologia funcional
cualitativa, reconstruccion muscular e indices biomecanicos. Modificado de Toledo (2012) y Toledo et al. (2013 y 2015).

Como se trato en el Capitulo Il, se pueden utilizar herramientas de la mecanica newtoniana tomando partes del orga-
nismo como sistemas de palancas y poleas movidas por musculos en los que se evalua si el disefio favorece la fuerza o la
velocidad. Este tipo de andlisis biomecanico requiere identificar el pivote (representado por la articulacion) y los puntos
de anclaje de los musculos para evaluar los brazos de palanca en los puntos de aplicacion de la fuerza. Un ejemplo de
un modelo complejo es el de Farifia (1995), quien analizé la postura de un gliptodonte pleistoceno (Glyptodon). Para ello
modelizé al animal en postura bipeda, estatica y estable, utilizando el centro de masa estimado para calcular el momento
ejercido por el peso corporal con respecto al punto de pivote (la articulacion de la cadera). A continuacion estimo la fuerza
necesaria de los musculos responsables de levantar la columna vertebral para contrarrestar este momento y estabilizar al
animal (nétese que también fue necesario disponer de estimaciones de masa corporal y al menos de una reconstruccion
sencilla de la musculatura). Para estimar dicha fuerza el autor partié de una serie de supuestos: que los musculos eran de
fibras paralelas, que tenian aproximadamente el mismo didmetro y que su fuerza correspondia a la tensién isométrica del
musculo de mamiferos, de acuerdo con el conocimiento previo. Asi, Farifia propuso que los gliptodontes podian adoptar
una postura bipeda, ya que el disefio del sistema formado por el miembro posterior, la cadera y los musculos analizados
era capaz de estabilizar el momento generado por la masa de la parte anterior del cuerpo (Figura VI.24). De acuerdo a lo
sefalado en el Capitulo I, podemos decir que Fariia pudo hipotetizar sobre la facultad de bipedestacién; realizar inferen-
cias acerca del rol biolégico (defensa, copula, locomocidn, etc.) constituye un paso adicional de analisis.

Figura V1.24. Analisis biomecanico de la postura en
gliptodontes de Farifia (1995). A, centro de grave-
dad; P, pivote; F1 y F2, fuerzas producidas por los
musculos gluteo mayor y el grupo del biceps femo-
ral y semitendinoso, respectivamente. Las lineas de
accion de los musculos en rojo punteado, las ven-
tajas mecanicas en linea roja llena. Modificado de
Farina (1995).
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Un enfoque similar fue utilizado por Hutchinson (2004) para estimar las fuerzas implicadas en la locomocién bipeda de
Tyrannosaurus y otros terépodos, calculando los momentos alrededor de cada punto de pivote (cadera, rodilla, tobillo y
articulacién metapodio-dedos). Otra aproximacién mas sencilla permite modelizar huesos individuales o partes de ellos
como sélidos rigidos sometidos a esfuerzos. Farifia (1995) y posteriormente Vizcaino et al. (2011a) analizaron la postura
y funcion de los miembros en gliptodontes, utilizando el corte transversal de humero y fémur y la proporcion de la masa
corporal que cada miembro soportaba. Usaron un parametro empleado en ingenieria, el segundo momento del area
de la seccion transversal (también llamado médulo de la seccion), para construir un indicador de fuerza de cada hueso,
denominado indice de capacidad atlética. Este cuantifica la resistencia mecénica del hueso en flexién con relacién a la
carga que supuestamente deberia soportar (un vez mas, es imprescindible una estimacién de masa previa). Encontraron
que los miembros posteriores de Glyptodon poseian una resistencia mecanica capaz de soportar la mayor parte o hasta la
totalidad de la masa corporal, lo que les llevé a concluir que Glyptodon tenia la capacidad de adoptar una postura bipeda.
Andlisis similares a estos se han realizado en diversos grupos de dinosaurios con el fin de inferir no solo postura y tipo de
locomocién sino también velocidad maxima (por ejemplo, Alexander, 1989).

Diversos tipos de aproximaciones metodolégicas se basan en la utilizacién de indices (véase Cuadro de texto). Estos
se constituyen como el cociente entre dos medidas de los elementos del postcraneo. En general, no son meros cocientes
o relaciones proporcionales entre medidas sino que (como veremos mas adelante) pretenden reflejar un cierto aspecto
biomecanico. Su aplicacion ha sido criticada apelando a argumentos de naturaleza estadistica (falta de independencia de
las medidas, cociente de varianzas, etc.). Sin embargo, varios articulos han demostrado que los indices son muy utiles (por
ejemplo, Samuels y Van Valkenburg, 2008) y poseen varias ventajas:

- Son adimensionales.

« Se calculan facilmente.

- Se desarrollan tantos indices como sea necesario o como la informacién disponible lo permita.

« En general involucran medidas lineales tradicionales y faciles de tomar con calibre u otros métodos.

- Se pueden aplicar a especimenes incompletos.

+ Se pueden utilizar de diversas maneras, desde tablas comparativas sencillas y boxplots, hasta como variables para

analisis multivariados como PCA, discriminante u otros. Incluso algunos autores, por ejemplo Carrano (2006), utilizan
los indices como caracteres continuos para analizar patrones filogenéticos.

iNDICES FUNCIONALES UTILIZADOS PARA
LA CARACTERIZACION DE USO DE SUSTRATO

indice del momento del hombro (Shoulder Moment Index; SMI): distancia entre la tubero-
sidad deltoidea y el extremo proximal del humero dividido por el largo total del humero
(DLH/HLx100). Indica la ventaja mecanica de los musculos deltoides y pectoral mayor
que actuan en la articulaciéon del hombro. Aumenta desde las formas generalizadas a las
especializadas en las que se enfatizan los movimientos poderosos del hombro (Vizcaino
y Milne, 2002).

indice de robustez del himero (Humerus Robustness Index; HRI): diametro transverso del
humero dividido por el largo funcional del humero (TDH/HLx100). Indica la robustez del
hdmero (Elissamburu y Vizcaino, 2004).

indice de habilidad fosorial (Index of Fossorial Ability; IFA): largo del proceso olecraneano
dividido por el largo funcional de la ulna (OL/(UL-OL)x100). Da una medida de la ventaja
mecanica de los musculos triceps y dorsoepitroclear en la extensién del codo. Es consi-
derado un buen indicador de fosorialidad (Vizcaino y Milne, 2002; Elissamburu y Vizcaino,
2004).
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indice epicondilar (Epicondyle Index; El): ancho epicondilar dividido por el largo funcional
del humero (DEH/HLx100). Da idea del espacio relativo disponible para el origen de los
musculos flexores, pronadores y supinadores del antebrazo. Es considerado un buen in-
dicador de fosorialidad (Hildebrand y Goslow, 2001; Lessa y Stein, 1992).

indice braquial (Brachial Index; BI): largo funcional del antebrazo (diferencia entre el largo
de la ulnay el largo del olécranon) dividido por el largo del himero [(UL-OL)/HL]. Indica
en qué medida la extremidad anterior esta disefiada para el movimiento rapido (Howell,
1944; Fleagle, 1979; Vizcaino y Milne, 2002).

indice de robustez de la ulna (Ulna Robustness Index; Url) es el didmetro transverso de la
ulna, tomado en la mitad de la diafisis, dividido por el largo funcional de la ulna (TDU/
FULX100). Brinda una indicacién de la robustez del antebrazo y el espacio relativo dis-
ponible para la insercion de los musculos involucrados en la pronaciéon y supinacién del
antebrazo y la flexién de la mano y digitos (Elissamburu, 2010).

indice de robustez del fémur (Femur Robustness Index; FRI): didmetro transverso, tomado
en la mitad de la diéfisis, dividido por el largo funcional del fémur (TDF/FLx100). Da idea
de la capacidad para sostener la masa corporal y resistir fuerzas verticales asociadas con
el aumento de la velocidad (Biewener y Taylor, 1986; Demes et al., 1994; Elissamburu,
2010).

indice de la espina tibial (Tibial Spine Index; TSI): largo proximal de la tibia (largo de la cresta
cnemial) dividido por el largo de la tibia (PT/TLx100). Da idea de la fuerza de la pierna 'y
el 4rea disponible para la insercion de los musculos gracilis, semitendinoso y semimem-
branoso, asi como de los flexores del pie. Es importante en la flexion de la pierna durante
la primera fase del paso. La insercion proximal se relaciona con una mayor velocidad du-
rante el movimiento de propulsién inicial (Elftman, 1929; Elissamburu y Vizcaino, 2004).

indice de robustez de la tibia (Tibia Robustness Index; TRI): diametro transverso, tomado en
la mitad de la diafisis, dividido por el largo de la tibia (TDT/TLx100). Da una indicaciéon de
la fuerza de la pierna y del espacio relativo disponible para el origen de los musculos que
actuan a lo largo del tobillo (Elissamburu y Vizcaino, 2004).

indice crural (Crural Index; Cl): largo de la tibia dividido por el largo funcional del fémur
[TL/FL]. Da idea de en qué medida el miembro posterior esta disefiado para velocidad
(Howell, 1944; Fleagle, 1979; Bond et al., 1995; Vizcaino y Milne, 2002).

La literatura reciente provee ejemplos de uso de indices y su interpretacién biomecanica (Figura VI.25).

Por ejemplo, retomando el indice de Habilidad Fosorial (IFA, por su nombre en inglés Index of Fossorial Ability) des-
cripto en capitulos precedentes, es util no solo en la comparaciéon entre formas que cavan con los brazos y formas que no
cavan, sino también en todo contexto funcional donde la extensién del antebrazo sea relevante (por ejemplo Vizcaino
et al,, 2006a), por lo que es un indice que describe una funcién (extensién del antebrazo) mas que una facultad (cavar)
(véase Figura 1.7). En su trabajo sobre la postura y locomocion de gliptodontes, Vizcaino et al. (2011a) utilizaron indices
funcionales en una doble aproximacién. En primer lugar, estos indices se construyeron mediante el cociente de dos varia-
bles lineales que representan brazos de palanca. Pero ademas fueron analizados comparativamente con el conocimiento
de las formas actuales mas cercanamente emparentadas (armadillos), con el fin de testear su correlacion con las caracte-
risticas funcionales y la facultad. Cassini et al. (2012b) realizaron un estudio paleobiolégico de los ungulados nativos de
la Formacién Santa Cruz, utilizando indices para inferir las capacidades funcionales de los distintos miembros del grupo
en estudio. Ademas, discutieron estas inferencias funcionales mediante la comparacion con el valor de los indices en una
muestra comparativa de mamiferos actuales tales como roedores, carnivoros, elefantes y ungulados.
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Figura VI.25. Utilizacién de algunos indices biomecénicos para realizar inferencias
funcionales en ungulados tipoterios de la Formacion Santa Cruz. Modificado de Cassini
etal. (2012).

Como se vio en el Capitulo Il, la ecomorfologia estudia mediante andlisis estadisticos el grado de correlacion entre las
variables métricas y las variables ecoldgicas a estimar: postura, preferencia de sustrato, etc. Un problema particular es que
la mayoria de los tests estadisticos (ANOVA, Andlisis de Discriminante y Analisis Candnico, por ejemplo) exigen trabajar
con categorias fijas para la muestra de comparacion. Esto obliga a clasificar a los taxones de la muestra y, como se mencio-
no, hacerlo de forma clara muchas veces es dificil. Una aproximacion sencilla es utilizar en primera instancia la preferencia
del sustrato y analizar si los taxones extinguidos son arboricolas, viven sobre el suelo o son acuaticos. Otra posibilidad
es clasificar de acuerdo con la postura en bipedo o cuadrupedo, plantigrado o digitigrado, esparrancado o parasagital,
teniendo siempre en claro nuestras hipdtesis y sin olvidar que muchos organismos son capaces de cambiar de postura
de acuerdo con la actividad que estén realizando. Utilizar el tipo de marcha o el estilo locomotor es complicado porque,
como ya vimos, la mayoria de los animales usan diferentes tipos de marcha y estilos de locomocion dependiendo de las
circunstancias. Se puede repetir el andlisis re-categorizando a los taxones: asi se podria realizar un test categorizando al
0so melero Tamandua como terrestre y otro test categorizandolo como arboricola, 0 uno como caminador cuadripedo 'y
otro como trepador lento, 0 como cavador.

Por ejemplo, con el objetivo de inferir los habitos locomotores de Protypotherium (Typotheria), un notoungulado del
Mioceno de Patagonia, Croft y Anderson (2008) eligieron, partiendo de las estimaciones de masa publicadas, comparar
con una muestra de mamiferos actuales de tamano corporal similar. Utilizaron medidas e indices morfométricos em-
pleados anteriormente para estudiar la funcién de los miembros en roedores caviomorfos (Elissamburu y Vizcaino, 2004)
como modelo para tipoterios (Elissamburu y Vizcaino, 2005). Tanto las medidas como los indices fueron aplicados en Ana-

" I ”

saltador”, “cursoria

"o

lisis de Componentes Principales (PCA) y de Discriminantes (DCA), categorizando como “arboricola’,
y “semifosorial” a los taxones actuales y como “desconocido” a Protypotherium. Esta aproximaciéon ecomorfolégica puso a
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prueba las hipétesis de locomocion que se generaron previamente mediante un analisis de morfologia funcional, en el
cual analizaron cualitativamente los rasgos 6seos de los miembros (especialmente las articulaciones). Nétese que en el
caso del PCA, por ser un andlisis reductor de variables de tipo exploratorio, no es necesario categorizar a priori. Samuels y
Van Valkenburg (2008) utilizaron también una aproximacién con indices y analisis discriminante para encontrar patrones
morfoldgicos comunes (morfotipos) en una muestra de roedores actuales con similares habitos locomotores (saltadores,
cursoriales, etc.). Luego recurrieron a estos resultados para inferir los habitos locomotores en castores extinguidos a partir
de su semejanza con los morfotipos “semiacuético”y “semifosorial”.

Otro ejemplo de un protocolo utilizando PCA es el trabajo de Toledo et al. (2012). Estos autores recurrieron a una serie
de medidas del miembro anterior de una muestra de mamiferos actuales de tamanos, habitos locomotores y grupos siste-
maticos diversos para comparar con algunos géneros de perezosos santacrucenses (Figura VI.26). Encontraron que, den-
tro del morfoespacio definido por las medidas del miembro anterior, los perezosos santacrucenses tenian una afinidad
de forma con los animales cavadores de la muestra (tanto arboricolas como habitantes del suelo), estando claramente se-
parados de los perezosos actuales, los cuales presentaban una mayor afinidad morfométrica con los primates analizados.

Las inferencias funcionales de esta similitud en la forma fueron ponderadas utilizando indices como el IFA, entre otros,
que permitieron proponer que los perezosos santacrucenses eran formas capaces de cavar.

-10,0 15,0
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Hap
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Nem
@ Choloepus @Bradypus
-3,0
O Tamandua @ Myrmecophaga O Cyclopes
@ Priodontes M Ailurus M Acynonyx
a0l y _
Panthera tigris Gulo Ailuropoda
M Arctictis Sarcophilus # Thylacinus
Phascolarctos 4 Vombatus A Manis gigantea
A Manis pentadactyla Papio Gorilla
Hylobates Lemur M Coendou
W Hystrix B Marmota O Orycteropus

Figura VI1.26. Andlisis de Componentes Principales (PCA) con variables lineales del miembro anterior de perezosos de la
Formacion Santa Cruz y una muestra comparativa de mamiferos actuales. Los perezosos del Mioceno (Eucholoeops = Euc,
Hapalops = Hap, Analcitherium = Ana'y Nematherium = Nem) comparten un morfoespacio con formas cavadoras (linea roja
punteada), mientras que los perezosos actuales Bradypus y Choloepus comparten el morfoespacio con primates como el
gibén, el mandril y el Iémur. Modificado de Toledo et al. (2012).
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CAPITULOVII

ALIMENTACION. DIVERSIDAD DE ALIMENTOS
Y APARATOS BUCALES EN VERTEBRADOS

En capitulos anteriores se apunté que a la hora de analizar la preferencia y/o el uso de sustrato deben considerarse
diferentes actividades vitales que desempenan los animales, entre ellas la busqueda y adquisicién de alimento. Mediante
estas actividades los organismos extraen de forma activa sustancias nutritivas del ambiente (incluyendo otros organis-
mos). En este sentido, los animales adquieren la mayoria de las biomoléculas (aminoacidos, azucares, lipidos) a través de
la ingestion de materia organica producida por otros seres vivos, lo que se conoce como heterotrofia. Las caracteristicas
de la selecciéon de materiales en los que estas biomoléculas estan empaquetadas en la naturaleza definen la alimentacion
(feeding en inglés), dieta o habitos alimentarios de los organismos. En este capitulo y el siguiente nos centraremos enton-
ces en este tercer atributo bioldgico esencial, sin perder de vista la estrecha relacién con los otros dos.

Los vertebrados presentan alimentaciones muy variadas que pueden caracterizarse por el tamano del item ingerido
(desde particulas organicas microscépicas hasta organismos que superan en varias veces su propio tamano), por su acti-
vidad (desde organismos sésiles o pasivos como plantas a muy activos como los artrépodos y vertebrados), por su valor
nutritivo (desde aquellos ricos en nutrientes como tejidos animales, a los pobres como los tallos de las plantas), como
asi también por su disponibilidad en el ambiente, su grado de toxicidad u otras caracteristicas. De hecho, cada biélogo
podria seguir aumentando la lista segun la problematica que deba enfrentar. Por tal motivo, hemos dedicado una seccién
importante de este capitulo a tratar la cuestion de la clasificacion de los alimentos.

En los vertebrados (y la gran mayoria de los animales), la regidn del aparato digestivo que primero entra en contacto
con el alimento es la boca, por lo que el estudio del aparato bucal es un tépico de suma importancia para entender la
alimentacion. El resto de este capitulo es una sintesis de la diversidad de tipos y funciones del aparato bucal de los ver-
tebrados en un contexto evolutivo, de manera analoga a lo que se hizo en el Capitulo V con los tipos locomotores. A esta
altura del libro, no sorprende que la variedad de dietas se refleje en muiltiples disefios de los sistemas alimentarios y que
exista tanto una gran diversidad de estos dentro de un mismo grupo como soluciones comunes en grupos filogenética-
mente distantes. Los elementos anatomicos preservados en el registro fosil Utiles para inferir las dietas de los organismos
extinguidos son casi exclusivamente el craneo y los dientes. El craneo desempena una gran variedad de roles bioldgicos,
ademads de la alimentacion que trataremos en este capitulo y el siguiente, que resultan en diferentes demandas funciona-
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les que afectan su disefno, como las relaciones con los 6rganos de los sentidos (por ejemplo visién diurna o nocturna, vi-
sion binocular), el calentamiento del aire inspirado, defensa o luchas intraespecificas (por ejemplo, astas y cornamentas),
etc. Estas demandas potencialmente conflictivas afectan especialmente al complejo conformado por el neurocraneoy las
quijadas superiores, por lo que son las mandibulas las que regularmente muestran mayor ajuste a las exigencias propias
de la dieta (Vizcaino y Bargo, 1998). Los dientes, debido a su empleo en tomar y procesar el alimento y su resistencia a la
abrasién y el desgaste ocasionado por su uso, permiten inferir desde la dieta, los movimientos masticatorios, la fisiologia
digestiva y el metabolismo, hasta aspectos especificos del uso del habitat.

CLASIFICACIONES DE ALIMENTOS Y TIPOS DE ALIMENTACION

En paleobiologia de vertebrados, uno de los enfoques mas difundidos en las aproximaciones morfofuncionales y eco-
morfoldgicas es clasificar los organismos por su dieta para ubicarlos en distintos gremios (por ejemplo, autétrofos y he-
terétrofos, consumidores primarios y secundarios o herbivoros, carnivoros y omnivoros, segun las circunstancias) e inferir
las redes tréficas de la paleocomunidad. El paso siguiente suele ser resolver cémo partieron el uso del recurso en esa
paleocomunidad las especies de un mismo gremio. Esto implica la necesidad de utilizar otras clases dietarias dentro de
cada gremio con criterios diferentes al de la primera clasificaciéon; por ejemplo, las propiedades mecanicas del alimento
(blandos, duros, turgentes, quebradizos, fibrosos, etc.) o la forma de obtencion del mismo (depredador, carrofiero, etc.) o
el momento de la alimentaciéon (diurno, nocturno) entre otros.

Diferentes disciplinas y aun diferentes ramas dentro de cada disciplina, incluso en ecologia, de la cual se nutren los
estudios ecomorfoldgicos, siguen criterios disimiles, por lo que no existe una clasificacién unica de tipos de alimentos o
de alimentacion.

Ante la necesidad de categorizar dietas de la manera mas precisa posible para estudios del tracto gastro-intestinal de
mamiferos, Langer y Chivers (1994) realizaron una intensa recopilacion bibliografica dentro de distintas disciplinas (ecolo-
gia, nutricion, anatomia funcional, fisiologia y biologia evolutiva). El principal resultado de esta investigacion fue una tabla
de términos que pueden ser utilizados para clasificar alimentos. Los autores reconocieron que no podian insistir en que
otros siguieran esa lista como clasificacién, pero esperaban que contribuyera a establecer una terminologia ampliamen-
te aplicable. Hasta donde hemos podido indagar, este consenso aun no ha sido logrado. En esta seccién intentaremos
aportar a las expectativas de Langer y Chivers (1994), utilizando como base su trabajo para desarrollar la siguiente sintesis
(véase Cuadro de texto).
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TERMINOS QUE SE PUEDEN UTILIZAR PARA CLASIFICAR LOS ALIMENTOS
SEGUN LANGER Y CHIVERS (1994)

1. GENERALISTA: polifago; omnivoro
2. CONSUMIDOR ESPECIALISTA: oligéfago
2.1. Consumidor de materia animal: zoéfago; faunivoro. Estos se pueden subdividir
en varios tipos de alimentos:
- Invertebrados (microfaunivoro)
Artropodos: hormigas (mirmecéfago), insectos (insectivoro),
Crustaceo (crustivoro; cancrivoro).
Moluscos (moluscivoro; malacéfago): calamar, almeja, mejillon.
- Zoo-plancton (planctonivoro)
- Vertebrados (macrofaunivoro)
Vertebrados no-mamiferos: peces (piscivoros)
Mamiferos (carnivoro)
Sangre (sanguinivoro; hematéfago)
2.2. Consumidor de materia vegetal: fitéfago; florivoro. Estos se pueden dividir
en tres tipos de consumidores de acuerdo al grado de seleccién del alimento:
- Consumidores a granel (o al bulto) y forraje
- Consumidores selectivos
- Consumidores intermedios
El alimento vegetal en cuestién incluye:
Hongos (micofago)
Liquenes (liquendfago)
Musgo (briofitéfago)
Madera (xil6fago)
Corteza
Ramas
Raices
Organos de almacenamiento subterraneo: bulbos, cormos,
tubérculos
Diasporas: frutas (frugivoros), nueces, granos de cereales
(granivoro); semillas, cascaras
Tumores
Exudados: savia, gomas, resinas
Capullos/flores
Polen
Néctar (nectarivoro)
Ramoneo (ramoneador)
Legumbres
Angiospermas no leguminosas
Ramitas
Hierbas (herbivoros)
Hierbas no graminoideas (forbs): brote; hoja (folivoro); tallo de la hoja o peciolo; yema

Pasto (pastador, poéfago, graminivoro): tallo; vaina; hoja
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Aunque es poco frecuente en paleobiologia de vertebrados, una primera aproximacién para clasificar dietas es la que
describe la variedad de alimentos que un animal puede ingerir.

Consumidor Generalista - polifagia (generalist feeder - polyphagy en inglés): se refiere a los animales que incluyen una
amplia variedad de alimentos, siendo el término omnivoro un ejemplo de este tipo.

Consumidor Especialista - Oligofagia (specialist feeder - olygophagy en inglés): animales que se especializan en o ha-
cen uso de una menor variedad de recursos alimentarios. Dentro de esta categoria podriamos incluir a los monéfagos,
casos extremos que toleran un Unico tipo de alimento, por ejemplo el koala Phascolarctos cinereus, que solo se alimenta
de hojas de eucaliptos, o el panda gigante Ailuropoda melanoleuca que consume brotes de bambu exclusivamente.

Independientemente de esta primera clasificacion, lo mas habitual en los estudios de dieta es clasificar a los organismos
de acuerdo con el tipo de alimento que consumen, en referencia a su grupo taxonémico o al tipo de partes corporales,
tejidos, etc. de que son consumidos. En lo tratado a continuaciéon encontraremos tanto oligéfagos como mondéfagos.

Una practica comun en estudios de dieta en invertebrados es discernir entre el consumo de materia no viviente (in-
cluyendo organismos muertos en descomposicion), del consumo de organismos vivos (ya sean estos vagiles o sésiles).
Si bien no se ha propuesto un nombre que agrupe estas dos grandes categorias, el consumo de materia no viviente in-
cluye heces (copréfagos), materia organica desestructurada en descomposicién (detritivoros), tierra con su componente
inorganico (geodfagos), de huesos (ostedfagos u osifragos) y carrofia o tejidos animales muertos (carrofieros). En los ver-
tebrados hay ejemplos de monéfagos como los murciélagos desmodontinos (Desmodus, Diaemus, Diphyllano) que son
sanguinivoros, pero no se conocen mondfagos que se alimenten exclusivamente de materia no viviente, aunque algunos
(aves, mamiferos) la incorporan en su dieta en menor o mayor proporcién.

Cuando el alimento incluye organismos vivos puede ser de origen animal o vegetal. Para aquellos organismos que se
alimentan de otros animales sensu lato, Langer y Chivers (1994) encontraron que el término mas utilizado es zoéfago o
faunivoro (dependiendo de la raiz griega o latina, respectivamente). En algunos trabajos se utiliza el término animalivoro
para describir la dieta de armadillos (Xenarthra) que prefieren consumir tejidos animales (en inglés animal matter feeder,
“consumidor de materia animal”), desde insectos a carrofia de grandes animales (Vizcaino et al., 2004; Vizcaino, 2009). El
razonamiento detras de esta decisidon es que es conceptualmente diferente a faunivoro ya que la palabra fauna refiere al
conjunto completo de animales de un drea determinada, o sea que se alimentaria de todos los animales, no de cualquiera.
Mas alla de esta sutil diferencia, es muy comin denominar carnivoros a los zo6fagos, aunque algunos autores sugieren
reservar el término para aquéllos que se alimentan de mamiferos. Los zodfagos a su vez pueden dividirse y subdividirse
para llegar a categorias mondéfagas; en primera instancia pueden dividirse entre los que se alimentan de invertebrados y
los que lo hacen de vertebrados.

Microfaunivoros: para los animales que se alimentan de invertebrados se aplican nombres distintivos a los que se
alimentan de artrépodos, por ejemplo insectivoros (insectos), mirmecéfagos (hormigas o termitas), cancrivoros o crusta-
civoros (crustaceos), etc., de moluscos, por ejemplo moluscivoros (caracoles, almejas, mejillones, etc.) en general o teu-
téfagos (calamares) en particular, y de zoo-plancton (planctonivoros; conformado a su vez en gran parte por larvas de
cefaldpodos, bivalvos y crustaceos).

Macrofaunivoros: se utiliza este término para animales que se alimentan de vertebrados; por ejemplo, piscivoros (pe-
ces), ofidiéfagos (serpientes), etc.

Los zodéfagos muchas veces se alimentan solamente de un tipo de tejido de origen animal y se los clasifica basandose
en ello; por ejemplo, hematdfagos (sangre), lepidéfagos (escamas de peces), o6fagos (huevos), etc. Aquéllos que se ali-
mentan de animales con valvas o animales con exoesqueletos resistentes se denominan duréfagos y en este caso se hace
referencia no a la dureza misma del alimento sino a las barreras (propias de la presa) que el consumidor debe superar para
acceder a los tejidos y érganos mas blandos que son digeribles (musculos, grasa, visceras).

Langery Chivers (1994) usaron fitéfagos o florivoros (en relacidn a flora) para los animales que se alimentan de plantas
en sentido amplio. Serian consumidores de materia vegetal (plant matter feeder en inglés). Dentro de los fitéfagos, inclu-
yen a los que se alimentan también (pero no exclusivamente) de hongos (micéfagos), de liquenes (liquenodfagos) y de
musgo (briofitéfagos), debido principalmente a un sesgo hacia la clasificacién de dieta en los mamiferos. Los fitéfagos se
alimentan de una o mas partes de la planta: de madera (xil6fagos); de corteza, ramas; raices y 6rganos de almacenamiento
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subterraneos como bulbos o tubérculos; de diasporas (o diseminulos) como frutos (frugivoros), niculas y semillas (gra-
nivoros); exudados como savia, goma y resinas (exudativoros); de capullos y flores (florivoro, en este caso en relacién a la
flor; podria usarse antéfago para evitar confusiones), de polen (palinivoros) o del néctar (nectarivoros). Langer y Chivers
(1994) agruparon el resto de los fitéfagos en ramoneadores, incluyendo a los herbivoros, es decir que comen plantas de
habito herbaceo. A estos se los diferencian en dos grandes grupos, los consumidores de hierbas no graminoideas, inclu-
yendo sus hojas, brotes y tallos (excluye a las pasturas), y los pastadores o graminivoros que consumen pastos (grami-
neas), incluyendo sus hojas, vainas y tallos. Para estos ultimos Werner (1961) propuso el término “poéfagos” derivado del
grupo taxonémico Poaceae derivado del griego méa “grama de la pradera” (meadow grass en inglés).

Es muy comun encontrar entre la bibliografia de mamiferos herbivoros, particularmente en ungulados, los términos
ramoneador (browser en inglés) y pastador o pacedor (grazer en inglés) usados con significados parcialmente diferentes a
los de Langer y Chivers (1994). Los términos por si solos no son totalmente explicitos ya que las definiciones aportadas por
el Diccionario de la Real Academia Espariola con relacién al ganado no reflejan limites nitidos. La de ramonear es “pacer
las hojas y las puntas de las ramas de los arboles, ya sean cortadas antes o en pies tiernos de poca altura’, la de pacer es
“comer en los campos, prados, montes y dehesas”y la de pastar es “comer hierba u otros vegetales cortandolos con los
dientes en el lugar en que se crian”. Algo similar ocurre en la lengua inglesa. Por ejemplo, la utilizaciéon de browse en el siglo
XV referia a“que se alimenta de los brotes” con origen en el francés antiguo brost “brote joven, ramita”y/o probablemente
del protogermanico brust-“brote, retono”. En el caso del término graze, este deriva del inglés antiguo gaes “hierba, planta,
grama, pasto”y este del protogermanico grasan “brote joven” cuya raiz se relaciona con “crecer”y “verde”.

En un intento por resolver la ambigiiedad de estos términos aplicados a los ungulados rumiantes, Hofmann y Stewart
(1972) propusieron una clasificacién particular de los habitos alimentarios de los rumiantes de Africa Oriental. Asi, los
clasificaron en 1) consumidores de forraje al bulto (bulk and roughage eaters en inglés), los que comen pastos y forrajes
incluyendo las partes frescas y las partes secas; 2) consumidores selectivos (concentrate selectors en inglés), los que se
alimentan del follaje y frutas de arboles y arbustos de dicotileddneas; y 3) consumidores intermedios (intermediate feeders
en inglés), que se alimentan de pastos y plantas herbaceas y arbustos y follaje de los arboles. Segun Langer y Chivers
(1994) estas tres categorias no proveen una clasificaciéon sin ambigliedades para los materiales alimentarios.

En un trabajo sobre la dieta de rumiantes extintos del Viejo Mundo y de América del Norte, Solounias y Moelleken
(1993), indicaron que los términos pastador (grazer) y ramoneador (browser) deben utilizarse especificamente para expre-
sar tipos de vegetacion consumida y no para distinguir entre consumidores selectivos y no selectivos. Posteriormente,
Spencer (1995) propuso utilizar categorias basadas en la composicion de la dieta de bévidos africanos y los dividié en
cuatro clases: dietas basadas en pasturas (grass en inglés), en dicotileddneas (dicots en inglés) y dos dietas mixtas, una
de ellas con preferencias sobre pasturas (mixed preferring grass en inglés) y la otra sobre dicotileddneas (mixed preferring
dicots en inglés).

En sus estudios sobre ungulados rumiantes y no-rumiantes actuales y fésiles Mendoza y Palmqvist (2006, 2008) man-
tuvieron las categorias ramoneadores (1) y pastadores (2) pero incluyeron otras tres categorias: dietas intermedias (3),
frugivoros (4) y omnivoros (5). Estos autores indicaron claramente que estas categorias describen la composicion siste-
matica de los items consumidos y estan subordinadas al tipo de ambiente (i.e., abiertos, mixtos y cerrados). Si bien esta
clasificacion es de utilidad en los ungulados, teniendo presente el esquema presentado para vertebrados mas arriba, las
categorias podrian anidarse de modo que las 1 a 4 incluyeran tanto formas olig6fagas como mondéfagas por oposicién a
la 5 polifagas (omnivoras), las categorias 1 a 3 incluyendo formas herbivoras por oposicion a la 5 (frugivoras) y por ultimo
la categoria 2 podria llamarse “poéfagos”.

En la literatura paleontoldgica de América del Sur, los términos ramoneador y pastador han sido largamente aplicados
a las faunas de mamiferos cenozoicos, pero casi nunca se definié claramente el significado que se le otorgaba. Cabe se-
Aalar que durante esa época hubo escasisimos ungulados rumiantes en el continente y el rol de herbivoro de mas de una
tonelada estuvo ocupado mayormente por xenartros y secundariamente por ungulados nativos (Vizcaino et al., 2012b).
Bargo y Vizcaino (2008) sefialaron que una revision de la literatura disponible sobre el tema revela que cada término refle-
ja dos criterios diferentes de clasificacion refiriéndose uno de ellos al modo de adquisicion de alimentos y el otro al tipo
de alimentos ingeridos; es decir, “ramonear” puede referirse a alimentacién selectiva de cualquier tipo de alimentos, asi
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como comer dicotileddneas; “pastar” denota que comen pastos, incluyendo dicotiledéneas ademas de gramineas. Bargo
y Vizcaino (2008) ejemplificaron esta ambigliedad utilizando como ejemplo el venado de las pampas Ozotoceros bezoar-
ticus. Senalaron que este cérvido de talla mediana, aunque se alimenta principalmente de pastos, arranca solo pequenos
trozos nutritivos de plantas de ciertas especies. Es decir que seria un ramoneador desde el punto de vista de la seleccién
del item y un pastador considerando solo el grupo sistematico del alimento ingerido. En consecuencia, si el uso de estos
términos no esta claramente definido, cuando se aplican a un organismo extinto, no queda claro si se refieren a un modo
de adquisicion de alimentos seleccionados por forma (tamaio y figura) del item (independiente de la naturaleza taxono-
mica), o a la seleccidn especifica de taxones independiente de la forma, o a un grado incierto de combinacién de ambos.

Quizas una forma de resolver el dilema sea utilizar el término ramoneador para distinguir a los que se alimentan selec-
tivamente de brotes y ramas de pastos y/o arbustos, de los pastadores, consumidores al bulto de pasturas (gramineas).
De cualquier manera persiste el hecho de que ambas clases (y no categorias) estan definidas sobre criterios diferentes.
Ademas, la correlacién entre la morfologia del consumidor y el consumo de una entidad taxonémica determinada (grami-
neas) es indirecta. Lo que en realidad se evalua es la correlacion entre la morfologia y ciertas caracteristicas fisicas, meca-
nicas y ecolégicas expresadas en conjunto en un taxén y solo puede confirmarse con la observacion directa en actuales o
la confrontacion de informacién quimica en paleobiologia (ver Paleontologia Isotdpica, Capitulo IX). Como veremos en los
capitulos siguientes, los tipoterios, pequefos ungulados nativos de América del Sur, desarrollaron una variedad exage-
rada de la morfologia considerada propia de ungulados pastadores actuales. Sin embargo, estudios recientes de fitolitos
(biomineralizaciones de origen vegetal) de las formaciones geolégicas en las que se registran los tipoterios, demuestran
que esta morfologia se desarroll6 antes que la generalizacion de las comunidades de gramineas en el continente y la mor-
fologia de los tipoterios podria responder a una combinacion de factores ambientales y una dieta basada en otros taxones
con ciertas propiedades fisicas congruentes con las de las gramineas (Stromberg et al., 2013). En el trabajo mencionado
mas arriba, Bargo y Vizcaino (2008) prefirieron utilizar la correlacion entre morfologia y las caracteristicas fisicas de los
alimentos que definirian el estilo de toma de alimento para proponer hipétesis sobre la alimentacion de los perezosos
terrestres pleistocenos de la region pampeana (ver Capitulo VIII).

En suma, la discusion sobre la clasificacion de alimentacién mas apropiada para aplicar en paleobiologia de vertebrados
aun no estd resuelta, quizas nunca lo esté y probablemente no sea menester consensuarla por cuanto siempre dependerd
de las necesidades del paleobidlogo qué tipo de clasificacion deba aplicar en su trabajo. Lo que si parece imprescindible
es, una vez mas, que en los trabajos sobre paleobiologia se aclare el significado especifico que se le da a los términos.
Asimismo, resulta recomendable no basar una interpretacién de dieta en una Unica variable morfoldgica, sino en la eva-
luacién de la consistencia de la propuesta con el conjunto funcional que representa lo que se conozca del organismo,
otras lineas de evidencia (como micro y meso desgaste, Capitulo VIIl) e informacién contextual (registro paleobotanico,
ambiente sedimentario, etc.; Capitulo IX).

DIVERSIDAD DE APARATOS BUCALES EN VERTEBRADOS
En el hipotético vertebrado ancestral marino que se alimentaba por filtracion de particulas orgéanicas descrito por Ra-

dinsky (1987), que se menciond en el Capitulo V, el 6rgano mas grande en el cuerpo seria la faringe, la cual actuaria fun-
damentalmente en la alimentacion y la respiracién (Figura VII.1).
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Figura VII.1. Vertebrado ancestral hipotético. A,
anatomia general; B, detalle de la regidn cefdlica,
noétese la direccion de las corrientes de agua (fle-
chas verdes) al pasar por la canastilla branquial y
la circulacion de sangre carbo-oxigenada (flechas
azules) que experimenta hematosis al pasar por las
branquias (flechas rojas). Modificado de Radinsky
(1987).

Faringe Corazon

El agua cargada de barro conteniendo materia organica en suspension ingresaria a la boca por la succién generada por
la accion de musculos entre las aberturas laterales de la faringe, que expandiria el volumen de esta cavidad.

La contraccion de musculatura antagonista reduciria el volumen de la cavidad faringea, aumentando la presién y for-
zando al agua a salir por las aberturas laterales. Durante el proceso, el barro y la materia organica ingeridos serian reteni-
dos en la faringe y pasarian posteriormente al intestino para la digestion y absorcion de los nutrientes.

La aparicién de las mandibulas representa el avance evolutivo mds importante en la historia de los vertebrados (Ro-
mer, 1962), por cuanto permitié acceder a fuentes de comida que no son asequibles sin ellas y favorecié el desarrollo de
formas de mayor tamafo. Con mandibulas accionadas por musculos y armadas con dientes existe un agarre firme a los
objetos. Pero la accién de las mandibulas no se limita a la captura y desmenuzamiento de nuevas presas sino que abre un
abanico de posibilidades a través de la manipulacion de objetos. Se trataria entonces de una herramienta polifuncional
para cavar, mover elementos para construir nidos, retener a la pareja durante el cortejo, sostener o movilizar las crias, etc.
(Figura VI1.2).

Los vertebrados con mandibulas constituyen un grupo monofilético denominado Gnathostomata que incluye a la gran
mayoria de los vertebrados actuales y fésiles. Su nombre (del griego gnathos -mandibula- y stoma -boca-) alude a su ca-
racteristica mas destacable, la presencia de mandibulas endoesqueletales y una diversidad de elementos exoesqueletales
para agarrar, perforar, raspar, moler o cortar, como dientes y huesos dérmicos. Los vertebrados actuales se agrupan en dos
clados mayores, Chondrichthyes (tiburones, rayas y quimeras) por un lado y Osteichthyes (peces 6seos, tanto de aletas
radiadas como lobuladas y todos los vertebrados terrestres) por el otro. Se reconocen ademas otros dos grandes clados
de gnatostomados acudticos fésiles (Placodermi y Acanthodii).

Figura VII.2. Roles bioldgicos de las mandibulas. A,
capturay muerte de presas por parte de un cocodri-
lo (obtencién y manipulacién del item alimentario);
B, manipulacion de objetos del entorno por un loro
(construccion del nido); Cy D, traslado y proteccion
de las crias (le6n y gobio).
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En el medio acudtico, la apertura de las mandibulas no cuenta con asistencia significativa de la fuerza de gravedad,
sino que se produce fundamentalmente por accion de musculos (musculatura hipobranquial). La diferencia de presién
que se establece entre el interior de la cavidad orofaringea y el agua circundante, por el brusco aumento de volumen de
esta cavidad al abrirse la boca rapidamente, genera un componente de succiéon que la mayoria de los peces aprovechan
en mayor o menor grado al momento de alimentarse, especialmente aquellos en los que el tamafo del item alimenta-
rio es bastante menor que el del animal consumidor. En este sentido, la presencia de una suspensién mandibular mévil
(hiostilia), que permite a las quijadas moverse hacia adelante con cierta independencia del resto del craneo, favorece el
aumento de volumen de la cavidad y la consecuente generacion de succién. En los tiburones y otros peces depredadores
activos, la protrusion de las quijadas juega un papel importante en la mordida de la presa. El sistema de piezas articuladas
que forman la boca protrusible de muchos peces 6seos, asi como su musculatura asociada, constituyen una estructura
sumamente compleja y de gran plasticidad funcional (Figura VII.3).

La alimentacion por succién no es posible en el medio terrestre por la escasa densidad del aire (el agua es 900 veces
mas densa y 80 veces mas viscosa que el aire). En los tetrdpodos las quijadas estan preparadas para un fuerte agarre de la
presa. La suspensién mandibular es autostilica (la quijada superior esta vinculada de forma inmévil al neurocraneo) y el
aparato branquial, que se torna inutil para sus funciones originales (filtracion y respiracién), se recicla en nuevas estructu-
ras. La apertura de la boca se realiza por un musculo depresor de la mandibula, asistida por la gravedad. Como novedad,
se desarrollan las glandulas salivales, las cuales intervienen en la lubricacién del item alimentario y en el procesamiento
quimico del mismo durante su paso por la boca. En ciertos grupos (los ofidios por antonomasia) las glandulas salivales
pueden modificarse en glandulas venenosas, en algunos casos muy desarrolladas. En los tetrdpodos aparece también

la lengua, 6rgano muscular que se desarrolla en el piso de la cavidad bucofaringea, sostenida por el aparato hioideo.
La lengua desempeia un rol fundamental en la toma, transporte y deglucidn del alimento (Figura VIl.4).

Figura VII.3. Mecénica mandibular en vertebrados con suspensién Figura VII.4. Roles biolégicos de la lengua. A, como 6érgano tactil y
hiostilica. A y B, movimientos del esplacnocraneo durante la apertu- quimiosensitivo (la mayoria de los tetrdpodos; representado aqui por
ra y el cierre de la boca en un tiburén neoselaceo idealizado; Cy D, un ofidio). B, Cy D, como 6érgano de seleccién y toma del alimento:
movimientos del esplacnocraneo durante la apertura y el cierre de insectos en el equidna (B) y el sapo (C) y néctar en el colibri (D). Ey
la boca en un pez teledsteo idealizado. En azul quijada superior, en F, como 6érgano de autolimpieza: en el panda rojo (E) y el geko (F).

verde quijada inferior, en rojo hiomandibular (en el teledsteo fusio-
nado a otros elementos -gris- formando el suspensorio) y en naranja
elementos restantes del arco hioideo. Las flechas azules indican di-
reccion aproximada del movimiento; las flechas rojas indican lineas
de accion de la musculatura involucrada. Modificado de Hildebrand
y Goslow (2001), Liem et al. (2001) y Kardong (2007).
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La evolucion de los amniotas primitivos coincidié con la diversificacion de los insectos como fuente alimenticia, lo que
implicé el desarrollo de mecanismos mandibulares mas especificos. Muchos desarrollaron una movilidad intracraneal, la
cinesis (Hildebrand y Goslow, 2001), mecanismo de movimiento relativo entre distintas partes del craneo que permite la
disipacion de tensiones estructurales generadas por la toma del alimento. Este sistema puede estar compuesto, por ejem-
plo, por cuatro unidades moviles en los escamados, donde el cuadrado se articula de manera movil con el neurocraneo
(estreptostilia) y la cinesis craneana aumenta de acuerdo con la aparicién de otros puntos de articulacion mévil en la qui-
jada superior y el craneo facial. La complejidad de este sistema alcanza su maxima expresion en las serpientes, especial-
mente en las endoglifodontas (eldpidos -cobras y corales- y vipéridos —crétalos y yararas) con ocho unidades (Figura VILI.5).
En estas, los sistemas 6seo, muscular, digestivo y tegumentario tienen adaptaciones para facilitar el ingreso de la presa.

supratemporal
prefrontal

columella

cuadrado

maxilar + _,'-\‘ £
colmillo WW_ .
U RREA 1y qu”ada

—

— inferior

inoculador

pterigo-

transverso palatino

Figura VIL5. Cinesis craneana en un ofidio vipérido idealizado
durante la apertura de la boca. El sistema de elementos
6seos articulados produce la ereccion de los colmillos ino-
culadores para la mordida. Modificado de Liem et al. (2001) y
Kardong (2007).

Los quelonios y los didpsidos que poseen un craneo acinético (cocodrilos entre los arcosaurios y tuataras entre los le-
pidosaurios) presentan un cuadrado fuertemente soldado a la base del crdaneo (monimostilia). En contraposicidon con los
craneos cinéticos de escamados y aves, en estos animales la robustez de la estructura craneal resiste las tensiones meca-
nicas de la alimentacién. El crdneo también se refuerza con la aparicion de un paladar secundario separando la cavidad
bucal del vestibulo nasal. Esta estructura es incipiente en quelonios y presenta el maximo desarrollo en cocodrilos, en los
que premaxilares, maxilares, palatinos y pterigoides se unen en la linea media ventral.

En los osteictios en general, la mandibula estd compuesta por un elemento endocondral (articular) y seis dérmicos
(dentario, esplenial, angular, suprangular, prearticular y coronoides) que pueden estar fusionados en distinto grado. Las
tortugas presentan un pico cérneo en sus quijadas edéntulas. Entre los didpsidos, las tuataras poseen dientes fusionados
por su base (acrodoncia), a diferencia de los dientes de implantacién lateral (pleurodoncia) del resto de los escamados.
Los cocodrilos y la mayoria de los grupos de arcosaurios extinguidos tienen dientes implantados en alvéolos robustos
(tecodoncia) (véase Apéndice).

150



En los reptiles, la musculatura mandibular esta muy diferenciada respecto de los anfibios. Los musculos aductores son
los mds importantes; se originan en los huesos de sustitucion de la caja craneanay el cuadrado y se insertan en la mandi-
bula, inervados por el nervio trigémino. La lengua de los reptiles es mas compleja que la de los anfibios, incorporandose
las glandulas y la musculatura geniohioidea.

En la boca de las aves modernas es caracteristica la ausencia de dientes y la presencia de un pico cubierto por un estu-
che cérneo, con morfologia muy diversa. El cinetismo craneano de las aves también alcanzé un alto grado de desarrollo
durante la radiacién adaptativa del grupo, permitiendo cierto movimiento independiente del pico con respecto a la caja
craneana. También existen especializaciones de la lengua para la captura del alimento (por ejemplo en el pajaro carpin-
tero o en los colibries; Figura VI1.6).

Como en los cocodrilos, en el estdbmago hay una porcion muscular, la molleja, que reduce el tamano de las particulas
por trituracidn y estd especialmente desarrollada en las aves herbivoras con una dieta rica en fibras (Figura VIL.7).

Las caracteristicas anatémicas de los mamiferos se desarrollaron en diferentes grupos de terdpsidos desde el Pérmico
al Triasico y sus funciones originales no fueron necesariamente las mismas que en los mamiferos actuales. Entre los cino-
dontes no mamiferos (Figura VI1.8) los dientes postcaninos tenian cuspides accesorias a la cUspide principal con facetas de
desgaste que indican capacidad de desgarrary cortar, lo que les habria permitido reducir el alimento a porciones mas pe-
quenas antes de tragarlo. La musculatura aductora diferenciaria un masetero superficial que habria fortalecido el cierre de
las quijadas. Aunque retenian la articulacién entre cuadrado y articular, estos huesos estaban reducidos y posiblemente
cumplian una funcién en la transmisién de vibraciones al oido medio. Un mayor desarrollo del dentario permitiria mejorar
el soporte de las cargas sobre las mandibulas durante la masticacion.

En los mamiferos el crdneo posee paladar secundario y la mandibula esta conformada solo por el dentario (Figura VII.9).
El paladar dseo (paladar duro) constituido por premaxilares, maxilares y palatinos, se prolonga posteriormente por un
pliegue musculo-conjuntivo (paladar blando) sostenido por los pterigoides. El paladar puede tener excrecencias cérneas
para raspar el alimento, que en las ballenas forman las barbas filtrantes.

Figura VII.6. Especializaciones de la lengua en las
aves. A, lengua espiniscente del pingliino empera-
dor (Spheniscidae) para la ingesta de crustaceos; B,
lengua muscular de un guacamayo (Psittacidae),
utilizada para posicionar dentro de la boca frutos
de céscara dura; C, lengua en forma de dardo del
pajaro carpintero (Picidae); debajo se muestra la
disposicion del arco hioideo cuando la lengua esté
retraida (azul) y cuando se extiende (rojo). Modifica-
do de Liem et al. (2001) y de Kardong (2007).
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glandulares
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proventriculo Figura VII.7. Especializaciones del aparato digesti-
vo en aves. A la izquierda, esquema general de un
ave granivora idealizada, nétese la presencia de un
buche ubicado el final del eséfago, donde se alma-
cenan y humedecen los alimentos. A la derecha,
pared detalle de las especializaciones del estémago: una
muscular porcion glandular (proventriculo) donde se realiza
la digestion quimica del alimento, seguida por una
porcion muscular (molleja) para la trituracién del

alimento.
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La boca queda delimitada por los labios y las mejillas musculosos, novedades evolutivas de los terios (Theria): mar-
supiales (Metatheria) y placentarios (Eutheria). Estas estructuras blandas, junto con los cartilagos nasales, dan forma al
hocico y son vitales para la toma del alimento (incluyendo la lactancia), la masticacion y la produccidn de sonidos (Figura
VI1.10). En algunos roedores las mejillas pueden poseer bolsas (abazones) para almacenar alimento. La lengua, muy movil,
rica en papilas gustativas y generalmente cornificada, colabora en la toma del alimento y en ubicarlo entre los dientes
superiores e inferiores para que sean triturados.

Figura VII.8. Cinodontes. A, Procynosuchus sp.,
los dientes anteriores son de forma simple y cani-
niforme y los dientes post-caninos de corona mas
compleja (Escala = 1 cm); B, reconstruccion de la
musculatura aductora mandibular (externa) de
Procynosuchus sp. formada por el temporal y el
masetero profundo. En cinodontes mas avanzados
(C, Thrinaxodon), se desarrollaria un paquete adicio-
nal, el musculo masetero superficial. Modificado de
Kemp (1979) y Abdala y Damiani (2004).
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Figura VIL.9. Créneo idealizado de un perro. A, el
nasal

dentario como Unica osificacion mandibular y B,
corte sagital esquemético que muestra el paladar
secundario separando la cavidad oral del vestibulo
nasal, lo que permite que el flujo de aire entrante
circule hasta la laringe sin pasar por la cavidad bu-
paladar. cal (en rojo flujo de aire respiratorio, en azul flujo
secundario dirigido a las terminales sensoriales olfatorias).

Figura VII.10. Labios y mejillas en mamiferos. A la
izquierda, rol de las mejillas (abazones) como de-
posito temporario de alimento en una ardilla; en
el centro, las mejillas y los labios musculosos per-
miten al neonato lactar (chimpancé); derecha, las
mejillas y los labios participan en la modulacién de
sonidos producidos por la glotis (perro doméstico
aullando).
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Los dientes de los mamiferos son en general mas complejos que en el resto de los gnatostomados (véase Apéndice).
Son esenciales para la toma del alimento y la masticacién, aunque no son sus Unicas funciones. Por ejemplo, los cerdos
(Artiodactyla, Suidae) usan sus caninos agrandados para excavar el suelo en busca de comida (raices, tubérculos), las
morsas (Pinnipedia) sus masivos caninos como piquetas para subir al hielo desde el agua y los elefantes (Proboscidea) sus
colmillos (incisivos) para el ataque y la defensa o para sostener las ramas que atraen con la trompa (Figura VII.11).

Figura VII.11. Dientes especializados de mamiferos. A, narval (Monodontidae) mos-
trando un canino superior hipertrofiado; B, elefante empujando un tronco con sus
colmillos (incisivos hipertrofiados); C, rata-topo (Bathyergidae) con incisivos hipertro-
fiados para cavar y como arma defensiva; D, colmillos hipertrofiados en la morsa (Odo-
benidae), utilizados para afianzarse sobre el hielo y para practicar orificios en el mismo.
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CAPITULOVIII

ALIMENTACION. ANALISIS DEL APARATO ALIMENTARIO CEFALICO

La alimentacién, entendida como la incorporacion de alimento que se utiliza para generar y reparar tejidos y obtener
energia, ocurre en etapas mas o menos definidas que incluyen tanto actividades mecanicas como quimicas. Una vez
que el alimento ha ingresado a la boca (ingestién) es sometido a procesos mecanicos para disgregarlo en porciones de
tamano pequeno que facilitan el pasaje hacia la faringe (deglucion) y de alli al tracto intestinal, en donde se lo somete a
diferentes procesos quimicos (digestion). Los procesos mecanicos y quimicos (especialmente estos ultimos) iniciados en
la boca se completan en el tracto intestinal, trasformando los alimentos formados por moléculas complejas en moléculas
mas sencillas (nutrientes) que pasan del sistema digestivo a los capilares circulatorios y linfaticos (absorcién) y de alli al
resto del cuerpo. Finalmente, los materiales no digeridos son expulsados del tracto digestivo (egestién).

La cavidad oral esta involucrada en la seleccién y toma del alimento (el acto de separar el item alimentario del medio
ambiente y la ingestion), el procesamiento pre-deglucion del alimento (incluida la masticacion) y la deglucién (en-
tendida aqui simplemente como el acto de tragar). Por lo tanto, la morfologia de sus distintos componentes tiene relacion
con las caracteristicas de los alimentos que por ella pasan y aporta informacién sobre aspectos de la alimentacion de
organismos extinguidos. Inclusive, aunque mas indirectamente, los dientes también pueden dar idea de cuestiones parti-
culares de la fisiologia digestiva, especificamente del procesamiento en el tracto intestinal. Puesto que en la deglucion es-
tan involucrados casi exclusivamente tejidos blandos, en las préximas secciones trataremos solo las dos primeras etapas.
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SELECCION Y TOMA DEL ALIMENTO

Como fue mencionado, en el medio acuético los vertebrados pueden recurrir a la succién para tomar el alimento. Los
tiburones abren la boca levantando la cabeza por accion de la musculatura epaxial, mientras la mandibula es tirada hacia
atras por la musculatura hipobranquial (Wilga et al., 2000). La mayoria puede ademds protruir la quijada superior a la vez
que agrandar el volumen de la boca y la faringe, lo que produce succion que arrastra a la presa al interior de la cavidad
oral (véase Capitulo VII, Figura VII.3A,B).

En los osteictios avanzados el acortamiento de las quijadas y el desacople o liberacién de la quijada superior de los hue-
sos del opérculo, sumados a profundas modificaciones en los ligamentos y los musculos, permiten una rapida expansion
de la cavidad oral y protrusion de las quijadas, amplificando el efecto de succién (véase Figura VII.3C,D). Sobre esta base
se desarrolla una gran diversidad morfolégica (Figura VIll.1), desde formas que maximizan la fuerza (como aquellas que
arrancan alimento de sustratos duros) hasta las que maximizan la velocidad en el cierre de las quijadas (depredadores,
mayormente de otros peces).

Entre los tetrdpodos, las formas acuaticas de los anfibios, incluyendo los renacuajos de los anuros, también pueden
aprovechar la succién en la toma del alimento (Figura VIII.2A, B). Sin embargo y como se menciond en el capitulo anterior,
la succioén es impracticable fuera del agua. En el resto de los tetrdpodos la toma del alimento es llevada a cabo por diferen-
tes estructuras como la lengua, dientes, picos y labios. En esta seccidn trataremos especialmente a la lengua (y su anclaje
esqueletario) como un érgano importante en la ingestién del alimento (Figura VIII.2C, D; Figura VII1.3).

Escamas Plantas

H

50,0
Moluscos

Piscivoros
persecusiéon asecho

Raspadores de roca Artropodos

Figura VIIl.1. Diversidad morfolégica y funcional de
la cavidad bucal de los ciclidos del lago Tanganika
(Africa). La cavidad bucal se indica en lineas de puntos
rojos. A, Perissodus; B, Limnotilapia; C, Lobochilotes
y Xenotilapia; D, Haplotaxodon; E, Lamprologus
(debajo su placa dentaria faringea); F, Petrochromis
y Simochromis; G, Eretmodus y Tanganicodus; H,
Bathybates'y Lamprologus.Modificado de Liem (1991b).

Figura VIII.2. Funcionamiento del aparato bucal en
anuros. A y B, en los renacuajos la extension de la
C D mandibula boca y los movimientos hiobranquiales amplian la ca-
vidad orofaringea a gran velocidad, lo que disminuye
la presién interna generando succién. El cartilago de
Meckel (mandibula) y los ceratohioides se indican en
amarillo, la copula (basibranquial) en verde y los cera-
tobranquiales en marrén. C, en los adultos, durante la
alimentacion la boca se abre mientras que la lengua
pegajosa, que estd inserta en la parte anterior del piso
de la cavidad oral, rota hacia adelante para atrapar la
presa; D, el hioides deriva del arco hioideo y otros ele-
mentos branquiales larvales (vista ventral).

hioides
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La lengua es un 6rgano muscular ubicado en el piso de la cavidad bucofaringea, sostenido por el aparato hioideo.
Los elementos constituyentes de este arco son mas o menos los mismos en todos los vertebrados, si bien en mamiferos
aparecen algunas piezas de homologia discutida. En general, consiste en un elemento ventral e impar, el basihioides, que
sostiene la lengua primaria de todos los tetrdpodos no-mamiferos y una serie de elementos pares que se encadenan a
cada lado hasta articular en la region ética del craneo mediante distintos elementos dependiendo del grupo (Figura VIIl.2;
Figura VIIL.3). En los tetrdpodos, aunque se puede discernir un patrén basico, la musculatura del aparato hioideo es com-
pleja y su nomenclatura y relaciones de homologia varian entre los grupos y seguin los autores considerados. Existe un
grupo de musculos que se disponen uniendo las piezas del arco hioideo con la cara interna de ambas hemimandibulas,
formando el piso de la boca. Un segundo grupo de musculos se extiende entre el arco hioideo y el esternén. Por ultimo,
algunos musculos vinculan el arco hioideo con la base del craneo y las diferentes piezas entre si. En las formas que poseen
una lengua muscular y mas movil, existe una serie de musculos que van desde el arco hioideo hasta la base de la lengua.
Animales que se alimentan mediante “lamidas”, por ejemplo las aves y mamiferos nectarivoros, las aves que extraen inver-
tebrados de la corteza y los osos hormigueros, poseen lenguas y arcos hioideos sumamente desarrollados.

En los anuros adultos, la lengua permite la captura e ingestion de los insectos y otros invertebrados que conforman ma-
yormente su dieta. La presencia de abundante mucosidad facilita la captura y en muchos taxones la lengua es extensible.
Las lenguas de las tortugas y los cocodrilos no son extensibles. En los escamados, especialmente en las serpientes, son
mucho mas desarrolladas. En algunas formas como los camaleones, son tan largas como el cuerpo (cuando estan exten-
didas) y pegajosas, permitiéndoles capturar insectos. Mientras las lenguas de los agamidos e iguanidos son cortas, las del
resto son largas, estrechas y bifidas, muy moéviles y capaces de retraerse en una vaina. Cumplen un rol muy importante en
la toma y transporte de particulas al 6rgano de Jacobson (quimioreceptor), ubicado en el paladar. En las aves la lengua
esta revestida por una mucosa tegumentaria, muy cornificada. La morfologia de la lengua y del arco hioideo acompaia
la diversidad de picos asociados a dietas diferentes: los pajaros carpinteros y colibries tienen lenguas largas, que salen del
pico con movimientos rapidos y con una saliva pegajosa para atrapar insectos o néctar; la punta de la lengua de ciertos
loros tiene cornificaciones en forma de cepillo para absorber el néctar por capilaridad; las aves que se alimentan de peces
tienen papilas aserradas para sostener la presa sin que se resbale; las aves rapaces tiene un epitelio muy queratinizado
para raspar la carne de sus presas y la lengua de los patos y aves filtradoras termina en sus bordes con forma de barbas
para dejar salir el agua y retener las particulas solidas. En los mamiferos la lengua participa no solo de la toma del alimen-
to, sino también de su manipulacién dentro de la cavidad oral durante la masticacion, de la deglucién y de la produccion
de sonidos. En muchos ungulados, la lengua junto con los incisivos es utilizada para tomar y arrancar brotes o manojos de
pasturas. Las jirafas (Giraffa giraffa) usan sus lenguas para tomar hojas de los arboles y el oso hormiguero (Myrmecophaga
tridactyla) y otros especialistas en alimentarse de hormigas y termitas tienen lenguas largas y viscosas en las que se ad-
hieren sus presas.

En los reptiles en general los dientes o un estuche cérneo cumplen con la tarea de tomar el item alimentario. En las aves
este estuche cubre un pico de diferentes morfologias que se correlacionan con distintos habitos dietarios, evidenciando
una plasticidad morfolégica notable (Figura VIIl.4).

timpanohioides

angulo del estilohioides

epihioides

tirohioides Figura VIII.3. El aparato hioideo de los mamiferos,
basihioides ejemplificado en la vaca (Bos taurus). Modificado
proceso lingual -~ de Barone (1976).

ceratohioides
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FiguraVIll.4.Diversidaddepicosdeave.A,flamenco(Phoenicopterusruber);B,espatularosada
(Platalea ajaja); C, pelicano (Pelecanus onocrotalus); D, rayador (Rynchops niger); E, avoceta
(Recurvirostraavosetta);F,anhingaopatoaguja(Anhingaanhinga);G,tucan (Ramphastostoco);
H,guacamayoazulyamarillo(Araararauna);l,aguilamora(Geranoaetusmelanoleucus);J,céndor
(Vultur gryphus); K, benteveo (Pitangus sulphuratus); L, cardenal colorado (Paroaria coronata);
M, piquituerto (Loxia megaplaga); N, petirrojo (Erithacus rubecula); O, ataja caminos
(Caprimulgus longirostris); P, picaflor comun (Chlorostilbon aureoventris); Q, colibri pico de
hoz (Eutoxeres aquila); R, colibri picoespada (Ensifera ensifera).
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Muchos mamiferos utilizan sus dientes anteriores para tomar el alimento. Ademas, la boca esta delimitada por los la-
bios y mejillas que dan forma al hocico. Accionados por musculatura facial, resultan fundamentales para succionar leche
en los lactantes y en la seleccién y toma del alimento de muchos adultos (Figura VIIL5). Un ejemplo extremo es la trompa
de los elefantes; otro mas sutil es el rinoceronte negro, Diceros bicornis, cuyo labio superior, grueso y conico, forma una
estructura prensil que es utilizada para seleccionar plantas o partes de plantas (hojas, brotes) de las que se alimenta. Los
cartilagos nasales y la musculatura del hocico tienen una relacién muy estrecha con los huesos craneales. Los huesos del
rostro alrededor de los cartilagos nasales presentan marcas, surcos y contornos que permiten inferir, hasta cierto punto, la
formay el tamano de los cartilagos nasales y muchos de los musculos del hocico que se originan en ellos dejando entesis
discernibles.

En suma, ademas de los dientes frontales, la morfologia de los huesos de la regién anterior del rostro y del aparato hioi-
deo son elementos que pueden aportar informaciéon muy Util para reconstruir tejidos blandos que son relevantes para la
seleccion y toma del alimento en tetrapodos.

A

Figura VIII.5. Diferentes morfologias de hocicos de mamiferos: A, comadreja overa
(Didelphis albiventris); B, alce (Alces alces); C, elefante africano (Loxodonta africana); D,
mono narigudo (macho y hembra; Nasalis larvatus); E, tapir americano (Tapirus terres-
tris) y F, rinoceronte negro (Diceros bicornis).

Aplicaciones en paleobiologia

El aparato masticatorio de los perezosos gigantes del Pleistoceno (Megatherium, Scelidotherium, Mylodon, Glossotherium
y Lestodon) ha sido objeto de estudios desde el punto de vista morfofuncional y biomecanico (Bargo, 2001; Bargo y Viz-
caino, 2008). Para inferir sus probables habitos alimentarios y definir sus nichos en un contexto paleoecolégico, Bargo
et al. (2006) abordaron la reconstruccion del hocico de estos perezosos para comprender los distintos estilos de toma
del alimento, muy relevante en los perezosos por sus variadas morfologias y la naturaleza edéntula del hocico. Para ello,
los autores realizaron reconstrucciones de los cartilagos nasales y la musculatura facial con la informacién disponible
de taxones actuales cercanamente emparentados (perezosos y osos hormigueros), asi como de grupos de herbivoros
artiodactilos y perisodactilos utilizados como analogos funcionales (Figura VIIL.6). En el caso de Megatherium, en el que
algunos especimenes preservan el tabique nasal calcificado, la reconstruccién fue mas ajustada. Con estas reconstruccio-
nes de tejidos blandos como base, los autores llevaron a cabo un analisis morfofuncional del hocico. Mediante un indice
que refleja el ancho relativo del hocico (RMW, por su nombre en inglés relative muzzle width) y el analisis de su contorno
(premaxilares + maxilares) clasificaron a los perezosos en dos grupos funcionales: formas con hocico angosto, que selec-
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cionaban el alimento (selective feeders en inglés) y formas con hocico ancho, que se alimentaban al bulto (bulk feeders en

inglés) (Figura VIIL7).

Con esta informacion y la obtenida a partir de la reconstruccion de la musculatura facial (en particular la musculatu-
ra retractora de los labios), propusieron que los perezosos de hocico angosto (Megatherium, Scelidotherium 'y Mylodon)
tenian un labio grueso y cénico, prensil, que le ayudaba a seleccionar el alimento (partes de plantas), mientras que los
de hocico ancho (Glossotherium y Lestodon) tenian un labio cuadrangular, no prensil, por lo que se alimentaban al bulto,
probablemente de pastos (Figura VIIi.6). Puesto que el tamafio corporal y algunas caracteristicas del hocico de los pere-

zosos actuales no cubren la diversidad de los perezosos pleistocénicos, para esta interpretacion se recurrié a analogos
funcionales actuales: el rinoceronte blanco Ceratotherium simum, de hocico ancho y el rinoceronte negro Diceros bicornis,

de hocico angosto.
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Figura VIIL.6. Interpretacion de los cartila-
gos nasales y la musculatura facial en dos pe-
rezosos del Pleistoceno y sus respectivas
reconstrucciones en vida realizadas por N. Toledo.
A y B, Glossotherium robustum, especie de ho-
cico ancho que se alimentaba al bulto; C y D,
Scelidotherium leptocephalum, especie de hocico
angosto y alimentacion mas selectiva (modificado
de Bargo et al., 2006; véase también Figura VIIL.7).

Figura VIII.7. Categorias dietarias inferidas a par-
tir del contorno del hocico. Ungulados actuales:
A, fu, Connochaetes taurinus, pastador; B, impala,
Aepyceros melampus, de alimentacién interme-
dia o mixta; C, gacela jirafa o generuc, Litocranius
walleri, ramoneador (modificado de Solounias
y Moelleken, 1993). D, contornos de A-C realiza-
dos mediante digitalizacién de la forma de los
premaxilares. Perezosos terrestres del Pleisto-
ceno: E, Lestodon armatus; F, Glossotherium ro-
bustum; G, Mylodon darwini; H, Scelidotherium
leptocephalum; 1, Megatherium americanum (mo-
dificado de Bargo et al., 2006). J, contornos de los
perezosos terrestres: azules= alimentacion al bulto,
linea de puntos= alimentacion mixta y verdes= ali-
mentacion selectiva.



El ancho relativo del hocico también permitié distinguir dos formas principales de alimentacién en el linaje de los
gliptodontes (Vizcaino et al., 2011b): los relativamente pequefos propalaehoploféridos (masas corporales entre 80 y 100
kg) del Mioceno temprano, de hocico angosto, se alimentarian de forma selectiva, mientras que las formas grandes post-
miocenas, de una tonelada o mas y hocico ancho, lo harian al bulto. Con su hocico angosto, Glyptodon del Pleistoceno
aparece como una excepcion, que implica una reversién a una conducta de alimentacion selectiva.

Pérez et al. (2010) realizaron un analisis de morfologia funcional del arco hioideo de varios xenartros fosiles, perezosos
de variados morfotipos y tamafos corporales, armadillos y gliptodontes, en los que se preservé el arco hioideo mas o
menos completo. El enfoque fue similar a otros trabajos de morfologia funcional, realizindose descripciones detalladas
y reconstrucciones musculares basadas en el conocimiento de las formas actuales emparentadas y de otros mamiferos
(Figura VIIL9). Se infirieron las lineas de accién, orientaciones y longitudes relativas de algunos de los principales musculos
vinculados con la movilidad de la lengua.

Los autores concluyeron que en algunos taxones el arco hioideo estaba restringido en su movilidad en sentido ante-
roposterior, con lo cual la lengua no poseeria gran capacidad de protrusion. Por ejemplo, para los perezosos gigantes
mencionados previamente, propusieron que aquellos que poseian la regidn preorbital corta (por ejemplo Glossotherium),
que presentaban a su vez hocico ancho y labios cortos, tenian una lengua considerablemente mévil, mientras que aque-
llos con regiones preorbitales mas largas (como el caso de Scelidotherium y Megatherium; Figura VIIL.8), formas de hocico
angosto y labios mas largos, conicos y prensiles, tenian menos capacidad de protrusién de la lengua. Este andlisis permitio
poner en duda las clasicas reconstrucciones de Megatherium en las que se lo representaba alimentandose mediante una
larga lengua protrusible. Como evidencia adicional describieron un ejemplar de este taxén con el arco hioideo fractura-
do y soldado en vida del animal, otro indicador de que la movilidad de la lengua no era un factor imprescindible para la
alimentacion.

«— Estilohioides

Epihioides

= Cartilago
Ceratohioides tiroide

osificado
Hueso "V

£ i
%Q:\,%i&" w

3cm

Figura VIII.8. Aparato hioideo en xenartros actuales y fosiles. A,
tatu carreta Priodontes maximus; B, oso hormiguero Myrmecophaga
tridactyla; C, Elementos del aparato hioideo de Megatherium
americanum (MNHN PAM 297; Muséum National d’histoire Naturelle,
Paris, Francia) en vista lateral (reflejado); D, craneo de M. americanum
con el aparato hioideo. Modificado de Pérez et al. (2010). La flecha
azul indica la direccién de contracciéon del musculo genihiodeo, que
se origina en la espina mentoniana inferior de la mandibula, cerca
de la sinfisis, y se inserta en la base del aparato hioideo (basihioides).
Su funcién es tirar de la lengua y el hioides hacia adelante.
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PROCESAMIENTO PRE-DEGLUCION DEL ALIMENTO

Aquellos vertebrados que no tragan el item alimentario entero realizan un procesamiento pre-deglucion del alimento
en el que lo disgregan en tamafios mas pequefios para exponer mas superficie de reaccion durante la digestion.

Entre los peces, los condrictios duréfagos (aquellos que se alimentan mayormente de invertebrados con valvas) tienen
dientes aplanados y el mecanismo de trituracién de la presa es distinto del de mordida y transporte por succiéon (Wilga'y
Motta, 2000). Este mecanismo de trituracion se lleva a cabo prolongando la duracién de la actividad del musculo aductor
mandibular y modificando la cinematica de mordida por la adiciéon de una segunda fase de cierre de las mandibulas. La
diversidad de morfologia dentaria de los condrictios ha sido utilizada para predecir el tipo de alimentaciéon de este gru-
po. Los dientes largos y finos (perforantes; piercing en inglés) permitirian sostener la presa, los dientes puntiagudos, mas
anchos (cortantes; slicing en inglés) servirian para cortar y rebanar los tejidos mediante las sacudidas laterales aplicadas a
la presa y los que presentan muescas en la mitad evitarian que el diente se ancle en la presa (véase Hildebrand y Goslow,
2001; Whitenack y Motta, 2010). Sin embargo Whitenack y Mota (2010) sostienen que las funciones atribuidas son mas
bien cualitativas y no han sido probadas biomecanicamente. Aunque en su articulo estos autores identificaron algunos
patrones relacionando la morfologia mas o menos puntiaguda (Figura VII1.9) con la funcién y su eficacia, concluyeron que
sus resultados ofrecen un sustento limitado a la creencia de que la morfologia de los dientes de los elasmobranquios es

un buen predictor de la funcién bioldgica.
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Figura VII1.9. Diversidad dentaria de selaceos. A, Cladodus occidentalis; B, Xenacanthus compressus;
C, Hybodus sp.; D, Scapanorhynchus lewisi; E, Negaprion brevirostris; F, Scymnodon ringens; G,
Hexanchus griseus; H, Isurus oxyrinchus (izquierda diente anterior, derecha diente lateral); |,
Carcharodon carcharias; J, Sphyrna mokarran; K, Galeocerdo cuvier; L, Carcharhinus leucas; M,
Carcarinus limbatus; N, Prionace glauca (modificado de Whitnack y Mota, 2010). Escala de los
dientes = 1 cm; las siluetas no estan en escala.
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En las aves la cinesis craneal habria permitido mejorar ampliamente la manipulacién del alimento por las quijadas; por
ejemplo, en las especializadas en abrir semillas y extraer su contenido, como los loros. Sin embargo, muchas aves engu-
llen el alimento entero (o casi entero) y la trituracion se realiza en la molleja. Estas aves suelen ingerir piedras que quedan
alojadas en la molleja, contribuyendo a la reduccion del alimento. El hallazgo de piedras asociadas en restos de reptiles
extintos como dinosaurios y plesiosaurios permitié proponer para ellos un mecanismo similar.

La masticacion es caracteristica de los mamiferos y ha tenido una profunda influencia en el disefio del craneo que
incluye una gran variedad de formas con diferentes especializaciones tréficas. Implica fundamentalmente una oclusién
muy precisa entre los dientes superiores e inferiores, lo que permite disgregar la comida de manera mas efectiva. Los
reemplazos dentarios, generalmente multiples en los otros vertebrados (polifiodoncia y oligofiodoncia), se reducen a dos
en relacién con las demandas por el procesamiento de alimento (difiodoncia y hemifiodoncia). La oclusién precisa no es
factible en la mandibula en crecimiento y, por ende, los molares no completan su aparicion hasta que la mandibula esta
definitivamente desarrollada. La solucién para la alimentacion en esta situacién de carencia de dientes trituradores es
la aparicion de la lactancia en juveniles. Otras caracteristicas asociadas a la masticacién son la formacion de un paladar
secundario que refuerza el crdneo, musculatura aductora muy desarrollada y una gran variedad en la morfologia de las
mandibulas.

El proceso de la masticacion esta condicionado por las propiedades fisicas del alimento (Lucas, 2004). La efectividad
de las fuerzas que actian sobre el alimento cuando el diente entra en contacto con él depende de las caracteristicas
del alimento (Figura VIIL.10). Estas incluyen los atributos fisicos externos (contorno y tamano de la particula, volumen
total y propiedades de la superficie de las particulas: rugosidad, suavidad, adherencia) y las propiedades mecanicas
internas (la resistencia del alimento a la formacién de nuevas superficies). Estas ultimas incluyen el médulo de Young,
fuerza (strength en inglés) y resistencia (toughness en inglés). El ritmo al cual las particulas de alimento se reducen de
tamano depende de distintas variables, tanto anatomicas como fisioldgicas. Pero llevado a un nivel conceptual, puede
considerarse simplemente como el resultado de dos sucesos: la probabilidad que tiene una particula de ser golpeaday la
fragmentacion que se produce en dicha particula cuando es alcanzada. Las probabilidades de golpear y fragmentar una
particula de alimento con un diente son mayores si el diente es mas grande (aumento de tamaiio del diente). En contras-
te, el efecto de la fuerza que el diente ejerce sobre esa particula depende de la configuracion de la superficie oclusal del
diente (shape: contorno o figura del diente).

Propiedades fisicas

del alimento
Propiedades mecanicas distincién Atributos fisicos
internas primaria externos
Fragmentacion de Iﬁzpper?::siz Probabilidad de
particulas masticatorios fraqtura del
l alimento
| Figura del diente | Adaptacion Tamafio del
evolutiva s
diente

Figura VIII.10. Modelo binario de las propiedades fisicas de los alimentos. Muestra
las diferencias entre los atributos de la superficie externa (columna de la derecha)
y aquellos que acttan para prevenir la ruptura del alimento en particulas de menor
tamano (columna de la izquierda). Modificado de Lucas (2004).
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De acuerdo con las propiedades mecanicas internas del alimento, se pueden resumir los principios mecanicos del dise-
Ao de los dientes implicados en la masticacion en mamiferos. Se reconocen tres patrones basicos (Figura VIII.11):

1. Un sistema de cuchillas para cortar comida blanda pero correosa o resistente (soft tough en inglés; i.e. musculo y piel),
como en el molar carnicero de carnivoros.

2. Una serie de crestas bajas y filosas que actian como una maquina moledora (crestas de esmalte y surcos de dentina)
para alimentos fibrosos y resistentes (tough fibrous en inglés; i.e. pastos), como ocurre en los molares de roedores y
ungulados.

3. Un sistema de mortero adecuado para moler alimentos duros y quebradizos (hard and brittle en inglés; i.e. nueces) o
pulposos (turgid en inglés; i.e. pulpa de frutos), por ejemplo los molares bunodontes de un omnivoro.

Figura VIII.11. Masticacién en mamiferos. Principios
mecanicos del disefio de los dientes. A, craneo de un
carnivoro (zorro pampeano) mostrando la posicién
de los dientes carniceros (sombreados en gris) que
actuan como hojas cortantes, a modo de tijeras, me-
diante movimientos ortales o verticales. B, craneo
de un ungulado herbivoro (venado de las pampas)
mostrando la posicion de los dientes de molienda
(sombreados); la superficie corrugada (con crestas
cortantes) muele alimentos fibrosos mediante mo-
vimientos laterales. C, crdneo de un primate omni-
voro (mono capuchino) mostrando la posiciéon de
los dientes compresivos (sombreados) que actian
machacando el alimento tipo mortero. Modificado
de Kardong (2002).

Movimientos masticatorios

La masticacion en mamiferos se caracteriza (excepto en algunas formas altamente especializadas) por los siguientes
rasgos:

1. Trituracién del alimento de un lado de la mandibula por vez (working side o “lado operante”; el lado opuesto es el
balancing side o “lado en balanceo”).

2. Presencia de movimientos transversos (= lateromediales) de la mandibula contra el maxilar (minimo en los carnivo-
ros y maximo en algunos herbivoros).

3. Molares superiores e inferiores con superficies oclusales complejas y cispides (molar tribosfénico; véase Apéndice)
que encajan perfectamente durante la oclusion.

En mamiferos cuyas quijadas superiores e inferiores tienen distinto didmetro transverso, especialmente en el drea de los
molares (anisognatos), hay masticacion unilateral. En pocos mamiferos (roedores y el humano) en los que el diametro
transverso de ambas quijadas es el mismo (isognatos) se da una masticacién bilateral, o sea, la trituracion del alimento
ocurre en ambos lados al mismo tiempo.



La masticacion requiere una ubicacién muy precisa de los dientes inferiores con respecto a los superiores y esta posicion
puede variar a medida que se incorpora alimento y se procesa. Hay mamiferos que tienen un tipo de masticacion mixta
(por ejemplo primates incluyendo los humanos, cerdos) debido a que la articulacion craneomandibular es bastante movil
y permite a la mandibula describir una combinacién de movimientos verticales, laterales y antero-posteriores. Muchos
roedores tienen un tipo de masticacién predominantemente propalinal (antero-posterior). En ellos, la fosa glenoidea
forma una muesca extendida en sentido antero-posterior, dentro de la cual se deslizan las mandibulas hacia delante per-
mitiendo triturar la vegetacion con sus lofos orientados transversalmente, o sea, en sentido perpendicular al movimiento
predominante. El desplazamiento de la mandibula hacia delante produce que los incisivos superiores e inferiores contac-
ten para roer; el retroceso hace que los molares ocluyan para triturar el alimento. Incisivos y molares no ocluyen al mismo
tiempo. Los elefantes también muelen el alimento mediante movimientos propalinales.

Otros herbivoros practican masticacién predominantemente lateral y han desarrollado dientes con distintas adapta-
ciones para ingerir y triturar alimentos fibrosos y resistentes (pastos, hojas, brotes, raices). La mayoria aplasta y muele el
alimento con los molares y los dientes anteriores se especializan en cortar, roer o arrancar. Generalmente este aparato
anterior (corte) esta separado de los dientes yugales (machacado) por un espacio sin dientes llamado diastema. Los pre-
molares y molares de los herbivoros estan disefiados para moler o triturar y son muy similares entre ellos (todos tienen
aspecto de molar) y muchas veces son hipsodontes (véase Apéndice), lo que los hace funcionales por mas tiempo a pesar
del desgaste. Poseen ademds una superficie oclusal amplia, relativamente plana pero rugosa, lo que permite moler mas
eficazmente. El esmalte forma pliegues entre la dentina, creando una sucesion de “colinas y valles” El patrén de repliegues
es especifico para cada especie y varia ampliamente entre ellas. Los valles pueden estar rellenos con cemento (caballos,
elefantes) o estar abiertos (ciervos, guanacos). Debido a que el esmalte es més duro que la dentina y el cemento, es mas
resistente al desgaste y sobresale por sobre estos a medida que el diente se desgasta, formando una superficie rugosa o
una bateria de ldminas para moler. Otros herbivoros, particularmente los perezosos entre los xenartros, tienen denticion
homodonta, reducida en nimero, con dientes que carecen de esmalte y son de crecimiento continuo (euhipsodontes). En
estas formas la dentina se diferencia en durodentina (analoga funcional del esmalte) y vasodentina.

En los carnivoros hay caracteres opuestos a los de los herbivoros. La fosa glenoidea puede tener rebordes anteriores y
posteriores que limitan el movimiento del proceso articular de la mandibula a una rotacion sobre su eje transversal. Estos
animales tienen una masticacion de tipo ortal, es decir, restringida a movimientos verticales, Utiles para cortar/desgarrar
carney triturar huesos. Para ello se valen de dientes secodontes, como la cuchilla carnicera formada por el cuarto premo-
lar superior y el primer molar inferior en Canidae y Felidae, con cispides puntiagudas y crestas filosas bien desarrolladas
para cortar (véase Apéndice). Los mamiferos marinos que se alimentan de peces y calamares tienen dientes conicos. Entre
los Carnivora hay también formas herbivoras (el panda Ailuropoda melanoleuca) u omnivoras (mapaches - Procyonidae,
osos -Ursidae) que tienen premolares molarizados y molares muy desarrollados.

En todos los vertebrados terrestres, los movimientos mandibulares ocurren en ciclos més o menos complejos. A los
fines descriptivos, el ciclo masticatorio en mamiferos se divide en fases de aperturay cierre y cada una de ellas, a su vez,
puede subdividirse basandose en las diferencias de velocidad de la mandibula. De esta manera un ciclo masticatorio
generalizado consta de cuatro etapas: 1) apertura lenta, 2) apertura rapida, 3) cierre rapido (closing stroke en inglés) y
4) cierre lento o golpe de mordida (power stroke en inglés). Vista de frente, en la mayoria de los mamiferos la mandibula
describe una érbita en la que la direccidn de apertura inicial es vertical, pero apenas comienza la fase de cierre la man-
dibula se desplaza lateralmente hacia uno de los lados (el lado operante) para que las particulas de alimento puedan ser
trituradas (Figura VIII.12). El esquema general de todos los ciclos estudiados es comparable, pero su duraciéon y amplitud
son altamente variables en los distintos mamiferos, incluso durante el curso de una secuencia masticatoria simple. Luego,
si la comida es cortada, molida o una combinacidon de ambos depende de la forma de los dientes yugales.
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Figura VIII.12. Ciclo masticatorio generalizado en
mamiferos. Los movimientos de apertura y cierre
se subdividen en cuatro fases: apertura lenta; aper-
tura rapida; cierre rapido, movimiento vertical que
alinea a los molares inferiores y superiores, para la
siguiente fase; cierre lento o golpe de mordida
(power stroke en inglés), es el comienzo del contacto
Apertura diente-comida-diente; en esta Ultima etapa se pro-

rapida duce la ruptura del alimento (Hiiemae, 1978; Hiie-
mae y Crompton, 1985).
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En los mamiferos la apertura lenta ocurre mayormente por contraccién del musculo digastrico y en esa fase el hioides
se desplaza hacia delante. En la fase siguiente, de apertura rapida, los musculos hioideos intervienen activamente empu-
jando la mandibula hacia abajo. En la préxima etapa, de cierre rapido, la mandibula se eleva rdpidamente por contraccion
de los musculos masetero y pterigoides. La fase final, golpe de mordida, se caracteriza por contracciones fuertes de los
musculos masetero, pterigoides y temporal, mientras que el hioides se mueve hacia atras. Durante esta fase, que es la de
mayor fuerza, el alimento es reducido a particulas pequefas o triturado.

En los mamiferos actuales (zariglieyas, musaraias, ardillas, algunos monos, gato, cerdo y humano) se han descripto dos
tipos de ciclos en una secuencia masticatoria:

1. Ciclo de perforado-machacado (puncture-crushing cycle en inglés): ocurre durante la primera etapa de la mastica-
cioén; los dientes no ocluyen mientras el alimento es quebrado y aplastado (contacto diente-comida-diente); no hay
corte ni trituracién. Las puntas de las cispides enganchan el alimento perforandolo, quebrandolo y aplastandolo, sin
que las crestas cortantes entren en contacto. Esto resulta en un desgaste de las puntas de las cuspides principalmen-
te. La direccion predominante del movimiento es vertical y la componente transversa esta reducida.

2. Ciclo masticatorio s.s. (chewing cycle s.s. en inglés): ocurre cuando el alimento tiene la consistencia y el tamaio de
particula apropiado. La comida es reducida por medio de una serie ritmica de ciclos masticatorios en los cuales los
dientes se acercan progresivamente hasta alcanzar la oclusion completa. El desgaste se produce ademas por el con-
tacto directo diente-diente.

Hay dos ejemplos de variaciones de este patron que han sido extensamente estudiados. El cerdo tiene un ciclo perfo-
rado-machacado con dos etapas, debido a la naturaleza dura de su comida. A continuacidn le siguen ciclos masticatorios
en los cuales raramente los dientes llegan a la oclusién completa. La rata y el conejo no pasan por el ciclo perforado-ma-
chacado del alimento, probablemente debido a la eficiencia de los incisivos para roer (cortar) el alimento hasta el tamafio
adecuado para la masticacion.

En los estudios paleobiolégicos la aproximacién mas comun al estudio de los movimientos y ciclos masticatorios es
mediante el analisis de las facetas de desgaste y estrias (Greaves, 1973; Rensberger, 1973; Costa y Greaves, 1981). Existen
dos tipos de areas de desgaste: aquéllas que se forman por contacto diente-diente, en las que pueden aparecer estrias
que indicarian la orientacidn, pero no la direcciéon del movimiento y aquéllas que son desgastadas solo por el alimento, es
decir que los dientes no entran en contacto entre si (diente-comida-diente). La evidencia de este ultimo tipo de desgaste
es la ausencia de estrias.

Este tipo de desgaste se estudié en dientes selenodontes (artiodactilos y perisodactilos), en los que la direccion del
movimiento mandibular es desde afuera hacia dentro (lateromedial) y perpendicular a las crestas de esmalte. Durante
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este movimiento se forman facetas de desgaste en las que el borde de ataque del diente (leading edge en inglés) -que se
forma cuando los dientes ocluyen por primera vez- es filoso y el borde de salida (trailing edge en inglés) es redondeado
(Figura VI11.13).

Una evidencia mas clara aun de la direccion del movimiento queda reflejada en la interfaz esmalte-dentina de las
facetas de desgaste; por ejemplo en ungulados, en el ectolofo de los molares superiores y en los lofos linguales de los
molares inferiores. A medida que los molares se mueven en oclusién, en la interfaz esmalte-dentina de ataque (/eading
interface en inglés) se produce un desgaste parejo, debido a que la dentina es mas blanda que el esmalte pero esta pro-
tegida por el esmalte que la precede. En cambio, la dentina de la interfaz esmalte-dentina de salida (trailing interface
en inglés) se desgasta por debajo del esmalte, resultando en la formacién de una discontinuidad o escalén entre dentina
y esmalte. Un patrdn similar se da entre la durodentina y la vasodentina de los xenartros. Esto se debe probablemente a
la acumulacién de alimento en esta interfaz, es decir, las particulas de comida son retenidas por el tejido mas resistente
formando una discontinuidad. En consecuencia, observando dénde se localizan estas interfaces continuas y discontinuas,
se puede indicar en qué direccion se mueven los molares superiores e inferiores entre si durante el golpe de mordida.

movimiento mandibular B
>
Borde de
ataque !
Borde de
salida . -

Figura VIII.13. Seccién transversal de una faceta

de desgaste y las interfaces esmalte-dentina, en el

ectolofo de un molar superior de un artiodactilo.

Interfaz Interfaz A, muestra el plano del corte; la flecha indica la

de ataque de salida direccién en que se mueve el diente que ocluye.

B, detalle de la faceta de desgaste; E= esmalte;
D= dentina. Modificada de Greaves (1973).

Musculatura mandibular

La musculatura mandibular de los gnatostomados puede dividirse funcionalmente en dos grupos: la musculatura
abductora o depresora mandibular (que abre las quijadas) y la musculatura aductora (que cierra las quijadas). Mientras
que la musculatura que abre las quijadas varia en los diferentes grupos (grupo hipobranquial en peces, depresor mandi-
bular en tetrdpodos en general y digastrico en mamiferos), la musculatura aductora es constante y homologa en todos
los gnatostomados. En los peces consiste en un Unico paquete muscular que se hace mucho mas complejo en tetrapodos,
formando varios musculos que han recibido nombres diferentes de acuerdo con los grupos y los autores. Estos musculos
suelen anclarse en el esqueleto del crdneoy las quijadas por medio de entesis visibles y bien definidas, tanto en los huesos
del craneo (maxilar, yugal, pterigoides, entre otros) como en los de la mandibula (coronoides, gonial, dentario, etc.). Por
ejemplo, en los mamiferos hay tres masas principales de musculos aductores: msculo temporal (origen: fosa temporal y
cresta sagital; insercion: proceso coronoides de la mandibula), misculo masetero o masetérico (origen: arco cigomatico
y a veces de la orbita o maxilar; insercion: proceso angular de la mandibula) y masculo pterigoideo (origen: pterigoi-
des, en la base del craneo, detras del paladar); insercion: parte medial del proceso angular de la mandibula). Estas ma-
sas musculares se dividen en dos paquetes: uno formado por los musculos temporal y masetero profundo, responsable
de los movimientos verticales de la mandibula; el otro formado por los musculos masetero superficial y pterigoideo,
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responsable de una combinaciéon de movimientos de elevacién, hacia adelante y atras y laterales. El principal musculo
abductor (depresor mandibular) es el musculo digastrico.

La reconstruccién de la musculatura mandibular en organismos extintos puede ser relativamente accesible y en mu-
chos casos es un paso necesario para realizar estudios funcionales (por ejemplo, Vizcaino et al., 1998; De luliis et al., 2000;
Bargo, 2001; Vizcaino y De luliis, 2003; Bargo y Vizcaino, 2008; Desojo y Vizcaino, 2009; Herrera, 2012; Cassini y Vizcaino,
2012).

Como fue mencionado anteriormente en este libro, la reconstruccién de partes blandas se realiza analizando los espe-
cimenes de forma cualitativa y apelando a un conocimiento anatémico lo mas exhaustivo posible de las formas actuales,
fundamentalmente mediante disecciones. Esto permite la reconstruccion de los musculos aductores (cierre) y abduc-
tores o depresores (apertura) de la mandibula, cuya contraccién y relajaciéon sincronizada permite el movimiento de la
mandibula.

Biomecanica del movimiento mandibular

Desde un punto de vista biomecanico, el sistema formado por las mandibulas y la musculatura asociada junto al pivote
en la articulacién craneomandibular es considerado un mecanismo de palancas que transmite fuerzas de un lugar a otro
del sistema (Capitulo Il). La fuerza de entrada (F,) que se aplica a la palanca est4 dada por la musculatura masticatoria y la
fuerza de salida (F ) es la aplicada por los dientes sobre el alimento (Figura VIIl.14).

El tipo de palanca a considerar y las ventajas mecdanicas del sistema dependeran del grupo bajo estudio. Por ejemplo, en
los peces 6seos el pivote estd dado por la articulacion cuadrado/articular; la fuerza de entrada la proveen dos de las tres
subdivisiones del musculo abductor mandibular: el A1 se origina en el preopercular y se inserta en el maxilar, participan-
do en el mecanismo de protrusién de la quijada superior; el A2 se inserta en el borde posterior del proceso coronoides del
articular y el A3 sobre la cara medial del dentario en la fosa meckeliana (Westneat, 2003) (Figura VIIL.15).

Figura VIII.14. Sistema de palanca de tercer or-
den ejemplificado en mandibulas de tetrapodos
indicando los brazos de momento de alguno
de los componentes de la musculatura masti-
catoria que producen aducciéon mandibular. A,
tortuga del barro (Pelusios castaneus), aductor
mandibular externo (modificado de Lemell et
al., 2000); B, zorro volador (Pteropus lylei), mus-
culo masetero (adaptado de Giannini et al.,
2006). C, aligator (Alligator sp.), pseudotem-
poral (aductor mandibular interno; modificado
de Desojo y Vizcaino, 2009); D, loro plioceno
(Nandayus vorohuensis), aductor mandibular
externo superficial (siguiendo a Carril et al.,
2014). Abreviaturas: Fe, fuerza de entrada; Fs,
fuerza de salida; Me, brazo de entrada; Ms, brazo

ivot D . ‘
v T "" ”‘ - ivor SO / U
‘ A7, (T 4 de salida.

Figura VIII.15. Sistema de palancas de la mandi-
bula inferior del ldbrido de triple cola (Cheilinus
trilobatus; Perciformes). A, mecanismo de palan-
cas del musculo A2, que se inserta en el borde
posterior del proceso coronoides; B, mecanismo
de palancas de musculo A3, que se inserta sobra
la cara medial del dentario. FA2 y FA3 fuerzas de
entrada de los musculos A2 y A3 respectivamen-
te; Fs, fuerza de salida; MA2 y MA3, brazo de en-
trada de los musculos; Ms, brazo de salida. Modi-
ficado de Westneat (2003).
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En los testudines y lepidosauriomorfos, el pivote estd dado también por la articulacién cuadrado/articular (como en
todos los gnatostomados no-mamiferos) y la fuerza de entrada esta dada principalmente por el aductor mandibular que
desliza sobre el cartilago transiliens (elemento que funciona como tréclea aumentando la eficacia del musculo), aunque
también participa el musculo pterigoides (Herrel et al., 1999; Lemell et al., 2000). El aductor mandibular esta dividido
en tres aductores: el externo, el interno y el posterior. Estos a su vez pueden ser unidades discretas con mayor o menor
desarrollo que actuan juntas, como en las tortugas (Lemell et al., 2000), o subdividirse en varios cuerpos como en los es-
camados (Haas, 1973; Figura VIIL.16).

En mamiferos, el pivote estd dado por la articulacion escamoso-dentario (debido a la migracion del cuadrado y arti-
cular al oido medio) y los musculos analizados son el temporal, masetero y pterigoides (Maynard Smith y Savage, 1959;
Vizcaino y Bargo, 1998; Cassini y Vizcaino, 2012). Carnivoros y ungulados herbivoros representan dos modelos claramente
diferenciados que explicaremos a continuacion (Figura VIII.17).

En los carnivoros el céndilo articular mandibular se ubica casi en el mismo plano horizontal de la serie dentaria, lo cual
es efectivo para cortar alimento porque los molares se acercan como las hojas de una tijera. El molar carnicero, que esta
mas cerca de la articulacion, ocluye primero. La articulacion craneo-mandibular funciona como una bisagra; la mandibula
posee un condilo cilindrico que encaja en una fosa glenoidea en forma de surco transversal, de manera que los movimien-
tos anteriores y posteriores estan restringidos. En los ungulados, en cambio, el condilo articular esta ubicado por encima
del plano oclusal. En consecuencia, todos los dientes yugales de un lado ocluyen casi al mismo tiempo y la fuerza de
mordida se distribuye de manera mas pareja a lo largo de la serie molar; esto resulta ventajoso para aquellos herbivoros
que procesan grandes cantidades de alimento. El condilo mandibular y la fosa son relativamente chatos lo que permite
una gran libertad de movimiento (en todos los sentidos), beneficiosa para moler el alimento.

mAMEP_mAMEM

Figura VIII.16. Sistema de palancas del mus-
culo aductor mandibular externo en el lagar-
to overo (Tupinambis merianae). EI musculo
estd dividido en tres porciones: el superficial
(MAMES), el medio (MAMEM) y el profundo
(MAMEP). Modificado de Groning et al. (2013).

Figura VIII.17. Implicancias funcionales de la
posiciéon de articulacién craneo-mandibular
(ACM). A, modelo de crédneo generalizado con
la hilera dentaria inferior al mismo nivel que la
ACM. B, la hilera dentaria estd por debajo de
ACM; los brazos de palanca de la musculatura
masticatoria (vector azul) no cambian respecto a
la situacién en A. Cy D, oclusién en corte a modo
de tijeras cuando las distancias entre la ACM y
los bordes cortantes de las hileras superior e
inferior son distintas. E y F, oclusion simultanea
cuando las distancias son iguales (A-F, modifica-
das de Greaves, 1974). G, ejemplo en un carnivo-
ro generalizado en el que las distancias ny m son
diferentes y se produce una oclusion tipo tijeras
entre las cuchillas carniceras conformadas por el
cuarto premolar superior y el primer molar infe-
rior. H, en un ungulado herbivoro las distancias n
y m son iguales y la oclusién es simultanea.
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En los carnivoros el musculo temporal estd muy desarrollado y constituye mas de la mitad de la masa aductora; se
origina en la fosa temporal y se inserta en el proceso coronoides de la mandibula, con un brazo de palanca o momento
largo para el musculo temporal, lo que se traduce en una mayor ventaja mecanica sobre el masetero (Figura VIII.18A). La
componente vertical de la linea de accion del musculo provee una mordida fuerte, mientras que la componente horizon-
tal tira de la mandibula hacia atrds, para mantener la integridad de la articulacion. Esto Ultimo es muy importante porque
compensa la gran fuerza generada en la parte anterior cuando el animal jala de la presa con los caninos. El masetero, mas
pequeno, y el pterigoides contribuyen en menor medida a la fuerza de mordida. Por otra parte, en los carnivoros puede
constatarse que la fuerza relativa resultante de los brazos del masetero y temporal en el extremo del hocico es mayor en
félidos que en canidos. Los primeros poseen un disefio que mejora la fuerza de salida; en cambio los canidos poseen una
mayor velocidad en el cierre de la mandibula, lo cual se correlaciona con las diferencias entre los dos modelos clasicos
para la captura de presas entre los mismos (véase Christiansen y Adolfssen, 2005 y referencias alli citadas).

A diferencia de lo descripto para carnivoros, en los ungulados el masetero y el pterigoides estan mas desarrollados y for-
man la mayor parte de la masa muscular aductora. Se insertan en un proceso angular mandibular mas expandido, poseen
un mayor largo del brazo de palancay, por consiguiente, una mayor ventaja mecénica sobre el temporal (Figura VII.18B).
La linea de accion del masetero provee grandes fuerzas laterales, sumada a una posicion elevada del condilo articular y
una oclusién simultanea de los dientes, permiten a la mandibula desplazarse de lado a lado para moler el alimento.

Figura VII1.18. Mecanica mandibular en carnivo-
ros y ungulados herbivoros. A, zorro pampeano
(Lycalopex gymnocercus); B, venado de las pampas
(Ozotoceros bezoarticus). Abreviaturas: Fm, fuer-
zas de entrada del masetero; Ft, fuerzas de entra-
da del temporal; Fs, fuerza de salida; Mm, brazos
de momento de entrada del masetero; Mt, brazo
de momento del temporal; Ms, brazo de salida.
Angulo de apertura de las quijadas = 12°.

Aplicaciones en paleobiologia

Movimientos masticatorios

Bargo et al. (2009) realizaron un estudio morfofuncional del aparato alimentario del perezoso mioceno Eucholoeops
(Megatherioidea, Megalonychidae) y sus resultados fueron comparados con otros perezosos megaterioideos contempo-
raneos. El analisis de las facetas de desgaste de los dientes les permitié inferir los movimientos oclusales y, por lo tanto,
proponer el tipo de alimento que este perezoso era capaz de procesar y su probable dieta. Los autores generaron una no-
menclatura dentaria, representada por “cispides” (dientes superiores) y “cuspidides” (dientes inferiores), andloga a aquella
utilizada en otros mamiferos, necesaria para describir los patrones de oclusion y los movimientos masticatorios (Figura
VIII.19). El examen y mapeo de las facetas de desgaste permitié reconstruir dos movimientos mandibulares diferentes
durante el cierre lento o golpe de mordida. El primero, movimiento A, es equivalente al mencionado previamente en este
capitulo para los mamiferos de molar tribosfénico o derivado de él; un movimiento principalmente ortal (vertical), que
resulta en perforado, desgarro o cizalla y corte del alimento. El segundo, movimiento B, es un movimiento diferente y no
relacionado del lado operante del cuerpo mandibular, caracterizado por un movimiento hacia arriba en direccién distal y
levemente lingual, cuyo resultado principal es el corte.
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Figura VIIL.19. Andlisis de las facetas de desgaste del perezoso megaloniquido del Mioceno
Eucholoeops ingens (MPM-PV 3401; Museo Regional Provincial P. M. J. Molina, Rio Gallegos). A, vista
oclusal de la serie dentaria superior; B, mapeo de la superficie de desgaste (en distintos colores) en
vista oclusal; C, vista oclusal de la serie dentaria inferior; D, mapeo de la superficie de desgaste en vista
oclusal; E, vista lateral de las series dentarias en oclusién parcial, ilustrando como se posicionan los
dientes al ocluir. M, molariforme superior, m, molariforme inferior; a, a; a’, b y b; facetas de desgaste.
Modificado de Bargo et al. (2009).

En suma, el analisis de las facetas de desgaste, combinado con la morfologia de la articulacion temporomandibular, la
presencia de una sinfisis fusionada y de un musculo temporal muy desarrollado, permitieron a Bargo et al. (2009) concluir
que la componente ortal era predominante durante la masticacién, con suaves movimientos mediales o anteroposterio-
res. Asimismo, propusieron que Eucholoeops y probablemente la mayoria de los megaterioideos del Mioceno consumirian
principalmente hojas, procesandolas mediante corte y cizalla, mas que por molienda como ocurre en los ungulados.
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Biomecanica

Vizcaino et al. (1998) propusieron un modelo geométrico que permite calcular los brazos de momento promedios de
cada musculo modelado. Conceptualmente, el modelo consiste en calcular brazos de momento sin la necesidad de hi-
potetizar la direccién de la linea de acciéon del musculo. Para ello, primero se deben reconocer lo mas fielmente posible
las areas de origen e insercion de los principales musculos masticatorios (i.e., temporal y masetero) que se van a evaluary
articular el crdneo y la mandibula (si no es posible hacerlo manualmente con el material se puede producir digitalmente)
manteniendo la oclusién dentaria. A continuacién se trazan lineas desde la parte més anterior del origen del musculo a
la mas posterior de la insercion del mismo y viceversa. Luego, el angulo formado por estas lineas se subdivide en cinco
equidistantes y sobre estas lineas de accion hipotéticas se calculan los brazos de momento como la linea perpendicular al
pivote (Figura VII1.20). Estos cinco valores obtenidos se promedian para cada unidad muscular bajo estudio (Tabla VIII.1).
El método permite comparar directamente valores obtenidos para distintas especies desde fitéfagos a zodfagos y no se
necesita determinar previamente la linea de acciéon del musculo, lo que generalmente resulta equivoco. Este método se
ha aplicado en distintos grupos de xenartros extintos (Vizcaino et al., 1998; De luliis et al., 2000; Vizcaino y De luliis, 2003;
Bargo, 2001; Bargo y Vizcaino, 2008).

Figura VII1.20. Modelo geométrico para calcular los brazos de momento de la muscula-
tura masticatoria, propuesto por Vizcaino et al. (1998). A, craneo y mandibula del pam-
paterio Vassallia mdxima (FMNH P14424; Field Museum of Natural History, Chicago,
EEUU); B, reconstruccion de las dreas de origen e insercion de los musculos mastica-
torios masetero (gris) y temporal (rojo); C, brazos de momento (Mm1-5; lineas discon-
tinuas) perpendiculares al pivote calculados desde la posicion media del origen del
masetero; D, lo mismo pero desde la posicion mas anterior del origen del masetero
(crdneo excluido para mayor claridad). Modificado de Vizcaino et al. (1998).
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Taxén Angulo éi;zio M1 M2 M3 M4 M5 T X
Mm (posterior)
Vassallia 105 26,25 17 26 30 26 18 117 23,24
Holmesina 120 30 15 22 22 17 8 84 16,8
Euphractus 75 18,75 8 6 9 5 1 29 58
Dasypus 90 22,5 7 10 12 12 9 50 10
Mm (medio)
Vassallia 120 30 20 35 41 35 22 153 30,6
Holmesina 120 30 18 34 41 35 22 150 30
Euphractus 920 22,5 26 30 31 28 20 135 27
Dasypus 105 26,25 8 17 21 22 18 86 17,2
Mm (anterior)
Vassallia 90 22,5 20 39 52 58 54 223 44,6
Holmesina 105 26,25 17 30 42 53 48 190 38
Euphractus 82 20,5 29 39 44 44 32 188 37,6
Dasypus 105 26,25 9 21 28 29 24 111 22,2

Tabla VIII.1. Brazos de momento (M1 a 5) del muisculo masetero (Mm) generados desde el punto mas posterior, medio y mas anterior
del origen del masetero en algunos xenartros cingulados, actuales y fosiles. Modificado de Vizcaino et al. (1998).

En un estudio de la mecanica mandibular de aetosaurios, Desojo y Vizcaino (2009) ampliaron la aplicacién de este mo-

delo a reptiles arcosaurios (Figura VIII.21). La musculatura masticatoria de los arcosaurios es mas compleja que la de los

mamiferos.

MAMIPT

MB3 MB2 MB1

ORIGEN MAME
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Figura VII1.21. Modelo geométrico para calcular los
brazos de momento de la musculatura masticatoria
aplicado areptiles aetosaurios. A, craneo restaurado
de Neoaetosauroides engaeus; B 'y C, reconstruccion
de las dreas de origen e insercién de los principales
musculos mandibulares. D, brazos de momento y
lineas de accion de los musculos aductor mandibu-
lar externo (MAME) y aductor mandibular posterior
(MAMP) en conjunto, aductor mandibular interno
pseudotemporal (MAMIP), intramandibular (MI),
aductor mandibular interno pterigoideo (MAMIPT)
y depresor mandibular (MDM) y brazos de momen-
to de los puntos de mordida posterior, medio y
anterior (MB1, MB2 y MB3). Modificado de Desojo
y Vizcaino (2009).



La reconstruccion muscular se dificultdé ademas por la incertidumbre que genera la insercion de diferentes musculos
en aponeurosis, no sobre huesos: por esta razon los autores debieron tomar algunas decisiones, basadas en disecciones
de cocodrilos actuales, para modelar los brazos de palanca de los musculos abductores mandibulares externos, posterior
e interno, pseudo-temporal, pterigoideos internos, el musculo intramandibular y el depresor mandibular. Los autores
encontraron que el disefio de los craneos de aetosaurios es mas eficiente para proveer fuerza mas que velocidad al cierre
de las quijadas. También que los representantes del Hemisferio Norte morderian mas fuerte y los del Hemisferio Sur mas
rapido, por lo que aquéllos tendrian mayor capacidad de procesar el alimento en la cavidad oral. Considerando otras dife-
rencias morfoldgicas, tales como que los dientes no son aserrados y la ausencia de facetas de desgaste (presentes en los
aetosaurios del Hemisferio Norte), concluyeron que Neoaetosauroides tenia una dieta relativamente blanda, no abrasiva 'y
sin estructuras duras (por ejemplo, hojas suaves y/o larvas de insectos). Es posible que Neoaetosauroides representara una
tendencia hacia habitos de alimentacion insectivora, explotando una fuente de alimento muy extendida en ambientes
continentales durante todo el Tridsico.

Utilizando un enfoque morfogeométrico, Cassini y Vizcaino (2012) extendieron este método a un enfoque tridimensio-
nal. Mantuvieron la sencillez del modelo pero le incorporaron un paso metodolégico de articulacion digital entre craneo
y mandibula, que lo hace mas versatil para trabajar con organismos fésiles (Figura VIII.22). Validaron el modelo con una
muestra de mamiferos actuales constituida por especies herbivoras, omnivoras y carnivoras. Los resultados obtenidos
fueron coherentes con lo esperado para la mecanica masticatoria de los grupos considerados. Por ejemplo, al comparar la
longitud del brazo de palanca de los dos principales musculos masticatorios, se observa que los herbivoros presentan un
brazo de palanca para el masetero hasta dos veces mayor que para el temporal (Tabla VIII.2). A su vez, en los carnivoros,
el brazo de palanca del temporal es igual o hasta 1,3 veces mayor que el del masetero. Luego de validar el modelo, los
autores aplicaron esta metodologia a un ensamble de ungulados del Mioceno temprano de Patagonia (véase Capitulo
IX). Los resultados indicaron que solo el tipoterio Pachyrukhos se correspondia con la relacién de brazos de palanca de los
herbivoros actuales (i.e., relacion masetero temporal 2:1).

Para el resto, la relacion entre estos dos grandes musculos resultaron similares pero con diferencias minimas: mientras
que en astrapoterios y litopternos predominaba el masetero, en los notoungulados lo hacia el temporal. Al considerar
ambos musculos, los notoungulados (excepto Pachyrukhos) mostraron una mejor ventaja mecanica para la fuerza de
mordida sobre los dientes que los astrapoterios y litopternos.

Estos resultados llevaron a Cassini y Vizcaino (2012) a concluir que los notoungulados tendrian capacidad para procesar
una dieta rica en materiales vegetales de mayor dureza (por ejemplo, pasturas o incluso corteza) en comparacién con los
litopternos (consumidores de materia vegetal menos dura, por ejemplo, dicotiledéneas). Estas conclusiones apoyarian
parcialmente la hipétesis del incremento de hipsodoncia en los notoungulados como respuesta a “un aumento en el
esfuerzo masticatorio” propuesta por Billet et al. (2009).
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A [Semilandmarks 5 to 7)
N

Figura VIII.22. Cdlculo de brazos de momento en
3D seguin Cassini y Vizcaino (2012). A y B, crdneo
de Adinotherium mostrando los landmarks sobre
el lado derecho y la linea media; C, mandibula con
landmarks. Reconstruccion de las areas de origen
e insercion del masetero en gris y del temporal en
rojo; D-F, pasos primero (D), intermedio (E) y ultimo
(F) para calcular los brazos de palanca del masetero.
01, origen ligamentoso del masetero; P, articulacion
craneomandibular; I1 a 5, insercion del masetero en
el angulo mandibular (del punto mas anterior a mas
posterior); circulos negros, landmarks que indican
los puntos més extremos del origen/inserciéon de
los musculos; puntos negros, semilandmarks rela-
jados representando puntos intermedios de las ci-
catrices musculares; G, definiciones de los vectores
y férmulas para calcular las distancias h: u, vector
O1P; w, vector O111; tw, proyeccién ortogonal de u
sobre w; h, distancia entre el pivote (P) y el vector w
perpendicular a este ultimo, resultante de calcular
la norma de la resta entre los vectores u y tw, la que
se interpreta como el brazo de palanca para la linea
de accion hipotetizada.

[Semilandmarks 15 to 17]

Género M. massetericus | M. temporalis Infradentale |Primer premolar Pr:n";?;?r / Ultimo molar
Astrapotherium 88,537 £ 15,438 | 84,300+ 16,770 | 432,322 £56,354 | 252,075 £41,708 | 224,656 = 46,193 | 113,744 + 6,564
Diadiaphorus 38,194 £ 4,485 37,550+ 5,765 187,325+6,825 | 166,822+5,130 | 106,461 + 2,841 55,220+ 5,731
Tetramerorhinus 34,772 31,210 150,901 128,956 83,915 47,412
Theosodon 40,847 + 2,852 40,684 £8,309 | 235,001 £13,953 | 197,941 +£9,337 | 124,959+10,270 | 57,961 £10,132
Adinotherium 45,042 + 4,411 54,734 £ 6,031 186,611+ 17,754 | 153,085+ 18,214 | 110,847 £ 15,121 63,723 = 3,309
Nesodon 90,108 £ 9,095 98,517 £20,025 | 348,412+ 26,708 | 297,935 + 24,819 | 237,035 +£ 25,395 | 123,473 £ 15,904
Protypotherium 16,485 + 2,007 20,155£4,917 75,640 £ 8,154 62,094+6,112 45,553 + 7,598 25,160 £ 3,021
Interatherium 13,177 £ 2,866 16,111+ 1,230 59,113 £5,197 44,439 + 4,595 32,950+4,742 20,125+2,292
Pachyrukhos 16,118 8,242 60,621 46,070 35,357 20,609
Chrysocyon 30,306 39,422 172,513 132,494 79,629 58,958
Puma 44,975 39,043 138,990 102,222 64,605 62,767
Hippocamelus 49,589 28,375 232,277 138,933 101,294 56,609
Camelus 70,995 76,494 378,543 289,896 184,646 88,146
Lama 65,219 42,028 242,890 144,349 125,494 64,346
Sus 50,148 37,943 297,257 193,707 143,735 80,026
Equus 125,506 65,746 450,010 321,065 224,809 140,132
Tapirus 75,864 61,265 285,885 193,457 122,558 64,897

Tabla VII1.2. Estadisticos descriptivos [Media + desvio estandar] de los brazos de palanca (en milimetros) para las fuerzas de entrada proporcionada por
los musculos masticatorios y las fuerzas de salida (mordida) en distintos puntos de la mandibula.
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DIENTES Y FISIOLOGIA DIGESTIVA

Ya hemos mencionado que las probabilidades de golpear y fragmentar una particula de alimento con un diente son
mayores si el diente es mas grande; estrictamente, si el diente posee mayor superficie oclusal. Ante la ausencia de otras
adaptaciones, un animal que necesita procesar mas su alimento en la cavidad oral tendra dientes con una superficie oclu-
sal mayor que otro animal del mismo tamano que requiera menos tiempo de procesamiento en la cavidad oral. Esto abre
la posibilidad de inferir aspectos de la fisiologia digestiva en el tracto intestinal a partir de elementos de la cavidad oral,
al menos para mamiferos.

Utilizando la longitud de los dientes de mejilla o yugales (premolares y molares) como descriptor (proxy en inglés) de
su area de superficie oclusal (OSA, por su nombre en inglés Occlusal Surface Area), varios autores (Janis, 1990, 1995; Janis
y Constable, 1993; Mendoza et al., 2002) sefalaron que tanto entre fitéfagos placentarios (ungulados) como marsupiales
(canguros), OSA es mayor en los pastadores que en los ramoneadores. Por ejemplo, los ungulados monogastricos, como
los perisodactilos, tienen hileras de premolares molarizados mas largas que los artiodactilos rumiantes y los molares de
los primeros son también mas grandes y mas cuadrangulares, lo que puede deberse a diferentes estrategias alimentarias
en relacién con las diferencias en la fisiologia de la digestion (Janis, 1988,1995; Janis y Constable, 1993). Puesto en otras
palabras, en comparacién con las vacas, que rumian, los caballos pasan mas tiempo masticando y también mastican mas
cuando comen alimentos con alto contenido de fibra.

Vizcaino et al. (2006b) volvieron a abordar el tema midiendo OSA como la proyeccion bidimensional de una estructura
tridimensional, usando fotografias digitales de las superficies oclusales de las filas de dientes yugales superiores (Figura
VII1.23). Posteriormente Vizcaino et al. (201 1b) refinaron el enfoque midiendo OSA como el 4rea total de la superficie oclu-
sal de los dientes de mejilla, teniendo en cuenta las invaginaciones del contorno del diente.
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Para ello digitalizaron el contorno y crestas interiores de cada diente superior con un digitalizador tridimensional.
Convirtieron los puntos de datos obtenidos a una superficie de malla para calcular el area con un software especifico
(Figura VII1.23).

Para contrastar los valores de OSA resultantes con este método, compararon con los obtenidos en las mismas muestras
por Vizcaino et al. (2006b). El valor absoluto (mdédulo) de la diferencia media obtenida fue de solo 38 mm?(es decir, menos
de 5%). Por lo tanto, los resultados son comparables con los de Vizcaino et al. (2006b) sin necesidad de recalcular toda la
muestra de actuales. Evaluaron la relacién alométrica entre OSA y la masa corporal calculando las lineas de regresién por
el método de minimos cuadrados, utilizando el logaritmo de OSA como la variable dependiente y el logaritmo de la masa
corporal como la variable independiente. Pusieron a prueba estadisticamente la desviacion de la pendiente observada
respecto a la predicha por isometria y la predicha por la ley de Kleiber (1932) (0,66 y 0,75 respectivamente; Tabla VIII.3).

Taxén t aRna\:gg z’keg) d l_\lsr; p. R? %ﬁe:"ﬁi’a Pendiente Residuos | Isometria
Mammalia 0,084 - 4637 54 0,958 1,470 0,701 E>X pos
Epitheria 0,084 - 4637 47 0,967 1,585 0,664 P>A iso
Xenarthra 1,175-3780 24 0,931 1,334 0,620 C>F iso
Cingulata 1,175-1061 14 0,978 1,336 0,681 iso
Folivora 1,937 -3780 10 0,918 1,274 0,599 iso
Rodentia 0,084 - 50,07 8 0,924 1,567 0,630 iso
Artiodactyla 12,17 -3729 18 0,937 1,640 0,602 neg
Dasypodidae 1,175-1637 5 0,940 1,336 0,683 iso
Glyptodontidae 73,40-1061 8 0,955 1,182 0,729 iso
Ruminantia 12,01 -450,6 12 0,955 1,610 0,603 iso

Tabla VIII.3. Relacién alométrica entre OSA y la masa corporal. Resultados de las regresiones lineares simples de cada grupo.
Los parametros mas comunes, valor R-cuadrado y los estimadores de los coeficientes de regresion estan marcados en negrita.
Se incluyen los resultados del analisis de residuos cuando el par de comparaciones es estadisticamente significativo (p < 0.01).
E, Epitheria; X, Xenarthra; P, Perissodactyla; A, Artiodactyla; C, Cingulata; F, Folivora.

Vizcaino et al. (2006b) encontraron que dentro de los ungulados, los artiodactilos (especialmente los artiodactilos ru-
miantes) se distribuyen debajo de la linea de regresién con valores de OSA inferiores, mientras que las formas monogastri-
cas (es decir, no rumiantes) se encuentran por encima de la linea de regresion; o sea, sus valores de OSA son mds grandes
de lo esperado para su tamano corporal (Figura VIIl.24). Esto esta de acuerdo con las conclusiones de Janis (1988, 1995)
mencionadas arriba. Asimismo, entre los perisodactilos, los équidos, que son principalmente pastadores y viven en ha-
bitats abiertos, tienen mayores OSA que los tapires, que son ramoneadores y viven en habitats mas cerrados. Del mismo
modo, dentro de los artiodactilos, los bévidos y camélidos, que son consumidores intermedios o pastadores, tienen OSA
mas grandes que los cérvidos y girafidos ramoneadores. Esto sugiere que en los ungulados el area oclusal disponible para
masticar también se relaciona con el valor nutricional de los alimentos: los ramoneadores consumen hojas suculentas,
mientras que los pastadores ingieren forraje que es de menor calidad y muy abrasivo para los dientes. Dentro de los ru-
miantes Texera (1974) observoé que los individuos subadultos del cérvido Hippocamelus pasan mas tiempo masticando
que los adultos, un comportamiento atribuido a la OSA menor de subadultos en los que alin no erupciond el tercer molar.
Un caso notable es el hipopétamo, cuyos dientes son inusualmente pequefios para un mamifero pastador tan grande,
una condicidn probablemente relacionada con su tasa metabdlica baja (Owen-Smith, 1988).

176



Puesto que el interés de Vizcaino et al. (2006b) era analizar faunas fosiles en las que abundan los xenartros, trataron es-
pecialmente a este grupo. Encontraron que los xenartros tienen menos OSA disponible para triturar alimentos que otros
euterios de tamanos similares. Esto podria relacionarse con las bajas tasas metabdlicas basales de los xenartros actuales,
que se encuentran entre el 40% y el 60 % de las esperadas para su masa de acuerdo con la ley de Kleiber (1932) respecto a
los mamiferos placentarios (McNab, 1985). Esto implica que los xenartros tienen requisitos energéticos menores que otros
terios y, por lo tanto, para un tipo especifico de alimento, requieren consumir menos que otros terios de masas corporales
similares.

Figura VIII.24. Regresion de las areas de las
superficies oclusales dentarias (OSA) con-
tra la masa corporal en mamiferos vivientes
(n = 125). Simbolos: tridngulos blancos, Das-
ypodidae; triangulos negros, Bradypodidae;
tridngulos grises, Tubulidentata; circulos ne-
gros, Caviomorpha; circulos blancos, Hyracoi-
dea; cuadrados blancos, Tapiridae; cuadrados
grises, Equidae; cuadrados negros, Rhinoceroti-
dae; rombos grises, Cervidae; rombos blancos,
Bovidae; rombos negros, Giraffidae; circulos
grises, Hippopotamidae; cruces, Camelidae;
cuadrados grises con cruces, Elephantidae; li-
nea punteada roja, intervalo de confianza del
95%.

Log,,(Superficie de desgaste oclusal)

LOgm(Masa corporal)

Aplicaciones en paleobiologia

Vizcaino et al. (2006b; 2011b) investigaron las relaciones entre OSA de los molariformes, la masa corporal, la dieta in-
ferida y otros factores biolégicos en diferentes xenartros extinguidos. Ademas de tener OSA menores que otros terios,
encontraron que, entre los xenartros, los perezosos milodéntidos del Pleistoceno (la mayoria de mas de una tonelada)
mostraron OSAs extremadamente bajas (Figura VIII.25), lo que se interpreté como una indicacién de pobre eficiencia en
el procesamiento de alimentos en la cavidad oral, probablemente compensada por una alta fermentacién en el tracto
digestivo (Vizcaino et al., 2006b). Sorprendentemente, el megatérido pleistoceno Megatherium americanum tenia la OSA
esperada para un mamifero de su tamano (comparable a un elefante), mucho mayor que la de los miloddntidos. Si se
asume un paralelismo con los ungulados, los milodéntidos pueden ser inferidos como fermentadores en el intestino
anterior, mientras que M. americanum habria sido un fermentador en el intestino posterior, lo que a su vez refleja dietas
de calidades nutricionales inferior y superior, respectivamente (Alexander, 1996). Sin embargo, la ausencia de un ciego
en xenartros actuales podria indicar que M. americanum no era un fermentador intestinal posterior. En ese caso, la gran
diferencia en los valores de OSA entre M. americanum y los milodéntidos podria sugerir que el primero tenia cdmaras es-
tomacales (presentes en perezosos actuales) menos desarrolladas en nimero y/o tamano que en los milodéntidos. Si bien
la anatomia del estdmago, excepto en algunos casos excepcionales, no se puede comparar entre los taxones fosiles, es
evidente que M. americanum estaba mejor preparado para procesar el alimento en la cavidad oral que los milodéntidos.
Esto esta de acuerdo con otra evidencia morfoldgica y biomecanica discutida ampliamente por Bargo (2001).

Por su parte los cingulados (xenartros acorazados), también tienen valores de OSA mas altos que los perezosos (ex-
cepto M. americanum), lo que también sugiere un mayor procesamiento de los alimentos en la cavidad oral. Vizcaino et
al. (2011b) encontraron desviaciones en la correlacién entre la OSA y la masa corporal, especialmente en gliptodontes
post-miocenos y en particular entre la megafauna del Pleistoceno (es decir, con una masa corporal adulta por encima de
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1000 kg). Mientras los especimenes de Glyptodon cayeron sobre la linea de regresion de los gliptodontes, lo que significa
que tienen OSA esperada para gliptodontes de su tamafo, Panochthus se ubicé muy por encima de la linea de regresién y
Doedicurus muy por debajo, indicando los valores mas altos y mas bajos de lo esperado por sus masas corporales respec-
tivamente (Figura VIII.25). Esto sugiere que estas dos formas siguieron caminos evolutivos divergentes.

Figura VIII.25. Relaciéon entre el drea de la
super-ficie oclusal dentaria y la masa corporal en
xenar-tros. A, xenartros actuales y extintos. Linea
verde, regresion para los Cingulata; linea azul
regresion para los  Folivora.  Simbolos:
tridngulos  negros, cingulados dasipodidos;
tridngulos grises, cingu-lados pampatéridos;
tridangulos blancos, cingula-dos gliptoddntidos;
circulos blancos, tardigrados actuales; circulos
grises,  Eucholoeops  (tardigrado  Mioceno);
cuadrados  blancos, Hapalops (tardigrado
Mioceno); cuadrados negros, Megatherium;
circu-los negros, milodontidos. Modificado de
0,0 0.5 1,0 1,5 2,0 25 3,0 3,5 Vizcaino et al. (2006). B. Gliptodontes. Linea roja,
Log(Masa corporal) regresion. Simbolos: circulos blancos,
B Asterostemma  (Mio-ceno); circulos grises con
borde negro Cochlops (Mioceno); circulos negros
Eucinepeltus (Mioceno); circulos gris oscuro,
Propalaehoplophorus ~ (Mioce-no);  cuadrado
blanco, Hoplophractus (Mio-Plioce-no); cuadrado
gris Neuryurus (Plioceno temprano), cuadrado
negro, Eosclerocalyptus (Mio-Plioceno),
tridangulos blancos, Neosclerocalyptus
(Pleistoce-no);  tridngulo negro, Panochthus
(Pleistoceno); rombo  blanco, Urotherium
(Pleistoceno), rombos grises con borde negro,
Doedicurus (Pleistoce-no); rombos gris oscuro,
Glyptodon (Pleistoceno). Modificado de Vizcaino
et al. (2011). Areas som-breadas alrededor de las
lineas de regresion = in-tervalo de confianza del
95%.
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APROXIMACIONES ECOMORFOLOGICAS

Como se vio en el Capitulo Il, las aproximaciones ecomorfoldgicas convergen en cuantificar la variacién de forma y
evaluar los factores que explican la variacion focalizdndose en aspectos histéricos (ontogenia, filogenia) y ambientales
(ecoldgicos). En tal sentido se requiere de un marco de referencia conocido (una muestra de animales actuales) para
aplicar los patrones detectados a los organismos extinguidos. No podriamos hacer una sintesis de toda la literatura sobre
aproximaciones ecomorfoldgicas en el estudio de comunidades de vertebrados actuales, porque seria muy extensa. Solo
citaremos algunos articulos relevantes tanto para el estudio de determinados grupos como para la disciplina en general,
como los de Janis (1990) sobre ungulados, Van Valkenburgh y Wayne (1994) sobre mamiferos carnivoros, Klingenberg y
Ekau (1996) sobre peces y Herrel et al. (1998) sobre reptiles escamados.

Los ungulados artiodactilos y perisodactilos han sido estudiados frecuentemente desde una perspectiva ecomorfolo-
gica (Gordon y lllius, 1988; Solounias et al., 1988; Janis y Ehrhardt, 1988; Janis, 1990, 2008; Spencer, 1995; Pérez-Barberia 'y
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Gordon, 2001; Mendoza et al., 2005; Mendoza y Palmqvist, 2006, 2008; Fraser y Theodor, 2011, entre otros). Los primeros
trabajos cuantitativos de Janis y Solounias tomaron como punto de partida el articulo de Boué (1970), quien analiz
cualitativamente la morfologia de los incisivos de los ungulados con relacién a la dieta para caracterizar a las formas ra-
moneadoras (incisivos centrales mas anchos que los laterales) y pastadoras (todos los incisivos subiguales). En el capitulo
anterior se discutio la ambigiiedad del uso de estos términos. En la mayoria de los trabajos ecomorfolégicos las categorias
de dieta han sido definidas en funcién de la proporcion que ocupan determinados items, por ejemplo gramineas, en la
dieta. En sus primeros trabajos Christine Janis partié de tres categorias dietarias: pastadores o grazers (mas de 90% de
gramineas en su dieta), ramoneadores o browsers (menos del 10% de gramineas en su dieta) y una categoria intermedia o
mixed feeders para las proporciones entre 10y 90% de gramineas en la dieta. A pesar de que los estudios ecomorfoldgicos
en ungulados llevan unas decenas de afos en los que varios investigadores han analizado y encontrado algunas diferen-
cias morfoldgicas, detectando patrones de variacion entre los distintos grupos tréficos de ungulados (por ejemplo, Men-
doza, 2005; Clauss et al., 2008), aun es un terreno fértil para la aplicacion de nuevas técnicas metodoldgicas y estadisticas.

Aplicaciones en paleobiologia

Cassini (2013) utilizé6 morfometria geométrica para inferir el uso de hébitat y el tipo de dieta en un ensamble de ungu-
lados nativos de América del Sur de Edad Santacrucense (Mioceno temprano de Patagonia; véase Capitulo IX). Este autor
analizé una amplia muestra de craneos y mandibulas de mamiferos actuales, incluyendo ungulados artiodactilos y periso-
dactilos, damanes (Hyracoidea) y canguros (Diprotodontia Macropodidae). Evalué el efecto de la filogenia mediante ecua-
ciones de estimacién generalizada sobre los residuos de las regresiones y los escoreos de los Andlisis de Componentes
Principales, resultando que la morfologia del craneo reflejaba mayoritariamente sefales filogenéticas, mas que patrones
ecolégicos. En cambio detectd patrones de variacion de forma en la mandibula explicados por una interaccion compleja
entre el uso de habitat y la composicién de la dieta, a pesar de cierta variacion de forma debida a ancestralidad comun.
También evaluo el efecto del tamafo mediante regresiones de la forma contra el tamano del centroide (Figura VII1.26).
Demostré que el tamano tiene influencia en el tipo de dieta, tal como habia sido sugerido en trabajos clasicos como el
de Jarman (1974). Lo mismo ocurrié con el indice de hipsodoncia. Al igual que De Esteban-Trivigno (2011), Cassini (2013)
encontré que la variacion de la morfologia de la mandibula relacionada a los tipos de dieta estaba a su vez condicionada
por la presencia de caninos o incisivos hipertrofiados (Figura VIII.27).

vyr.

. ;o

Muestra completa Diprotodontia Artiodactyla Bovidae Cervidae Notoungulata Proterotheriidae

Figura VIII.26. Grillas de deformacion de las regresiones de la forma del craneo vs el logaritmo decimal del tamario
del centroide para ungulados nativos del Mioceno de Patagonia. A, formas pequenas; B, consenso; C, formas
grandes. Las flechas indican las principales direcciones de cambios en la forma. Reproducido de Cassini (2013).
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Prevosti y Palmqvist (2001) investigaron las relaciones tréficas del canido Theriodictis platensis del Pleistoceno de la Re-
gién Pampeana, para el cual se habian propuesto héabitos hipercarnivoros. Los autores re-analizaron un estudio ecomor-
folégico a partir de medidas lineales. Utilizando ecuaciones de regresién multiple, ajustadas para canidos y disponibles
en la bibliografia, estimaron su masa corporal en 37 kg. Midieron longitudes craneo-mandibulares y dentarias y las anali-
zaron mediante estadistica multivariada empleando Andlisis de Componentes Principales y Andlisis de Discriminantes. En
el ACP las especies actuales hipercarnivoras (i.e., con un porcentaje mayor al 70% de carne en la dieta) se separaron de las
omnivoras ocupando el morfoespacio de valores positivos del segundo componente (Figura VIII.28).

En este morfoespacio las especies omnivoras (PC2 negativo) se caracterizaron por una mayor longitud del talénido del
molar carnicero inferior y un rostro alargado, mientras que las especies hipercanivoras (PC2 positivo) mostraron grandes
caninos y mayor desarrollo del trigénido del molar carnicero en relacién al talénido.
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Figura VIII.27. Grillas de deformacion en el morfoespacio de los dos primeros compo-
nentes del PCA de mandibulas para la muestra completa. A, hacia Litocranius; B, hacia
Vicugna; C, hacia Hylochoerus; D, hacia Procavia. Mamiferos actuales: L Hyracoidea;
B, Equidae; O, Tapiridae; O, Rhinocerotidae; A, Hippopotamidae; A, Suidae; A,
Tayassuidae; V, Tragulidae; ¥, Antilocapridae; _, Giraffidae; ®, Camelidae; O, Bovidae;
O, Cervidae. Ungulados Santacrucences: Astrapotheria: 293, Astrapotherium; Litopterna:
=+, Anisolophus; B, Diadiaphorus; 3 Tetramerorhinus; % Thoatherium; %X, Theosodon,
Notoungulata: [®], Interatherium; &, Nesodon; @, Protypotherium; ©, Adinotherium; ¥,
Hegetotherium. Reproducido de Cassini (2013).

En consonancia con estos resultados, al aplicar una funcién discriminante que permite diferenciar a estos dos grupos
de dieta en los canidos actuales, se clasifico a Theriodictis platensis como un canido hipercarnivoro. Los autores concluye-
ron que en Theriodictis platensis el consumo de carne de mamiferos representaria mas del 70 % de su alimentacién y que
sus presas potenciales incluirian ungulados artiodactilos como cérvidos, tayasuidos y camélidos y/o perisodactilos como
équidos de los géneros Hippidion'y Equus, como asi también ungulados nativos mesotéridos y roedores y armadillos de
gran porte.
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Figura VI11.28. Morfoespacio de los dos primeros
componentes principales obtenido de variables
craneodentarias de las especies de canidos actuales
(siluetas grises) y la especie pleistocena Theriodictis
-+ %N [ ) ® platensis (silueta blanca). Puntos azules canidos om-
] m nivoros, puntos celestes canidos hipercarnivoros,
o estrella roja T. platensis. Se observa un gradiente
de masa corporal desde 7 kg (zorro cangrejero) a
43 Kg (lobo), el que se correlaciona positivamente
con el primer componente principal. Modificado de
Prevostiy Palmqvist (2001).
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ANALISIS DE MICRO Y MESODESGASTE DENTARIO

Existen otras herramientas para la formulacion de hipdtesis sobre alimentacién complementarias de la aproximacion
forma-funcion en paleobiologia de vertebrados, como los andlisis de micro- y mesodesgaste (microwear and mesowear
analyses en inglés) dentario. Aunque se han aplicado mayormente a ungulados actuales y fésiles, su utilizacion se ha
extendido a otros grupos de mamiferos (por ejemplo xenartros). Ambos métodos evaluan los rasgos fisicos generados
sobre el esmalte por la interaccién diente-diente (desgaste; atrittion en inglés) y diente-alimento (abrasion; abrassion en
inglés) durante la masticacion. Luego, comparando con especies actuales, se pueden proponer hipdtesis sobre la dieta de
un mamifero extinto segun el patrén de microdesgaste que presente.

El analisis de microdesgaste se concentra en el estudio de los rasgos microscopicos (por medio de microscopio elec-
trénico), por ejemplo surcos, rayas o estrias (scratches en inglés), cavidades u hoyos (pits en inglés) dejados en el esmalte
por el alimento (Solounias et al., 1994; Solounias y Semprebon, 2002). La informacién que se puede obtener corresponde
a las ultimas ingestas que realizé el individuo, por lo que no necesariamente informa sobre la alimentacién regular del
animal. El analisis de mesodesgaste, propuesto por Fortelius y Solounias (2000), se basé originalmente en los segundos
molares superiores (M2) y posteriormente fue ampliado en équidos para incluir los Ultimos cuatro dientes superiores: P4-
M3. El método ha probado ser robusto, brindando resultados consistentes para las tres categorias dietarias convenciona-
les para ungulados: ramoneador, mixto y pastador o pacedor. Consiste en observar las cuspides bucales del diente (a ojo
desnudo o con poco aumento) formadas sobre el ectolofo (cara labial del molar; Figura VII1.29), ya que se ha demostrado
que el tipo de alimento (de acuerdo con sus propiedades fisicas) influye en el desarrollo de estas cuspides.
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Figura VII1.29. Rasgos analizados en el método de mesodesgaste. A, altura del relieve oclusal (alto o bajo en
relacion a la longitud de las cuspides, indicado por la flecha) y contorno de las cuspides (agudas, redondeadas-
linea punteada verde- o romas). Ejemplos en ungulados: B, ciervo de cola blanca (Odocoileus virginianus), dientes
braquidontes con relieve alto y cuspides agudas; C, ciervo barasingha (Cervus duvaucelli), dientes mesodontes,
con relieve alto y cuspides redondeadas; D, cabra (Capra hircus), dientes hipsodontes con relieve alto y cuspides
agudas. Modificado de Fortelius y Solounias (2000).

A diferencia del microdesgaste, los efectos del alimento son acumulativos, por lo que informa sobre la dieta regular del
animal a largo plazo después de la lactancia. Los alimentos abrasivos, como los pastos, tienden a redondear y eliminar las
cuspides, en tanto que una dieta de plantas mas suaves tiende a mantenerlas puntiagudas y prominentes. Las variables
empleadas en el método de mesodesgaste son el relieve oclusal (alto o bajo) y el contorno de las cispides (aguda -sharp
en inglés-, redondeada -rounded en inglés- o roma -blunt en inglés).

Aplicaciones en paleobiologia

En el trabajo en el que proponen el método de mesodesgaste, Fortelius y Solounias (2000) utilizaron una muestra de
especies de ungulados actuales (2200 individuos, pertenecientes a 64 especies) para examinar la estabilidad del mes-
odesgaste durante la ontogenia y aplicaron este método como prueba piloto a équidos y bovidos fésiles. El andlisis de
mesodesgaste resolvio satisfactoriamente el caso de estudio propuesto, una sucesion de pastoreo de Serengeti (sabana
Africana), y demostro ser superior al andlisis de microdesgaste en dos casos de ungulados fésiles en los que se habia in-
ferido dieta previamente mediante este analisis y la reconstruccion de los musculos masticatorios. Segun los autores, los
beneficios de la aplicacién del analisis de mesodesgaste en los fésiles serian: 1) permitir ubicar a las especies extintas en el
espectro alimentario de las actuales (i.e., clasificar las especies fosiles en categorias alimentarias de actuales) y 2) comparar
directamente entre especies fésiles en términos de las propiedades fisicas del alimento (e.g.,"la especie extinta X tenia una
dieta que causaba menos desgaste general pero mds abrasién que la dieta de la especie extinta Y”).

Solounias et al. (2010) estudiaron microdesgaste en una muestra de 561 ungulados del Mioceno tardio de Pikermiy
Samos (Grecia) y 809 actuales, con el objetivo de inferir sus adaptaciones alimentarias y evaluar la fauna de ungulados
del Bioma Pikermi. Concluyeron que los taxones analizados estaban significativamente adaptados para una alimentacion
ramoneadora y mixta, estilos alimentarios mds consistentes con un habitat de monte que de sabana. Encontraron ademas
que la riqueza especifica y la diversidad de los ungulados de las faunas de Pikermi y Samos eran mayores que las de los
ungulados actuales de las sabanas, montes y bosques africanos, y que sus dietas eran mas similares a las de ungulados de
los de montes de India y, hasta cierto punto, de Africa (Figura VI11.30).

Green (2009a) realizd estudios de microdesgaste en xenartros actuales (armadillos y perezosos). Debido a que los dien-
tes de los xenartros carecen de esmalte, los andlisis deben realizarse en la dentina (ortodentina), que es mas ductil que el
esmalte y puede registrar la textura del microdesgaste de manera diferente. Posteriormente lo aplicé a xenartros extintos
con el fin de elucidar la probable dieta (Green 2009b). Analiz6 255 dientes pertenecientes a 20 especies de xenartros ac-
tuales (armadillos y perezosos).
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El andlisis discriminante permitié diferenciar perezosos folivoros arboricolas y frugivoros-folivoros entre si y de los ar-

madillos omnivoros-carnivoros fosoriales e insectivoros. A continuacién analizé al perezoso del Pleistoceno de América
del Norte, Nothrotheriops shastensis, encontrando que sus patrones de microdesgaste resultaron mas comparables a los
de los folivoros actuales (Figura VIII.31).
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Figura VII1.30. A, Diagrama de dispersion del nu-
mero promedio de hoyos (pits en inglés) versus
numero promedio de surcos o rayaduras (scratches
en inglés) en ungulados vivientes y representantes
fésiles de Equidae, Rhinocerotidae, Giraffidae y An-
tilopini (ramoneadores en negro, de alimentacion
mixta en gris y pastadores en blanco) del Mioceno
tardio de Pikermiy Samos (Grecia), a 35x aumentos.
Los poligonos indican la distribucion de los taxones
actuales ramoneadores de hojas (verde), frugivoros
(naranja), y pastadores (amarillo). B-G, comparacion
de porcentajes de taxones ramoneadores (negro),
de alimentacion mixta (gris) y pastadores (blanco)
en algunos biomas actuales y en la fauna de ungu-
lados de Pikermi y Samos. B, sabana de Africa; C,
bosque de Africa; D, selva de Africa; E, bosque de In-
dia; F, Samos y G, Pikermi (excluyendo a Hipparion).
Modificado de Solounias et al. (2010).

Figura VIII.31. Grafico que representa el nume-
ro promedio de hoyos versus numero promedio
de surcos en el perezoso terrestre pleistoceno
Nothrotheriops shastensis, en relacion a ecomor-
foespacios dietarios de xenartros actuales. Amarillo,
insectivoros; rojo, carnivoro-omnivoros; naranja,
frugivoro-folivoros; verde, folivoro; circulos blancos,
especimenes de N. shastensis; circulo negro, pro-
medio para la especie extinta. B, fotografia en bajo
aumento de los patrones de microdesgaste en la
dentina observados en N. shastensis (escala = 0,50
mm). Modificado de Green (2009b).
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CAPITULO IX

PALEOECOLOGIA

Muchos paleontélogos entienden que la paleoecologia es la disciplina que se ocupa de los fésiles como una herra-
mienta para la reconstruccion de ambientes antiguos en los que estos vivieron, o se supone que vivieron; una vision mas
cercana a la geologia que a la biologia. En cambio, en su libro Deciphering Earth History, Gastaldo et al. (1996) aportaron
una vision mas prometedora, definiendo paleoecologia, por extension de la definicién de ecologia, como la investigacion
de los individuos, poblaciones y comunidades de organismos del pasado, sus interacciones con los cambios del entorno
y las respuestas dinamicas a estos. Estos autores consideran a los ecosistemas modernos (un area fisica geograficamente
definida con su complemento biolégico) como una pequena parte de los ecosistemas que han existido a lo largo de la
historia geoldgica y un producto de las pruebas y tribulaciones a los que fueron sometidos los ecosistemas antiguos. Asi,
la perspectiva paleoecoldgica constituye una vision ampliada de la ecologia, que considera cémo los organismos (sean
individuos, poblaciones o comunidades) han respondido a factores abioticos y bidticos en intervalos de tiempo largos. La
comprension de la historia de estas asociaciones pasadas nos permite entender mejor cémo se configuré el presente y,
eventualmente, prepararnos para el futuro.

Siguiendo con las analogias entre ecologia y paleoecologia, los estudios paleoecolégicos pueden concentrarse en una
sola especie (paleoautoecologia) o en muchas especies (paleosinecologia). Las investigaciones paleoautoecoldgicas co-
munmente se refieren a las respuestas del organismo a su medio ambiente, las que pueden incluir adaptaciones mor-
foldgicas y fisiologicas que ayudan al organismo a cumplir con los requisitos minimos para la supervivencia, rasgos de
comportamiento del organismo adquiridos para explotar mas eficientemente su entorno o el impacto del medio ambien-
te sobre el individuo. Puesto que los organismos suelen no funcionar como entes aislados sino como una parte de una
poblacién mayor de individuos que interactian, los estudios de paleoecologia de poblaciones también se encuentran
dentro de los limites de la paleoautoecologia. Algunos aspectos de las poblaciones fésiles son dificiles de evaluar a causa
de la naturaleza fragmentaria del registro fosil y la promediacion (pérdida de resolucién temporal, time-averaging en
inglés). Los estudios paleoautoecoldgicos se han centrado en la estructura y la evolucidn de las poblaciones del pasado,
en lugar de en caracteres de esas poblaciones que pueden ayudar a interpretar paleoambientes. Los atributos de estas

185



poblaciones proporcionan informacién que refleja las adaptaciones organismicas para la supervivencia dentro de las
limitaciones abiéticas (fisicas) y bidticas (bioldgicas) impuestas durante su historia geoldgica.

Los estudios paleosinecoldgicos intentan evaluar el panorama mas amplio que implican los ecosistemas (la biota total
interactuando con su entorno abiético) y los biomas (interacciéon de los climas regionales con componentes biéticos y
abioticos que resulta en una gran unidad facilmente reconocible). Las aproximaciones para investigar cada una de estas
unidades ecoldgicas son similares, pero difiere la escala de la investigacion. Las investigaciones paleosinecoldgicas se cen-
tran en describir, comprender e interpretar los organismos en el contexto de otros organismos coexistentes (biocenosis).
La paleosinecologia tiene que ver con las comunidades del pasado: asociaciones de organismos coexistentes preservados
(tanatocenosis) dentro de un area determinada (generalmente se toma como un ambiente comun). Las comunidades se
diferencian utilizando varios criterios basicos: (1) caracteristicas de composicidon taxondémica y estructura que separan el
conjunto de otros en la escala de investigacién, (2) homogeneidad interna, (3) limites geograficos facilmente definibles y
(4) la persistencia a través del tiempo y la repeticion en la distribucién geografica.

Cabe aqui hacer una aclaracién sobre la unidad de &rea de aplicacién en paleoecologia. En algunas circunstancias, y este
libro es el caso, se hace referencia a la paleoecologia de una formacién geoldgica. Desde un punto de vista estrictamente
geoldgico, las formaciones son cuerpos de roca con determinadas caracteristicas, en tiempo presente. Los ambientes
que aportaron y depositaron los sedimentos y los restos organicos pertenecen al pasado de ese cuerpo de roca, serian
su parte histérica y formalmente no entran en la definicién de formacién que manejan los gedlogos, por lo que se podria
cuestionar la expresion “paleoecologia de la formacién tal...". En cambio, en las aproximaciones paleoecoldgicas se suele
asumir que las formaciones son proxies (representantes) aceptables de los ambientes fisicos que existieron en un area por
cierto periodo de tiempo, incluyendo en el concepto de formacion, aunque no esté formalizado, su parte histérica con
toda su biota pasada.

La interpretacion de los datos paleoecoldgicos, en el marco conceptual aqui definido, requiere un conocimiento prac-
tico de biologia e implica, en primera instancia, adhesion a los conceptos de parsimonia, uniformismo y analogia. La
parsimonia, o simplicidad, un principio central de toda investigacion cientifica, impone la eleccién de la explicacion mas
parsimoniosa (mas simple) para descifrar datos; entre dos o mas alternativas (hipotesis) se selecciona aquella que impli-
que menor cantidad de supuestos adhoc para explicar las observaciones. El uniformismo se basa en el entendimiento de
que los materiales, las condiciones y las tasas de procesos han permanecido relativamente constantes a través del tiempo.
Este concepto ha jugado un papel importante en la interpretacién de los datos paleoecolégicos. La analogia (o actuopa-
leontologia) involucra la aplicacién de caracteristicas de los organismos modernos a organismos antiguos. Este principio
se puede aplicar a los individuos (en cuanto a forma y funcién), a la estructura de la comunidad (diversidad de especies,
estructura organizativa y tréfica) y a la dindmica de la poblacién (respuesta a factores ambientales independientes del
tiempo).

Ciertamente se puede, y se debe, utilizar el presente como una guia para el pasado, pero solo cuando estamos razo-
nablemente seguros de que las formas extinguidas son muy similares morfoldgica, fisiologica y filogenéticamente a las
formas existentes con las que comparamos. Sin embargo, muchos organismos extinguidos son muy diferentes de sus
parientes cercanos o incluso pueden exhibir una morfologia general no representada en la actualidad, por lo que se dice
que no tienen analogos modernos. Un ejemplo entre los mamiferos (que trataremos mas adelante) es el de los perezo-
sos (Xenarthra, Folivora). Mientras las pocas especies actuales son animales arboricolas de menos de 10 kg, adaptados a
desplazarse y permanecer largas horas suspendidos de las ramas con el dorso hacia abajo, la gran diversidad de taxones
extinguidos supera en hasta tres 6rdenes de magnitud esa masa corporal y sus miembros son mas parecidos a los de
animales de otros linajes, como los osos hormigueros (Xenarthra, Vermilingua), wombats (Marsupialia, Vombatidae) o
pangolines (Pholidota, Manidae), pero sus aparatos mandibulares y dietas son muy diferentes. Como consecuencia, las
inferencias sobre su paleobiologia no pueden basarse en una referencia actualista simplista a la biologia de sus parientes
mas cercanos. En estos casos, si el uso de las formas modernas como elementos de comparacién no estd debidamente
contextualizado, produce a menudo reconstrucciones sumamente insatisfactorias o desconcertantes. En estos casos, los
paleontélogos pueden recurrir a otras herramientas, como utilizar analogos mecanicos no biolégicos y aceptar razona-
mientos no basados en criterios de homologia o parsimonia, o hipétesis ad hoc o con menor grado de soporte, pero con
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valor heuristico. Siguiendo a Witmer (1995), muchas veces la evidencia morfoldgica es lo suficientemente fuerte para que
hipdtesis atractivas aunque no estrictamente soportadas por parsimonia u homologia puedan ser aceptadas. En un ejem-
plo burdo, utilizar un oso en lugar de un perezoso viviente como analogo de un perezoso gigante del Pleistoceno puede
implicar menos hipétesis ad hoc desde un punto de vista funcional, aunque implique mas cantidad de hipoétesis ad hoc
desde un punto de vista filogenético (convergencia, en este caso).

RECONSTRUCCIONES PALEOECOLOGICAS

Ciertamente las interpretaciones paleoecolégicas deben considerar las relaciones entre los organismos y su medio
ambiente y las relaciones de los organismos entre si. Asi, los factores ambientales que influyen en cualquier organismo
pueden ser abidticos (factores no vivientes) o bidticos (factores que involucran a otras entidades vivientes). Las influencias
abiodticas pueden ser quimicas o fisicas e incluyen el agua, la luz (particularmente para la fotosintesis y la sintesis de otros
compuestos en plantas y animales), la temperatura, los gases atmosféricos, los productos quimicos en solucién en las co-
rrientes de aire y agua, la gravedad, la presién y la naturaleza del medio o superficie en/sobre el/la cual plantas y animales
habitan o se mueven. Los organismos son capaces de sobrevivir dentro de un rango de tolerancia para cada uno de estos
pardmetros. Los factores bidticos que influyen en la supervivencia de cualquier organismo son evidentes por si mismos,
tales como las diversas relaciones entre los organismos y las adaptaciones conductuales y funcionales.

De acuerdo con lo que se discutié mas arriba, la aplicacién del protocolo para estudios paleobioldgicos que describimos
en el Capitulo I nos permite realizar reconstrucciones paleoautoecoldgicas considerando fundamentalmente los factores
bidticos. Para ello, se puede recurrir a las tres disciplinas interrelacionadas, la morfologia funcional, la biomecénica y la
ecomorfologia, que hemos tratado en detalle en capitulos previos. Otra disciplina que esta creciendo en los ultimos tiem-
pos es la paleohistologia.

Existen otras aproximaciones metodoldgicas con mayor consideraciéon de los factores abidticos, que contribuyen a
generar reconstrucciones paleoecoldgicas mas completas, tendientes a conformar una visioén paleosinecoldgica. Algunas
de ellas son la tafonomia, la icnologia y la paleontologia isotépica.

Paleohistologia

El proceso de fosilizacion puede preservar no solo la forma externa de los tejidos duros, sino también la estructura mi-
croscopica interna. La paleohistologia examina, mediante cortes de seccion delgada, restos fosiles como hueso, tendén
osificado, cascara de huevo y dientes (Figura IX.1). El corte del material combina metodologias de petrografia, metalurgia
e histologia 6sea. Se utiliza luz transmitida con campo claro o de polarizacion. El proceso estandar (Lamm, 2007) se inicia
con un trabajo preliminar de fotografiado, medicién y dibujo. La muestra original se incrusta al vacio en resina y del blo-
que se cortan secciones delgadas (de <1,0-2,0 mm de espesor) con sierras circulares provistas de cuchillas con filo de dia-
mante. La oblea preparada se pega con pegamento/resina epoxi a una placa de vidrio esmerilado. Esta seccion montada
se muele y se pule hasta alcanzar un grosor final de 50-250 micras.

La paleohistologia puede brindar informacion sobre fisiologia, crecimiento, patologias, anatomia funcional y compor-
tamiento de los animales extinguidos (Lamm, 2007). Algunos ejemplos de inferencias paleobioldgicas realizadas en di-
nosaurios mediante estudios paleohistoldgicos son: dindmica del crecimiento y rasgos fisiolégicos en una poblacién con
individuos de varias clases etarias (Horner et al., 2000), calculo de la edad aproximada y etapa de desarrollo del animal uti-
lizando las lineas de crecimiento combinadas con métodos para retrocalcular hueso remodelado (Horner y Padian, 2004),
maduracién sexual precoz (Cerda y Chinsamy, 2012), huesos que muestran reacciones patoldgicas a lesiones y enferme-
dades (Hanna, 2002), prevalencia de fibras de Sharpey en crdneos que sugieren una cubierta exoesquelética de la cipula
frontoparietal (Goodwin y Horner, 2004), cartilago muy calcificado en los extremos de los huesos largos de juveniles en
nidos implicando falta de locomocion, asi como la necesidad de cuidado parental (Horner et al., 2001) y la conductancia
de vapor de agua en céscaras de huevos (Grellet-Tinner et al., 2012). La paleohistologia también se ha aplicado a reptiles
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marinos mesozoicos, por ejemplo en estudios de variacién ontogenética en ictiosaurios (Talevi et al., 2012), sobre la den-
sidad 6sea relativa entre distintas especies y su implicancia en el modo de vida y nado de los ictiosaurios (Talevi y Fernan-
dez, 2012) y la comparacion entre el grado de remodelacion ésea entre distintos elementos de un mismo esqueleto (lo
que da una idea del uso de determinado elemento o de alguna de sus partes, Talevi y Fernandez, 2015).

Figura IX.1. Paleohistologia. A, vista microscopica
de un corte de cascara de huevo del tipo faveoloo-
lito. Pertenece a huevos esféricos de unos 20 cm
L de didmetro, asignados a dinosaurios saurépodos
_2mm__ (imagenes cortesia de Mariella Fernandez); B, hue-
vo de dinosaurio saurépodo proveniente del sitio
hidrotermal cretacico de Sanagasta (provincia de la
Rioja, Argentina), lugar de nidificacién colonial que
permitié confirmar por un lado la fidelidad al nido
por periodos prolongados de tiempo y por otro una
relacion simbidtica entre las nidadas y el ambiente
hidrotermal peculiar que favorecié la incubacion
(Grellet-Tinner y Fiorelli, 2010); C, vista microscépi-
ca de luz transmitida de una seccién radial de una
cascara de huevo del sitio de Sanagasta (imagenes
cortesia de Lucas Fiorelli); D, corte de osteodermo
del dinosaurio titanosaurio acorazado Saltasaurus
loricatus de Argentina; E, corte histolégico del fémur
de un dinosaurio sauropodomorfo basal del Tridsico
de Argentina donde se observa el tejido dseo haver-
siano denso (imagenes cortesia de Ignacio A. Cerda).

Tafonomia

En 1940, consciente de que la mayor dificultad en las reconstrucciones paleontoldgicas era el caracter inconexo e in-
completo del material y la causalidad de su preservacion en la roca, el paleontélogo ruso lvan Anténovich Efremov (1908-
1972; Figura 1X.2) desarroll6 el esbozo de una nueva rama de la paleontologia. Esta debia tratar la transicién (en todos sus
detalles) de los restos animales de la biosfera a la litosfera, es decir, el estudio de un proceso cuyo resultado final es que
los organismos se separen totalmente de la biosfera y, habiéndose fosilizado, pasen a formar parte de la litosfera (Efremov,
1940). Este autor sostenia que en la indisoluble unidad de analisis geoldgico-bioldgica esta la clave de los problemas mas
importantes de la paleontologia, que no se podian determinar por los métodos habituales. Propuso para esta nueva rama
el nombre tafonomia.

La tafonomia, del griego taphos (la muerte), se ocupa de los procesos responsables de que un organismo pase a formar
parte del registro fosil y como estos procesos influyen en la conservacion de la informacion en ese registro (Gastaldo et al.,
1996). Discusiones recientes sobre el uso del término implican que la tafonomia esta tipicamente concebida como los
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Figura IX.2. Ivan Anténovich Efremov (1908-1972). Paleontélogo
ruso nacido cerca de San Petersburgo. Definié la tafonomia como una
nueva rama de la paleontologia. Reconocido escritor, fue derivando
sus divulgaciones cientificas en novelas de ciencia ficcion. Dirigi6 va-
rias expediciones paleontolégicas al Desierto de Gobi, a importantes
yacimientos del Cretacico Superior con fésiles de dinosaurios. Las
expediciones le sirvieron también de inspiracién para alguno de sus
relatos de ficcion (Imagen del Borissiak Paleontological Institute of
the Russian Academy of Sciences; cortesia de Sergey Rozhnov).

procesos que convierten uno o mas organismos en objetos de interés para paleobiélogos. Estos objetos pueden ser los
restos micro y macroscopicos de plantas o animales, su condiciéon con respecto a una gran cantidad de variables y sus
ubicaciones, orientaciones, distribuciones y asociaciones. De acuerdo con Lyman (2010), los tafénomos se concentran
en la busqueda de respuesta a las preguntas ;son los restos diferentes de cuando eran parte de un organismo vivo? y,
en caso afirmativo, jen qué se diferencian?, ;qué indican estas similitudes y diferencias acerca de la paleobiologia y la
paleoecologia?

Los procesos tafondmicos incluyen eventos que afectaron al organismo durante el final de su vida, la transferencia de
ese organismo (o una parte de él) del mundo viviente (biosfera) al registro sedimentario (litosfera) y las interacciones fisi-
cas y quimicas que afectan al organismo desde que queda sepultado hasta el momento en que es recogido en el campo.
Antes de que esto ocurra, los organismos deben pasar con éxito a través de tres etapas distintas y separadas (Figura 1X.3).

La primera etapa, la necrobiosis, implica la muerte o la pérdida de una parte del organismo. Esta etapa involucra los
acontecimientos ocurridos al organismo o parte de él durante la agonia y la muerte. Aunque generalmente los organis-
mos mueren antes de pasar a la siguiente fase, la mayoria de las plantas no tienen que hacerlo para contribuir con una o
mas de sus partes al registro fésil. Entre los animales, muchos organismos se desprenden de o dejan partes en el ambiente
sin que se produzca la muerte del individuo (mudas del tegumento completo o partes de él, como escamas, pelos y plu-
mas; recambio dentario; cascaras de huevos; etc.).

La segunda etapa, la bioestratinomia, incluye todas las interacciones que sufre el resto organico implicadas en su tras-
lado desde el mundo viviente al mundo inorganico (finalizando con el sepultamiento final). Ademas de las caracteristicas
externas e internas del fésil, a menudo se preservan detalles menos obvios que registran lo que pasé con el organismo (o
una parte) antes de convertirse en un fosil. El estudio de estos detalles permite entender el modo en que ocurrid la muerte
o desprendimiento del érgano (necrobiosis), los procesos bioldgicos que pueden haber modificado los restos antes del
sepultamiento (por ejemplo, descomposicion, desarticulacion, fragmentacién, alteracién quimica, carrofieo), la respuesta
de la pieza al transporte (por animales, el agua y/o viento) y la cantidad de tiempo que el organismo permanecio en el
medio ambiente antes de que fuera finalmente enterrado (denominado tiempo de residencia). Deben existir condiciones
quimicas y fisicas muy especificas en el ambiente de sepultamiento para permitir la preservacién de la materia organica
en una forma reconocible. Los procesos bioldgicos (por ejemplo, enzimaticos y bacterianos) y quimicos (por ejemplo,
disolucidn y recristalizacion) deben estar minimizados para que la preservacion se produzca.

El sepultamiento puede ser autéctono cuando los restos se sepultan en el mismo ambiente donde vivieron, parautoc-
tono cuando lo hacen en otro vinculado al del sepultamiento definitivo y aléctono cuando quedan soterrados en un am-
biente completamente alejado del original donde vivieron. A diferencia de la tanatocenosis, constituida por organismos
que murieron en el mismo lugar, la tafocenosis puede incluir restos organicos provenientes de otros ambientes. La biofa-
brica es la orientacion espacial primaria de los componentes de origen biolégico de un sedimento; refleja las condiciones
dindmicas en el momento de la depositaciéon permitiendo hacer reconstrucciones paleoambientales.

189



Completado el enterramiento ocurre la tercera fase, la diagénesis (llamada también diagénesis del fosil o fésil-diagénesis),
que involucra a todos los procesos responsables de la litificacién de los sedimentos y las interacciones quimicas con el
agua residente entre los clastos (llamada agua poral). Estos son los cambios que experimentan los depésitos sedimenta-
rios antes de convertirse en rocas; comunmente incluyen cementacion, recristalizacion, reemplazo, disolucién y compac-
tacion. Estos procesos, frecuentemente de larga duracion, afectan a los restos orgdnicos contenidos en los sedimentos y
constituyen los principales modeladores de los fésiles. Los procesos de fosilizacion (a veces llamados fésil-diagénesis para
diferenciarlos de la diagénesis general) parecen ser sitio-especificos con respecto a los ambientes de depositacion. Pocos
ensambles fosiles son exactamente idénticos, especialmente con respecto a la forma en que se formaron, pero existen
patrones generales. La comprension de las caracteristicas del ensamble tafonémico dentro de un contexto ambiental
permite una interpretacion mas precisa del registro fosil.

Un ejemplo de analisis bioestratinomico es el reporte de abundantes marcas de mordeduras y lesiones en un crocodili-
forme peirosaurido del Cretacico Superior del norte de Patagonia (Fiorelli, 2010). El espécimen presenta marcas en todas
las partes preservadas, con una alta concentracion de perforaciones y roturas en la regién caudal. El autor concluyé que
representan mordeduras hechas por un depredador y no el resultado de peleas intraespecificas (Figura 1X.4).

} *‘f)‘? Necrobiosis

Bioestratinomia

r

TAFONOMIA

Figura IX.4. Marcas de depredacién en un crocodiliforme peirosaurido
del Cretacico Superior de Neuquén. Casi todos los elementos preser-
vados de este espécimen muestran claros signos de lesiones y marcas
de mordeduras producidas principalmente en los osteodermos y vérte-
bras de la seccién caudal. El andlisis tafonémico y del contexto faunis-
tico indica que el probable depredador de este cocodrilo peirosdurido
de tres metros de longitud, pudo haber sido otro crocodiliforme mas
grande o un dinosaurio terépodo (Fiorelli, 2010). A, regién caudal muy
completa; B, detalle de cola articulada que muestra varias marcas de
mordida (perforaciones) y otras lesiones (flechas blancas). Imagenes
cortesia de Lucas Fiorelli.

Figura IX.3. Etapas de los procesos tafonémicos, ejemplificado en
un guanaco (A). Durante la necrobiosis, parte o la totalidad del or-
ganismo se convierte en un resto biogénico, en este caso mediante
la depredacién (B). Durante la bioestratinomia, los restos biogénicos
sufren desarticulacién, fragmentacion y otras alteraciones producto
de la actividad de depredadores (C), carrofieros y descomponedores
(D) y la exposicién al clima (E). A partir del sepultamiento final (F), co-
mienzan los procesos fésil-diagenéticos, durante los cuales los restos
sufren alteracion quimica y fisica, que culminan con su recoleccién
en el yacimiento fosilifero. Modificado de Shipman (1981).
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Montalvo et al. (2008) realizaron un analisis tafondmico de un ensamble de restos de vertebrados de la Formacion Ce-
rro Azul (Mioceno Tardio, provincia de La Pampa, Argentina). La roca portadora se interpreté como un depésito de loess
(sedimento de origen edlico) con dos paleosuelos similares y muy poco desarrollados. La muestra, colectada en un area
de 48.000 m?, contenia 5598 restos que incluian microvertebrados y macromamiferos. La mayoria de los restos eran de
tamafo pequefio a muy pequeio, muy fragmentados y desarticulados. Los autores infirieron dos historias tafonémicas
diferentes. La asociacion de microvertebrados seria resultado de actividades de depredacién (bioestratinomia); luego de
un breve periodo de exposicion pre-enterramiento, los restos fueron dispersados de su area de depositacion original.
Con respecto a los macromamiferos, se interpretd que hubo un proceso de mortandad natural y gradual (bioestratino-
mia), seguido de un largo periodo de exposicion a la meteorizacién y dispersién por agentes fisicos. Una vez sepultados
los restos de ambos grupos, sufrieron los procesos diagenéticos dentro de la roca portadora. En sintesis, esta asociacion
faunistica representaria un ensamble condensado correspondiente a dos periodos de tiempo distintos: la acumulacién
de microvertebrados tuvo lugar en un intervalo corto de tiempo, mientras que la de macromamiferos ocurrié durante un
periodo mas largo, coincidente con el desarrollo de los dos suelos.

Icnologia

La icnologia, del griego ichnos (huella, pista o rastro) es el estudio de los productos (trazas) del comportamiento de los
organismos (Bromley, 1996; Hasiotis, 2007). Comprende la neoicnologia, el estudio de los organismos modernos produc-
tores de trazas, sus huellas y el comportamiento, y la paleoicnologia, que se ocupa de las trazas fésiles (Figura IX.5). Esta,
incluye la descripcion, interpretacién y clasificacion de las trazas de los microbios, plantas, invertebrados y vertebrados
fosiles y de su distribucion (Miller, 2007). Las trazas modernas y fésiles se pueden utilizar para interpretar los controles bio-
fisicoquimicos de un entorno, como la consistencia del medio, la energia de depositacion, la velocidad de sedimentacion,
la disponibilidad de nutrientes, la salinidad, el contenido de oxigeno de la atmosfera, de sedimento o agua de los poros y
el grado de turbidez del agua (Hasiotis, 2007; Hasiotis et al., 2007). Una traza fosil es el producto de un organismo que in-
teractua con el ambiente generando una estructura fisica tridimensional. Las trazas fosiles pueden preservar informacion
del comportamiento de un organismo y se clasifican en general como de reposo, locomocién, vivienda, alimentacion,
escape, pastoreo, agricultura o de usos multiples. Si bien esta clasificacion se desarroll6 inicialmente para invertebrados
marinos, conceptualmente puede expandirse sin dificultades a los vertebrados.

Figura IX.5. Neoicnologia y paleoicnolo-
gia. A, pisadas de guanacos actuales (Lama
guanicoe). Fotos tomadas en el Parque Na-
cional Talampaya, La Rioja, cortesia de Ve-
ronica Krapovickas; B, huella de un caméli-
do extinto de gran talla, Megalamaichnum
tulipensis, registrada en el yacimiento icno-
l6gico de Pehuén Co, provincia de Buenos
Aires (Aramayo y Manera de Bianco, 1987;
foto de los autores SFV y MSB).
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En un sentido estricto, las inferencias resultantes de enfoques morfofuncionales que hemos aplicado a los vertebrados
fésiles son dificiles o imposibles de verificar al no poder observar el comportamiento en los fésiles. Pero de tanto en tanto
la icnologia aporta evidencia indirecta sobre ese comportamiento. Por ejemplo, huellas atribuibles a taxones en estudio
pueden ofrecer una herramienta para probar o generar hipdtesis funcionales sobre la utilizacion del sustrato, como estilos
de marcha y otros comportamientos particulares como excavacion y rascado. También sirven como variable de calculo
para el tamano del organismo productor.

En la mayoria de los casos, huellas y huesos de vertebrados no estan asociados en las mismas unidades estratigraficas o
facies. Asi, las huellas se convierten en la principal fuente para el registro de la presencia del organismo productor en esos
niveles. Dado que normalmente se conservan in situ en las facies donde fueron producidas, las huellas fésiles implican
margenes de errores temporales y espaciales muy reducidos para el andlisis de la composicién taxonémica y la distribu-
cién faunistica y una estrecha relacién con los entornos en los que vivieron los productores. Por lo tanto, las huellas fésiles
son herramientas Utiles para el andlisis y las interpretaciones paleoambientales y de paleocomunidades.

También en la icnologia, la paleoecologia puede verse desde dos perspectivas. Una es la de reconstruir parametros
ambientales como la consistencia del sustrato, clima, suministro de nutrientes, topografia (litorales, barras fluviales ex-
puestas, etc.), saturacion de agua, energia de la corriente, salinidad, oxigenacion, velocidad de sedimentacion, luz, tem-
peratura, entre otros. La otra es entender los aspectos de la paleoautoecologia de las distintas especies que permiten
reconstruir la paleosinecologia (Falcon-Lang et al., 2007; Krapovickas et al., 2009; Minter y Braddy, 2009; Wilson et al., 2009;
Kubo, 2011). Ambos enfoques han sido escasamente aplicados en icno-ensambles de América del Sur.

Krapovickas et al. (2009) utilizaron huellas fosiles para inferir las caracteristicas de paleoambientes de la Formacion Toro
Negro (Mioceno-Plioceno Temprano). La fauna de tetrdpodos del intervalo inferior de esta formacion, revelada por sus
huellas, sugiere un ambiente abierto, posiblemente relacionado con un clima arido o semidrido estacional, asociado con
zonas boscosas cercanas (Figura IX.6).

Manera de Bianco y Aramayo (2004) estudiaron la tafonomia del sitio icnolégico de Pehuen-Cé (Pleistoceno Tardio-
Holoceno Temprano, provincia de Buenos Aires) considerando la asociacién de huellas, la calidad de preservacion, los
productores y el sustrato. Encontraron que las fangolitas sin fisuras u ondulitas presentan la mejor calidad de conserva-

cién (Figura 1X.7), lo que refleja un potencial de preservacién diferencial relacionado con la proximidad al cuerpo de agua
de la llanura de inundacion.

Figura 1X.6. Reconstruccion del paisaje del
Mioceno (Formacién Toro Negro) de Vinchina,
Provincia de La Rioja (tomado de Krapovickas,
2010). La interpretacion de los paleoambientes
fue realizada por Ciccioli (2008); las trazas fosiles
de invertebrados y vertebrados fueron estu-
diadas por Krapovickas (2010), quien efectud
inferencias sobre sus productores. Entre los ma-
miferos y aves se registran huellas atribuibles
a litopternos proterotéridos (primer plano a la
derecha), roedores de mediano tamafo, simila-
res a cavidos (a la izquierda), perezosos terres-
tres de mediano tamano y aves cursoriales (a la
derecha, al fondo). Cortesia de Verénica Krapo-
vickas. Artista: Boris Budisa.
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Figura IX.7. Yacimiento icnolégico de Pehuen-Co, ubicado en la costa sudeste de la provincia de Buenos Aires. A, vista
parcial del sitio, en la plataforma de abrasion costera. El Prof. McNeill Alexander y la Dra. M. Susana Bargo tomando medidas
sobre una rastrillada de huellas de camélidos; B, detalle de dos icnitas de un camélido; C, icnitas de ave; D, dos icnitas de
gliptodonte. Fotos de los autores (SFV 'y MSB).

La mayoria de los estudios paleoautoecoldgicos basados en icnologia son andlisis cualitativos o biomecanicos del estilo
de locomocién u otros usos del sustrato por los productores. Casamiquela (1974) analizé el icnofésil Megatherichnum
oportoi, atribuible a un megaterio, concluyendo que la ausencia de huellas de manos refleja una locomocién bipeda, de
acuerdo con muchas caracteristicas del esqueleto de los megaterios. Casinos (1996) estudié la biomecanica de la locomo-
cién de Megatherium americanum del Pleistoceno por medio de la estimacion de la masa corporal y el uso de mediciones
de varios rastros originalmente asignados a megaterios (Frenguelli, 1950; Bonaparte, 1965; Casamiquela, 1974, 1983; Ara-
mayo y Manera de Bianco, 1987). Casinos calculé diferentes pardmetros mecanicos como la velocidad, el nimero de Frou-
de, los indicadores de capacidad atlética y los movimientos de flexion y resistencia de la columna vertebral en posturas
bipeda y cuadripeda. Aunque no pudo discernir si Megatherium estaba mejor preparado para uno u otro tipo de postura
durante la locomocidn, los resultados indicaron que se desplazaba caminando a baja velocidad.

193



Por su parte, estudiando las huellas del sitio de Pehuen-Co atribuibles a un megaterio, referidas como Neomegatherichnum
pehuencoensis (Figura 1X.8), Blanco y Czerwonogora (2003) reevaluaron las capacidades de locomocién de Megatherium
americanum. Estos autores desarrollaron un modelo geométrico para calcular el porcentaje de peso corporal soportado
por cada par de extremidades para estimar la presion que deberia haber ejercido sobre el terreno y calcularon la veloci-
dad de locomocion siguiendo a Alexander (1976). Su conclusion fue que Megatherium caminaba lentamente como una
estrategia para minimizar los costos de transporte y para soportar mejor los grandes momentos de flexion laterales que
ocurren durante la caminata bipeda.

Otro tipo de traza fosil frecuente son las paleocuevas, con o sin relleno y de variadas dimensiones, que han sido atri-
buidas a la actividad de vertebrados. Estas estructuras biogénicas pueden aportar informacién sobre comportamientos
particulares del organismo productor. Vizcaino et al. (2001) reportaron paleocuevas en depésitos del Pleistoceno de la
zona costera de la provincia de Buenos Aires, las que fueron atribuidas a la actividad de mamiferos extinguidos sobre
la base de sus rasgos morfoldgicos, los limites transgresivos con relacion a las unidades sedimentarias y la presencia
de marcas de garras en las paredes y techo. Los didmetros variaban entre 0,80 y 1,80 metros y el ancho generalmente
superaba al alto. Algunas de estas paleocuevas fueron atribuidas previamente a grandes armadillos pleistocenos, como
Propraopus, Eutatusy Pampatherium.Vizcainoetal.(2001) propusieron que algunos perezosos terrestres, i.e., Scelidotheriumy
Glossotherium (Mylodontidae), podrian ser los posibles constructores de las estructuras de mayor didmetro. Por un lado,
los didmetros similares de las paleocuevas y los perezosos apoyan esta propuesta (Figura 1X.9). Por otro, estudios anato-
micos, alométricos y biomecanicos de los miembros de estos perezosos (Bargo et al., 2000) indicaron que estaban bien
disefiados/preparados para excavar. Finalmente, la figura de algunas marcas de garras preservadas en las paredes de las
cuevas coincide con la forma del esqueleto de la mano.

A

Figura IX.8. Yacimiento icnolégico de Pehuen-
C6, sudeste de la provincia de Buenos Aires. A,
secuencia de icnitas (rastrillada) de un megaterio,
asignadas a Neomegatherichnum pehuencoensis
(Aramayo y Manera de Bianco, 1987); Sergio Viz-
caino en primer plano; B, detalle de una Huella del
pie izquierdo de Megatherium. Fotos de los autores
(SFV'y MSB).
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Figura IX.9. Paleocuevas: estructuras biogé-
nicas atribuidas a la actividad de vertebrados.
A, esqueleto del perezoso terrestre Scelidotherium
(tomado de Lydekker, 1894), uno de los poten-
ciales productores de paleocuevas registradas en
afloramientos del Pleistoceno de la provincia de
Buenos Aires segun Vizcaino et al. (2001); B, pa-
leocueva en los acantilados costeros al norte de
Mar del Plata; C, paleocueva mas pequena, en ba-
rrancas al sur de la misma localidad. Fotos de los
autores (SFV'y MSB).

Paleontologia isotépica

La paleontologia isotépica utiliza la composicion isotopica de los restos fdsiles de organismos para hacer inferencias
sobre el entorno fisico en el que estos se desarrollaron y obtener informacién sobre diversas variables bioldgicas.

Los isétopos (raiz griega isos “igual”) son un tipo particular de nucleidos, variantes de un elemento quimico que tienen
el mismo nimero de protones y las mismas propiedades quimicas, pero se diferencian en su masa atémica debido al dife-
rente numero de neutrones en el nucleo. En muy pocos casos, por ejemplo el protio y el deuterio (isétopos de hidrégeno),
el efecto de la relacion entre neutrones y protones es suficiente como para cambiar las propiedades quimicas (Urey, 1947).
Los isotopos difieren en sus propiedades termodinamicas, los tiempos de desintegracion radiactiva y vida media. Cuando
los radiois6topos de un elemento se desintegran (o decaen) emiten radioactividad y decaen en otro isétopo hijo. Este
proceso se repite sucesivamente en una cadena de desintegracion hasta que se alcanza su contraparte no radioactiva (no
necesariamente del mismo elemento), los isdtopos “estables”. Los elementos se encuentran en el medio ambiente natural
en varias formas isotdpicas. Solamente las proporciones de los isétopos estables (es decir que no decaen) no cambian con
el tiempo. Por ejemplo, el carbono existe en la naturaleza bajo las formas de is6topos radiactivos '°C,"'C y *Cy los mucho
mas abundantes 2C y *C (de estos el >C constituye el 98,99% de carbono estable y *C el restante 1,11%). El oxigeno pro-
duce los is6topos estables *O y '®0 y el inestable 7O.

Los andlisis de isétopos estables de material fosil son cada vez mas importantes para la recopilacion de informacién
sobre la dieta y el medio ambiente de especies extinguidas en ecosistemas terrestres y acuaticos. Los beneficios de es-
tos analisis derivan de la sefal geoquimica que el ambiente en el que vive un animal deja en sus tejidos, especialmente
en huesos y dientes. Estudios realizados en mamiferos actuales revelan que la composicién de is6topos estables de los
diferentes elementos ligeros (hidrégeno, nitrégeno, carbono, oxigeno y azufre) e incluso unos pocos elementos pesados
(calcio y estroncio) sirven como marcadores de informacidn ecolégica y fisioloégica; de manera similar muchos de estos
pueden aplicarse al estudio de los mamiferos extinguidos (Clementz, 2012). Por ejemplo, la composicién isotépica de

195



carbono en los tejidos de un animal revela de qué se alimenta, mientras que las composiciones isotopicas de oxigeno de
los carbonatos y fosfatos en huesos y dientes son controladas principalmente por la del agua superficial que el animal
bebe o la del agua presente en los alimentos que ingiere. Estos indicadores isotdpicos estables para la dieta y habitat son
independientes de las inferencias basadas en caracteres morfoldgicos, por lo que proveen un medio para probar las inter-
pretaciones ecoldgicas realizadas a partir de la forma de los restos fésiles. Por lo tanto, cuando se dispone de especimenes
bien conservados, cualquier estudio de alimentacion de las especies fosiles deberia considerar seriamente la inclusion de
este enfoque (Clementz, 2012).

Los isétopos pueden utilizarse en paleobiologia y paleoecologia de dos formas generales. Debido a las diferencias suti-
les de masa, los isétopos de elementos ligeros (por ejemplo, H, B, C, N, 0, S) estan generalmente ordenados por procesos
quimicos, fisicos y bioldgicos. Las variaciones en las relaciones isotdpicas producidas por este patrén se pueden utilizar
para controlar la magnitud y velocidad de estos procesos. Por ejemplo, las diferencias en los procesos asociados a la fi-
jacion de carbono producen una gran diferencia en la composicion de isétopos de carbono entre plantas que utilizan la
ruta fotosintética C3 versus C4. Se pueden usar diferencias isotdpicas naturales entre las sustancias para rastrear su flujo
a través de los sistemas biolégicos. Un ejemplo sencillo de este enfoque es el uso de isétopos de carbono en los tejidos
de los vertebrados para realizar un seguimiento de la proporcién de plantas C4 (gramineas de clima calido) frente a las
plantas C3 (pastos de clima fresco, arbustos y arboles) en sus dietas. Ademas, las plantas C4 se diferencian de las plantas
C3 en el contenido de proteina, digestibilidad y los niveles de defensa de los metabolitos secundarios.

Siguiendo el principio de correlacion entre forma y funciéon, en muchos estudios se infieren variables bioldgicas de
especies extinguidas mediante el estudio de una morfologia promedio. En la mayoria de ellos se trata la paleobiologia de
los organismos de la misma especie como equivalente. Sin embargo, los diferentes individuos de una poblacién o especie
tienen diferentes comportamientos, habitats e historias que influyen poderosamente en los procesos ecoldgicos y evolu-
tivos (Koch, 1998). Un claro ejemplo de cambios bioldgicos estacionales fue registrado en mastodontes (Koch et al., 1989).
La composicion isotépica del oxigeno presente en el agua de precipitacion varia estacionalmente con la temperatura y
los mastodontes reflejan este cambio estacional en las [dminas de crecimiento de sus colmillos. Ademas hay evidencias
de que algunos individuos fueron faenados por humanos. Mediante el seguimiento de las oscilaciones isotopicas en las
ldminas de crecimiento se demostré que los individuos faenados tendian a morir masacrados a fines de otofio, mientras
que los no descuartizados por humanos murieron a fines del invierno/principios de la primavera, sugiriendo que diferen-
tes procesos (caza frente a la muerte natural) fueron los responsables de la mortalidad.

Los isétopos de nitrégeno proveen otro ejemplo. Diferencias en proporciones de estos isétopos en los huesos y dientes
proporcionan un monitor de las diferencias en la cantidad de proteinas animales en la dieta (carne) ya que se enriquecen
a niveles mas altos en las cadenas tréficas. Asimismo, en el caso de los mamiferos (incluyendo humanos), los lactantes
presentan niveles de isétopos de nitrégeno equivalentes a los de los carnivoros por la presencia de proteinas maternas
en la leche, por lo que si no se los identifica como juveniles lactantes, aparentarian formar parte de un nivel tréfico mas
alto que sus padres.

En el siguiente nivel en la jerarquia taxondmica, los estudios isotopicos se han utilizado para caracterizar aspectos de la
biologia y la ecologia de las especies enteras. Por ejemplo, utilizando isdtopos de oxigeno, Barrick et al. (1996) evaluaron
si varias especies de dinosaurios eran homeotermas o heterotermas. Recientemente se utilizé la composicién de isdtopos
de oxigeno en los dientes de reptiles marinos mesozoicos para evaluar sus estrategias de regulacion térmica (Bernard
etal., 2010).

La geoquimica de is6topos de vertebrados también permitiria inferir la estructura de ecosistemas terrestres y sus pro-
cesos y cdmo estas caracteristicas cambian a través de la historia de la tierra. En muchos sitios paleontolégicos de los
estados de Texas y Florida (EEUU) se han encontrado organismos concurrentes con dietas que se excluyen mutuamente,
ya sea 100% pastos C4 o 100% arboles y arbustos C3. Si estos depdsitos pueden ser considerados una instantanea eco-
l6gica, los datos isotdpicos indican que habria existido un mosaico de vegetacién a una escala de distancia caracteristica
del drea de accién de esos animales. Alternativamente, si estos depdsitos promedian mas de miles de aios, se podria estar
documentando el paso de un ecotono sobre la regién (Koch et al., 1998).
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Aplicaciones en paleobiologia

En esta seccidn presentamos tres ejemplos que ilustran la aplicacidn del uso de is6topos a la comprension de la ecolo-
gia de animales extinguidos, en este caso, aplicados a proboscideos extintos del Hemisferio Norte (Clementz, 2012).

El primer ejemplo es un estudio de muestras seriadas de esmalte de los colmillos correspondientes al crecimiento es-
timado de un afo de 17 individuos de Gomphotherium productum de las Grandes Planicies de América del Norte (Figura
IX.10A) para determinar la ecologia trofica de esta especie y establecer las condiciones ambientales que experimenté
durante el Mioceno Medio - Tardio (aproximadamentel15 a 8 Ma). Los perfiles §"*C indicaron una dieta que consiste en
vegetacion C3, sea completamente ramoneador o un alimentador mixto ramoneador y pastador (de gramineas C3). Los
valores se corresponden con el extremo superior de un consumidor C3, lo que indica que estos individuos se alimentaban
en ambientes parcialmente abiertos, posiblemente aridos, con matorrales mas que bosques cerrados. La variacion en los
valores 6*C a lo largo del colmillo era menor, lo que sugiere poca variacidn en la dieta segun la temporada. Los valores de
los isdtopos de oxigeno también variaron poco (aproximadamente 1,5%), pero si mostraron cambios ciclicos de %0 alto
a bajo y de nuevo a valores altos, probablemente reflejando cambios estacionales en las precipitaciones y la temperatura
(valores altos de 0 indican lluvias de estacién cdlida y valores bajos lluvias de estacion fria). Estos cambios implican que
los cambios estacionales en las precipitaciones no se correspondian con los cambios estacionales en la disponibilidad de
la vegetacién C3. La falta de diferencias significativas o una tendencia evidente en los valores 6'*C y 6'®0 entre los indivi-
duos de G. productum de diferentes épocas y lugares implica que las condiciones ambientales en las Grandes Llanuras no
cambiaron o se degradaron significativamente desde 15 a 8 Ma y que los habitats de matorrales preferidos por G. produc-
tum estuvieron presentes durante ese intervalo de tiempo.

En el segundo caso, un muestreo serial del mastodonte Mammut americanum permitié estudiar el efecto de las con-
diciones ambientales en el final del Pleistoceno en su rango de distribucion y los patrones de migracion (Figura IX.10B).
Se utilizé un mapa de la variacién geografica en la proporcién de isétopos de estroncio (¥Sr / 86Sr) en la composicion
de las rocas madre locales, los suelos y las plantas del sudeste de Estados Unidos. El desplazamiento entre regiones con
distintos valores #Sr / 86Sr produce oscilaciones en los valores registrados del esmalte dental que permiten realizar un
seguimiento de los movimientos estacionales de los individuos entre estas areas. La zona sombreada en gris marcas el
rango esperado en los valores de®Sr / #Sr para los consumidores en Florida. El esmalte dental de Mammut americanum
mostrd una variacion significativa en los valores de®Sr / #Sr a lo largo de la corona del diente, con valores que superan
el rango para plantas de Florida, lo que sugiere que estos animales se movian distancias considerables durante el afio
(de aproximadamente 120 a 300 kilémetros en una direccién) hasta la tierras altas de Georgia, implicando un dmbito del
hogar significativamente mayor que el de los elefantes actuales.

El ultimo caso es un estudio sobre el momento de la lactancia y el destete de un mamut lanudo juvenil (Mammuthus
primigenius) del Pleistoceno de la isla de Wrangel, en Siberia (Figura IX.10C). El consumo de leche por los mamiferos jo-
venes deja un marcador isotdpico distinto en los valores de §C, §"°N y 80 en los tejidos, debido a que se alimentan en
un nivel tréfico superior al de su madre. El examen de los perfiles 6N del colmillo de un mamut lanudo juvenil muestra
un patron ciclico consistente con los cambios estacionales en su dieta y la de su madre (como se refleja en la leche). Este
patron se refleja también en los valores §'C. Los valores §"°N también muestran un descenso constante en los valores
maximos durante cada ciclo, lo que ha sido interpretado como el reflejo de una disminucién constante de la contribucion
de la leche materna a la dieta del juvenil. Esto sugiere un periodo de destete prolongado para las crias de mamut que,
basado en el recuento del numero de ciclos registrados, se habria producido en un periodo mayor a 5 afos. El periodo de
destete para los elefantes actuales es de aproximadamente 3,5 afos, pero en condiciones de estrés la inversion maternal
en su cria se puede extender a lo largo de 5 aflos y medio. La interpretacién de un prolongado periodo de destete es con-
sistente con las reconstrucciones ambientales para su tiempo y ubicacién. Condiciones climaticas adversas hacia el fin de
la ultima edad de hielo pueden haber requerido a las hembras de mamut gastar mas energia y tiempo para la crianza de
cada cria, reduciendo el nimero de descendientes que podrian producir durante la vida.
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Figura IX.10. Tres estudios de proboscideos fésiles que ilustran la aplicaciéon de
isdtopos a la comprension de la ecologia de animales extinguidos (modificado de
Clementz, 2012). Véase explicacion en el texto. Los valores de carbono, nitrégeno
y de isétopos de oxigeno estan referidos a los estandares internacionales Vienna
PeeDee Belemnite (VPDB), Atmospheric Air (AIR) y Vienna Standard Mean Ocean

Water (VSMOW), respectivamente.
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LA BIOTA DE LA FORMACION SANTA CRUZ (MIOCENO TEMPRANO, PATAGONIA)
COMO CASO DE ESTUDIOS PALEOBIOLOGICOS

En 2012 se publicé Early Miocene Paleobiology in Patagonia. High-Latitude Paleocommunities of the Santa Cruz Formation
(Vizcaino et al., 2012c). Es el primer volumen dedicado al estudio integral de la biologia de las diferentes especies de una
comunidad del pasado de América del Sur, con el fin de interpretar sus interacciones ecoldgicas y comprender el entorno
en el que vivian. Esta comunidad existioé en un intervalo de tiempo que se encuentra entre los periodos mas calidos de la
Tierra durante los Ultimos 34 millones de afos, cuando América del Sur estaba separada fisicamente de otras masas con-
tinentales. Los fésiles se registran en rocas sedimentarias de la Formacién Santa Cruz (Edad Santacrucense; ~18 y 16 Ma)
expuestas abundantemente por toda la provincia de Santa Cruz, en la Patagonia argentina. Al sur de la desembocadura
del rio Santa Cruz, los afloramientos de esta formacién en la costa atlantica, entre los rios Coyle y Gallegos, proporcionan
los mejores ejemplares de vertebrados para estudios paleobioldgicos (Figura IX.11).

Para lograr sus objetivos los editores organizaron y realizaron una recoleccién intensiva y continua durante los vera-
nos australes desde 2002 hasta 2012. El estudio de la formacion y sus fésiles fue llevado a cabo por un nutrido grupo de
especialistas en diversas ramas de la geologia y la paleontologia, de diferentes instituciones y con variados campos de
especializacién, incluyendo sedimentologia, geocronologia, icnologia, paleoboténica y paleontologia de invertebrados
y vertebrados. Los paleontélogos de vertebrados constituyen el grupo méas numeroso, incluyendo expertos en anfibios,
reptiles, aves, marsupiales, xenartros, ungulados, roedores y primates. Las contribuciones presentadas en el volumen re-
presentan en gran medida investigaciones originales sobre temas que casi no habian sido tratados anteriormente, si no
completamente ignorados, para las rocas y la biota de la Formacién Santa Cruz.

En el capitulo introductorio los editores dan el marco contextual para los capitulos restantes. Los capitulos 2 y 3 resu-
men la geocronologia de la Formacién Santa Cruz sobre la base de nuevas dataciones radiométricas y las correlaciones
tefroestratigraficas entre las diferentes localidades fosiliferas en toda la provincia de Santa Cruz.

En los siguientes tres capitulos se establece el esquema paleoambiental en el que se hicieron las consideraciones pa-
leoecoldgicas sobre las faunas de la Formacion Santa Cruz en el drea de estudio. El capitulo 4 proporciona el marco estrati-
gréfico para la gran coleccién de vertebrados fosiles recuperados y describe los ambientes sedimentarios de la Formacion
Santa Cruz en la zona de la costa atlantica comprendida entre los rios Coyle y Gallegos. El capitulo 5 describe brevemente
la fauna de invertebrados marinos que aparece en la base de la formacién, adaptada al peculiar paleoambiente cambian-
te que registra el inicio de la historia sedimentaria de la formacion. El capitulo 6 proporciona evidencia paleoambiental
adicional basada en trazas fésiles y el capitulo 7 trata la hasta entonces poco conocida paleoflora.

Los siguientes nueve capitulos sintetizan la diversidad de vertebrados registrados en el miembro inferior de la Forma-
cién Santa Cruz y proporcionan reconstrucciones de la paleobiologia de cada taxén (paleoautoecologia). El capitulo 8
ofrece una vision general de la escasa informacion disponible sobre los vertebrados heterotérmicos (ranas y lagartijas) y
su significado paleocambiental. Los ocho capitulos siguientes resumen y presentan nuevos datos sobre los habitos pos-
tulados de aves y mamiferos en funciéon de su morfologia y el protocolo planteado en este libro: estimacion de tamafo
corporal, inferencias sobre dieta o habitos alimentarios a partir del analisis del aparato alimentario e inferencias sobre
usos del sustrato a partir del esqueleto apendicular. El capitulo 9 trata acerca de las aves, el 10 de los marsupiales peque-
Aos no carnivoros (paucituberculados y microbioterios), el 11 de los marsupiales carnivoros esparasodontes, el 12 de los
armadillos y gliptodontes (xenartros acorazados), el 13 de los osos hormigueros y los perezosos (xenartros pilosos), el 14
de los ungulados nativos sudamericanos (astrapoterios, notoungulados y litopternas), el 15 de los roedores caviomorfos
y el 16 de los primates.

En el ultimo capitulo (17) los editores resumen sus hallazgos en el marco cronolégico y la informacién ambiental pro-
porcionada por la geologia, las trazas fosiles y la paleobotanica. Luego se presenta una sintesis de las implicaciones del
ensamble de los vertebrados para la paleoecologia (paleosinecologia) de la Formacién Santa Cruz, comparando los resul-
tados con estudios equivalentes para otras latitudes y edades.
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Figura IX.11. Ubicacion geogréfica de las localidades fosiliferas costeras de la Formacion Santa Cruz (provincia
de Santa Cruz, Argentina). Con un asterisco se indican las localidades estudiadas (véase Vizcaino et al. (2012d).

Se incluyen fotos de especimenes in situ, previo a su extraccién, que dan cuenta de la excelente preservacion
que poseen los fosiles. A, craneo y mandibula articulados de un perezoso; B, esqueleto parcialmente completo
de otro perezoso que incluye mandibula, parte de la columna vertebral articulada, fémur, humero, costillas y otros
fragmentos de huesos; C, crdneo del notoungulado Adinotherium (Toxodontidae); D, crdaneo del notoungulado
Nesodon (Toxodontidae).
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Informacion contextual

Los afloramientos de la Formacion Santa Cruz (Mioceno Inferior) en la costa atlantica entre 50.3°S y 51.6°S (provincia de
Santa Cruz, Argentina), han provisto un rico surtido de crdneos y esqueletos, desde parcial a casi totalmente articulados
(Figura IX.12), probablemente en mayor abundancia que en el resto de América del Sur. Alli, los fésiles santacrucenses
representan el mejor registro para la interpretacién de la diversidad biolégica y las dimensiones ecoldgicas de las comuni-
dades de mamiferos en la parte meridional de América del Sur (Patagonia) antes del Gran Intercambio Bidtico Americano
(GABI por su sigla en inglés, Great American Biotic Interchange). Constituyen, ademas, el registro de biota continental mas
austral del mundo para el intervalo de tiempo conocido como el Optimo Climético del Mioceno Medio (MMCO por su
sigla en inglés, Mid-Miocene Climatic Optimum). Durante el Mioceno Temprano-Medio, entre 17 y 15 Ma, el agua marina
superficial célida transportada hacia el sur por la Corriente del Brasil permitia la extension de condiciones subtropicales
desde la Amazonia hacia el sur. A su vez, auin no se habia producido gran parte del levantamiento andino, por lo que no se
habia establecido el efecto de sombra de lluvia que eventualmente ocasiond la aridez actual de gran parte de Patagonia.
Esta expansién de climas calidos y hiumedos hacia los polos coincide con la aparicién de los taxones de mamiferos adap-
tados a estos climas, como los primates, roedores eretizéntidos (puercoespines) con dientes de corona baja y osos hormi-
gueros, entre otros elementos faunisticos. Posteriormente, en el Mioceno Medio se inici6 la propagacion de condiciones
mas frias y aridas, como consecuencia de un enfriamiento global, el inicio de glaciaciones y el levantamiento andino,
provocando la extirpacidn regional de muchos de estos elementos faunisticos a partir de aproximadamente los 15,5 Ma.
Aunque la Formacién Santa Cruz se deposité durante el intervalo de clima calido del MMCO, las condiciones climaticas
deben haber sido particulares y sin equivalentes modernos, dado que la estacionalidad en la disponibilidad de energia en
la latitud S ~ 50° debe haber afectado la productividad bidtica.

Los vertebrados mas conspicuos de esta fauna eran las aves y los mamiferos. Entre las aves se destacan los fororracoi-
deos, animales terrestres que habrian cumplido un importante rol como carrofieros o carnivoros. La comunidad de ma-
miferos consistia en una mezcla compleja de descendientes de antiguos linajes del continente (Marsupialia, Xenarthra,
Litopterna, Notoungulata y Astrapotheria) y las nuevas formas de otros continentes (Rodentia y Primates). Los marsu-
piales (esparasodontes, paucituberculados y microbioterios), xenartros (perezosos, osos hormigueros, armadillos y glip-
todontes) y ungulados “arcaicos” (notoungulados, astrapoterios y litopternos) tienen morfologias muy diferentes de las
de sus parientes actuales, por lo que es dificil reconstruir sus habitos de vida. En el caso de los roedores caviomorfos y
primates platirrinos, es mucho mas facil encontrar andlogos actuales. Sin embargo, algunos aspectos de su paleobiologia
son dificiles de interpretar. Por ejemplo, ;cudles son las adaptaciones que les permitieron a los primates sobrevivir en un
entorno supuestamente altamente estacional a una latitud de 52° S, aproximadamente 20° al sur del limite meridional de
la distribucién actual de los miembros de este grupo?

Reuniendo informacidn de diferentes fuentes, se evaluaron la paleocomunidad y las condiciones ambientales que exis-
tian entonces. En resumen ;jcudl era el ambiente en la Patagonia en el Mioceno Temprano y cémo estaba estructurada la
paleocomunidad?

Figura IX.12. Espécimen casi completo del arma-
dillo Prozaedyus proximus (MPM-PV 3423; Museo
Regional Provincial Padre M.J. Molina, Rio Gallegos)
recuperado de las afloramientos de la Formacion
Santa Cruz (Mioceno Temprano) en la costa atlanti-
ca. Foto de los autores.
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Paleoecologia de linajes y gremios

Como paso previo a la sintesis paleosinecolégica, en las préximas secciones presentaremos algunos casos de paleoeco-
logia de linajes y gremios tratados en el volumen editado por Vizcaino et al. (2012c) como ejemplo de la aplicacion del
protocolo para estudios paleobiol6gicos adoptado en este libro. En particular enfocaremos en linajes endémicos de Amé-
rica del Sur: los perezosos (Bargo et al., 2012) y los ungulados nativos (Cassini et al.,, 2012) entre los consumidores primarios
y los marsupiales esparasodontes (Prevosti et al., 2012) entre los secundarios.

Perezosos

Los perezosos de la Formacién Santa Cruz pertenecen en su mayoria al grupo de los megaterioideos, mientras que los
miloddntidos estan menos representados. Con masas corporales de entre 40 y 150 kg, estos perezosos miocenos eran de
tamafo bastante mayor que los actuales Bradypus y Choloepus, ambos de menos de 10 kg.

De acuerdo con la filogenia propuesta por Gaudin (2004; Figura IX.13) los perezosos actuales estan muy distantemente
relacionados entre si, por lo que su convergencia morfoldgica, funcional y ecolégica es sorprendente. Ademas, Bradypus
no tendria parientes fésiles conocidos y Choloepus estaria anidado en la familia Megalonychidae.

Los perezosos santacrucenses se caracterizan por tener crdneos elongados, mas o menos tubulares y generalmente
pequenos en proporcion al tamafo corporal, comparados con otros mamiferos. Los dientes son hipsodontes, carecen de
esmalte y la formula dentaria es 5/4. En los megaloniquidos y megaterioideos basales los primeros dientes, superiores e
inferiores, son caniniformes de tamafo variable (Figura IX.14).

— Choloepus

— Megalonychotherium

Eucholoeops

Megalonychidae

Planops

Prepotherium

Hapalops

-+ Megatherioidea

Megatheriidae

Analcimorphus
Hyperleptus

Pelecyodon

Schismotherium

-|— Folivora

Nematherium

o
L Analcitherium

Bradypus

Mylodontidae

— Myrmecophaga

Tamandua

—+ Vermilingua

Cyclopes

Cingulata

Figura IX.13. Filogenia de Pilosa. El clado comprende a los perezo-
sos (Folivora) y osos hormigueros (Vermilingua). Se incluye solo los
perezosos santacrucenses y los dos géneros actuales, Bradypus y
Choloepus. Modificada de Gaudin (2004).
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Figura IX.14. Perezosos santacrucenses. A,
Megalonychidae Eucholoeops ingens, craneo
del espécimen MPM-PV 3451 (Museo Regional
Provincial Padre M. J. Molina, Rio Gallegos); vista
lateral y palatal; B, reconstruccién en vida de E.
ingens por N. Toledo; C, Megatherioidea basal
Hapalops longiceps, craneo del espécimen YPM-
VPPU 15523 (vista izquierda reflejada; Yale Pea-
body Museum, New Haven, EEUU); D, Megathe-
riidae Planops magnus, craneo del espécimen
YPM-VPPU 15346 (vista izquierda reflejada); E,
Mylodontidae Nematherium sp., craneo del es-
pécimen YPM-VPPU 18009. Escalas =5 cm.

Figura IX.15. Comparaciéon de humeros
izquierdos en vista anterior de perezosos san-
tacrucenses (a-d) y actuales (e-f) con otros
xenartros vivientes, osos hormigueros (g-i) y
un armadillo (j). a, Hapalops; b, Eucholoeops
(himero derecho invertido); ¢, Nematherium;
d, Schismotherium; e, Bradypus; f, Choloepus;
g, Cyclopes; h, Tamandua; i, Myrmecophaga; j,
Priodontes. Escala = 5 cm. (excepto en g., esca-
la =1 cm.) (modificado de Toledo, 2012). A la
derecha, reconstruccion de Hapalops al lado de
Bradypus, aproximadamente a la misma escala.

El esqueleto apendicular también era diferente asemejandose mas al de los osos hormigueros, como el oso melero
Tamandua y el oso hormiguero grande Myrmecophaga y, en ciertos rasgos, a algunos armadillos actuales, como el tatu
carreta Priodontes (Figura 1X.15).

En el Mioceno, esta familia estaba representada por los géneros Eucholoeops, del cual se han recuperado numerosos
restos, y Megalonychotherium, menos conocido. Otra familia, Megatheriidae, mejor conocida por el perezoso gigante
pleistoceno Megatherium, registraba en el Mioceno a los géneros Prepotherium y Planops. En el clado Megatherioidea
existia, ademas, una diversidad de géneros de posicion basal: Hapalops, Hyperleptus, Analcimorphus, Schismotherium y
Pelecyodon. Entre ellos, Hapalops es el mejor representado entre los perezosos santacrucenses, con numerosos especime-
nes recolectados y alrededor de veinte especies nominadas. Una tercera familia, Mylodontidae, que incluye los taxones
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pleistocenos bien conocidos Scelidotherium, Glossotherium y Mylodon, estaba representada en el Mioceno por Analcithe-
riumy Nematherium.

En el capitulo dedicado a los perezosos santacrucenses, Bargo et al. (2012) realizaron aportes originales sobre el tamafio
corporal, el esqueleto apendicular y el uso del sustrato, confirmados en publicaciones posteriores (Toledo et al., 2013,
2014, 2015). Para la dieta se basaron en un trabajo previo (Bargo et al., 2009), ya tratado en el Capitulo VIlI, en el que se
analizé la morfologia dentaria y los componentes mecanicos de los movimientos masticatorios de Eucholoeops y se los
compard con otros perezosos santacrucenses. Estas investigaciones incluyeron la descripcién del esqueleto apendicular
y mandibular, con énfasis en rasgos de interés funcional como carillas articulares, sitios de origen e insercion muscular,
facetas de desgaste dentario, etc.

El andlisis del esqueleto apendicular aporté los resultados de dos componentes del protocolo basico que seguimos en
este libro, la estimacién del tamaio corporal y el uso del sustrato. Como se explicd en el Capitulo IV, la estimacién de ta-
mano corporal se basé en la comparacion de medidas lineales de rasgos de interés funcional y proporciones y longitudes
absolutas de los perezosos santacrucenses con una base de datos morfométrica de mamiferos actuales de varios grupos
sistematicos, incluyendo una diversidad de tamanos corporales, preferencias de sustrato y estilos locomotores (taxones
desde 0,5 kg hasta 350 kg; arboricolas, semiarboricolas y terrestres; cavadores y no cavadores). Las estimaciones de masa
corporal se obtuvieron mediante ecuaciones alométricas, aplicando indices de estimacién de error (véase Capitulo IV).
También se realizé una reconstruccion de la musculatura del aparato apendicular, basada en el conocimiento de la mus-
culatura de xenartros y otros mamiferos actuales.

Integrando las descripciones y las reconstrucciones de tejidos blandos, se evaluaron cualitativamente los rasgos mor-
folégicos de interés funcional en comparacién con los rasgos homoélogos de los xenartros vivientes. Siguiendo las con-
ceptualizaciones detalladas en el Capitulo Il de este libro, se caracterizé funcionalmente cada rasgo utilizando los taxones
actuales mas relacionados como modelos funcionales; luego se integrd esta informacion en un perfil mecanico de cada
miembro. Cuando fue necesario, se recurrié a la comparacion con otros taxones no estrechamente relacionados (por
ejemplo el wombat, marsupial diprotodonte) o incluso andlogos mecanicos. En una segunda instancia, se buscaron aso-
ciaciones causales entre estos patrones funcionales y la biologia (por ejemplo, preferencia de sustrato), de acuerdo con las
definiciones de facultad y rol biolégico. También se realizaron andlisis ecomorfolégicos (PCA y Andlisis de Discriminante;
Toledo, 2012) para explorar la semejanza morfométrica con los mamiferos actuales de la muestra generando, a posteriori,
hipotesis funcionales que explicaran esta semejanza. Asimismo, se aplicaron indices biomecanicos y funcionales variados
(Figura IX.16).

Una sintesis de los resultados seria:

1. Los perezosos santacrucenses eran mamiferos grandes en comparacion con los perezosos actuales: entre los me-
gaterioideos basales, Hapalops alcanzé entre 30 y 80 kg, Analcimorphus 67 kg y Schismotherium 44 kg; el megaloni-
quido Eucholoeops alrededor de 70 kg; los géneros mas grandes incluyen el megatérido Prepotherium (123 kg) y los
miloddntidos Analcitherium (88 kg) y Nematherium (89 kg).

2. Las proporciones de los elementos 6seos de los miembros y el grado de desarrollo de accidentes para origen e inser-
cion de musculos y ligamentos (entesis), son mas similares a los de los 0osos hormigueros y otros mamiferos actuales
capaces de cavar que a los de los perezosos actuales.

3. La musculatura del aparato apendicular estaba muy desarrollada, permitiendo ejercer gran fuerza durante la aduc-
cion de los miembros, extension y flexién de antebrazo y pantorrilla, flexion y prension de la mano y extension y
prension del pie.

4. El esqueleto apendicular estaba preparado para una amplia abduccién a nivel de la cadera y hombro y para postu-
ras flexionadas de codo y rodilla. La capacidad de supinacién era limitada y el tobillo estaba restringido a la flexiéon-
extension. El pie tendria cierta capacidad de prension.
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Figura 1X.16. Boxplots de Indices funcionales
80 i utilizados por Toledo (2012) para caracterizar

los miembros de los perezosos santacrucenses
. en comparacién con una muestra de mamiferos
actuales. Arriba, el indice de Habilidad Fosorial
60 (describe la ventaja mecanica relativa para la
extension del antebrazo) y abajo el indice de
& == Robustez de la Tibia (describe indirectamente la
resistencia de la diafisis tibial a fuerzas de com-
40 . presion y flexion). En gris los perezosos santa-
(=] & crucenses, en verde los taxones arboricolas, en
—— ég- - . amarillo los semiarboricolas y en naranja los te-

=] . = = == rrestres. Modificado de Toledo (2012).
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El andlisis de estos rasgos funcionales y la generacidn de hipétesis acerca de las facultades indican que, con respecto a
la preferencia de sustrato, los perezosos santacrucenses habrian sido arboricolas. Sin embargo, sus facultades trepadoras
estarian algo limitadas por su tamafo corporal relativamente grande, como se mencioné en el Capitulo VI. En todos los
casos se trataria de animales de movimientos lentos y cautelosos durante el escalado de soportes, que se desplazaban
con los miembros flexionados y que confiaban en la combinacién del agarre mediante garras recurvadas y una pode-
rosa fuerza muscular para asegurar su posicién sobre el soporte. Los géneros de menor tamafo como Analcimorphus,
Schismotherium, Pelecyodon, Eucholoeops y las especies menores de Hapalops posiblemente mostraban un comporta-
miento trepador mas usual que Prepotherium y los milodéntidos Analcitherium y Nematherium. Estos ultimos acudirian al
sustrato arboéreo para actividades particulares, como descansar o escapar de la depredacion. Al desplazarse en el suelo,
serfan caminadores cuadrupedos y plantigrados generalizados, pudiendo ser considerados mamiferos “ambulatorios” de
acuerdo con la definicion que dimos en el Capitulo VI (Polly, 2007).

Desde una perspectiva paleosinecolégica, se buscé analizar la insercion de los perezosos santacrucenses en los gremios
ecolégicos inferidos y analizar su relacién con otros gremios dentro de la fauna santacrucense.

Con respecto a la preferencia de sustrato, los perezosos santacrucenses fueron clasificados en dos grupos:
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1. Formas arboricolas y semiarboricolas de entre 40 y 80 kg (Hapalops, Eucholoeops, Pelecyodon, Analcimorphus y
Schismotherium).
2. Formas terrestres, facultativamente semiarboricolas, de entre 70y 150 kg (Prepotherium, Analcitherium y Nematherium).

La categorizacion de preferencia de sustrato encuadra a Hapalops, Eucholoeops, Pelecyodon, Analcimorphus y
Schismotherium dentro de la diversidad de mamiferos arboricolas santacrucenses que incluye al oso hormiguero
Protamandua (Myrmecophagidae), el primate Homunculus (Ceboidea), el puercoespin Steiromys (Rodentia, Eretizonthi-
dae) y varios taxones de marsupiales esparasodontes carnivoros. Los perezosos serian los mamiferos arboricolas de mayor
tamafo corporal, dominando completamente el segmento entre 40 y 80 kg. Unicamente el marsupial Prothylacinus (37
kg) se acerca en masa corporal a los mas pequenos Hapalops.

Con referencia al tercer atributo biolégico, la dieta o alimentacién, los megateriodeos Eucholoeops, Hapalops,
Pelecyodon y Prepotherium habrian sido mayormente folivoros, con movimientos masticatorios predominantemente or-
tales (verticales) y una morfologia dentaria especializada para cortar y desgarrar. Los milodontidos Nematherium y Anal-
citherium diferian de ellos, presentando un patrén similar al de los milodéntidos mas modernos del Pleistoceno (Bargo y
Vizcaino, 2008), con una componente principalmente lateral en sus movimientos masticatorios y dientes con una mor-
fologia oclusal mas adecuada para triturar o moler. Esto indicaria una alimentacién mas variada incluyendo, ademas de
hojas, items fibrosos y turgentes como frutas o tubérculos.

Los habitos alimentarios inferidos, sumados a las estimaciones de masa y a las inferencias de preferencia y uso del sus-
trato, sugieren que al menos Eucholoeops y Hapalops empleaban gran parte de su tiempo sobre los arboles, posiblemente
alimentandose de hojas. Los milodéntidos serian mas grandes y mucho mas terrestres, solo facultativamente arboricolas,
y utilizarian sus mayores capacidades cavadoras para obtener su alimento en el suelo. Por Ultimo, Prepotherium, una
forma también folivora y la de mayor tamafio entre los perezosos santacrucenses, seria un animal mayormente terrestre
y posiblemente solo un cavador ocasional. Esta caracterizacion ecoldgica sugiere que los perezosos santacrucenses en
conjunto eran habitantes de zonas forestadas, o al menos con la presencia de plantas de porte arbéreo que ofrecieran
soportes con el didmetro necesario para permitir su uso como sustrato.

Sintetizando, las inferencias de tamafo corporal, habitos dietarios y preferencia y uso del sustrato, permiten dividir a los
perezosos santacrucenses en tres grupos ecoldgicos:

1. Formas arboricolas y semiarboricolas de entre 40 y 80 kg, estrictamente folivoras (Eucholoeops, Hapalops, Pelecyo-
don, Schismotherium y Analcimorphus).

2. Formas terrestres de alrededor de 80 kg, consumidoras de hojas, tubérculos y frutos (los milodéntidos Analcitherium
y Nematherium) y posiblemente cavadoras.

3. Formas terrestres folivoras de entre 120 y 200 kg (Prepotherium y otros megatéridos).

Con referencia a la caracterizaciéon ecologica, en el primer grupo (Figura I1X.17) al menos tres géneros (Eucholoeops,
Hapalops y Analcimorphus) se registran en la misma localidad y niveles fosiliferos, indicando que probablemente fue-
ran coetaneos, lo que introduce interesantes interrogantes acerca de la posible competencia intragrupal por el recurso
trofico y espacial. Algunas diferencias funcionales entre estos géneros podrian indicar estilos locomotores levemente
diferentes y acceso a diferentes niveles de la cubierta vegetal: Hapalops era una forma mas fornida y con una postura de
los miembros mas flexionada, que posiblemente se desplazaba por soportes verticales o muy inclinados, mientras que
Analcimorphus 'y Eucholoeops eran taxones mas estilizados con miembros mas extendidos, que posiblemente se aventu-
raban mas por las ramas, siendo también mas agiles sobre el suelo.

Asimismo, como animales herbivoros arboricolas y semiarboricolas, los perezosos compartirian el uso del recurso trofi-
co Unicamente con el puercoespin Steiromys, roedor semiarboricola de entre 10y 15 kg (Candela y Picasso, 2008; Candela
etal.,, 2012), es decir, la mitad del peso del menor de los perezosos, y cuya dieta estaria compuesta por hojas de coniferas,
semillas y corteza (Figura IX.18). Posiblemente este animal se alimentaba en las ramas mas finas, por lo que se puede pro-
poner que no competiria con los perezosos del primer grupo, folivoros trepadores restringidos a las ramas mas gruesas.
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Figura IX.17. Grupos ecoldgicos de perezosos mio-
cenos, representados cada uno por un taxén carac-
teristico. 1) arboricolas y semiarboricolas de entre
40y 80, estrictamente folivoros kg; 2) terrestres de
alrededor de 80 kg, consumidores de hojas, tubér-
culos y frutos; 3) terrestres de entre 120 y 200 kg,
folivoros.

Los géneros de los otros dos grupos ecoldgicos (2 y 3; Figura I1X.17) compartirian las preferencias dietarias con una di-
versidad bastante mas acentuada de mamiferos terrestres herbivoros, desde armadillos de pocos kilogramos (Peltephilus,
11 kg y Proeutatus, 15 kg), hasta gliptodontes de alrededor de 80 a 100 kg (Vizcaino et al. 2006a; Vizcaino et al., 2011ay b;
Vizcaino et al., 2012a) y litopternos de mas de 130 kg (véase seccién siguiente). En la utilizacion de los recursos troficos es
probable que los milodéntidos compitieran hasta cierto punto con los litopternos mas grandes de habitat cerrado (véase
seccién siguiente) y con los gliptodontes Propalaeohoplophorus 'y Cochlops, herbivoros de alimentacién selectiva en am-
bientes moderadamente abiertos (Vizcaino et al. 2011b; Vizcaino et al. 2012a) (Figura 1X.18). Sin embargo, las habilidades
cavadoras de los milodontidos posiblemente les permitieron acceder a recursos alimentarios quizas no explotados por
otras formas herbivoras de tamafo similar, como los gliptodontes, por ejemplo. Respecto al tercer grupo ecolégico, el fo-
livoro terrestre de gran tamano Prepotherium posiblemente utilizaba los miembros anteriores para acceder a las hojas de
ramas bajas, sin necesidad de compartir recursos tréficos con los gliptodontes, aunque quizas compitio fuertemente con
los litopternos mas grandes. En el caso de aventurarse en areas abiertas, deberia compartir el recurso tréfico y espacial
con toxoddntidos de entre 100 kg y 600 kg y con un homalodotérido de mas de 400 kg (véase seccion siguiente).

En referencia a la utilizacion de los perezosos santacrucenses como recurso alimentario por parte del gremio de ani-
males carnivoros coetaneos, es probable que sus principales depredadores hayan sido los marsupiales Sparassodonta
de mayor tamano, como Prothylacynus, un taxén semiarboricola de alrededor de 35 kg y Borhyaena y Arctodictis, taxones
terrestres de 36 y 50 kg, respectivamente (Prevosti et al., 2012) (véase Marsupiales carnivoros). Sin embargo, teniendo en
cuenta la enorme fuerza muscular de estos perezosos y el gran desarrollo de sus garras recurvadas, es plausible que ha-
yan sido dificiles de abatir y que pudieran haber desarrollado conductas defensivas como las que se observan en los osos
hormigueros actuales, que se yerguen sobre sus miembros traseros para usar las garras de las manos como armas (Taylor,
1978; Nowak, 1999). Parece mas probable que los marsupiales carnivoros de mayor tamafo cazaran esporadicamente
adultos de los perezosos de menor tamafo, como Pelecyodon y Schismotherium y quizas también individuos juveniles,
seniles o debilitados de los demas perezosos de mayor tamafo, mientras los marsupiales arboricolas probablemente
cazaran y consumieran individuos juveniles. Por ultimo, entre los animales carnivoros santacrucenses se destacan las aves
de la familia Phorusrhacidae, con un género (Phorusrhacos) de mas de 150 kg y 2,5 m de altura (Degrange et al., 2012).
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Este animal era un depredador agil y fuerte que pudo haber cazado y consumido perezosos santacrucenses sobre el
suelo, valiéndose de su estatura y su velocidad para eludir conductas defensivas (Figura IX.18).

Hoy en dia no existen comunidades de mamiferos que incluyan un gremio arboricola con una diversidad tan elevada de
taxones de tamafio corporal grande. Si bien actualmente en Africa hay primates arboricolas y semiarboricolas de tamafio
comparable, en general no cohabitan (Nowak, 1999). En otras regiones existen o0sos y felinos con excelentes capacidades
trepadoras y de gran tamano, pero tampoco con una diversidad comparable. Adicionalmente, las comunidades de ma-
miferos de la Formacién Santa Cruz incluyen una diversidad de taxones de metabolismo basal bajo (xenartros y marsu-
piales), lo cual hace dificultosa la comparacién con la gran mayoria de las comunidades de mamiferos actuales, desde un
enfoque actualista estricto.

La Unica gran comunidad actual constituida en su mayoria (e histéricamente) por mamiferos de metabolismo basal bajo
es la fauna de marsupiales australianos y la Unica que puede proponerse como un analogo con fines comparativos (Viz-
caino et al., 2010). Los marsupiales arboricolas de Australia incluyen una gran diversidad de taxones en un amplio rango
de tamano corporal, desde animales de tamafio minusculo como los possums (frugivoros y nectarivoros) hasta formas de
alrededor de 10 kg (Nowak, 1999), como el canguro arboricola Dendrolagus (frugivoro y folivoro; Smith y Ganzhorn, 1996)
y el koala Phascolarctos cinereus (folivoro; Smith y Ganzhorn, 1996). En particular, el koala es un animal robusto que trepa
a los drboles con movimientos relativamente lentos, oponiendo manos y pies a ambos lados del soporte y utilizando sus
garras para incrementar el agarre (Smith y Ganzhorn, 1996; Nowak, 1999; Toon y Toon, 2004), estrategias similares a las
inferidas para los perezosos santacrucenses, con los que también comparte algunos rasgos semejantes en el esqueleto
apendicular. Sin embargo, se conocen paleocomunidades que incluyeron al parecer un gremio de mamiferos trepadores
o directamente arboricolas, herbivoros y de gran tamaro corporal. Son las comunidades del Pleistoceno de Madagascar
con enormes lemures arboricolas (por ejemplo Megaladapis de 60 kg y Archaeoindris de 150 kg, Jungers et al., 2002) y las
del Mioceno de Australia con marsupiales diprotodontes arboricolas de gran tamafo (Nimbadon de 70 kg, Black et al.
2012).

Steiromys -__t g

Hapalops —» *

Arctodictis

Analcitherium
Phorusrhacos \
Proeutatus
Cochlops
Diadiaphorus \ Prepotherium

Figura IX.18. Los perezosos santacrucenses en relacion al resto de la paleocomunidad
de vertebrados de la Formacién Santa Cruz (Toledo, 2012). Como potenciales compe-
tidores por los recursos troficos y espaciales se representan el puercoespin arboricola
Steiromys, el armadillo Proeutatus, el gliptodonte Cochlops y el litopterno Diadiapho-
rus. Entre los potenciales depredadores de los perezosos, se ilustran el marsupial car-

nivoro Arctodictis y el ave fororracoidea Phorusrhacos. Las siluetas estan dibujadas a
una escala aproximada.
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Ungulados nativos de América del Sur

En el capitulo 14 del volumen de Vizcaino et al. (2012c), Cassini et al. (2012) estudiaron la paleobiologia del ensamble
de ungulados, que evolucionaron dentro del contexto geogréfico del aislamiento de América del Sur durante casi todo
el Cenozoico (Bond, 1986). En la Formacion Santa Cruz estan bien representados los siguientes 6rdenes y familias: Astra-
potheria con Astrapotheriidae, Litopterna con Proterotheriidae y Macraucheniidae y Notoungulata con Hegetotheriidae
e Interatheriidae (Typotheria) y Toxodontidae y Homalodotheriidae (Toxodontia).

Los astrapoterios son muy peculiares e incluyen los animales mas grandes del Terciario sudamericano (Figura 1X.19;
carecen de incisivos superiores y poseen caninos hipertrofiados formando grandes defensas; los premolares estan redu-
cidos en numero y tamafo y los molares poseen coronas del tipo lofodonte, como en los rinocerontes (Ameghino, 1894;
Kramarz, 2009; Kramarz y Bond, 2009). En la Formacidn Santa Cruz se registra el género Astrapotherium, cuya amplia
y retraida cavidad nasal ha llevado a pensar en la presencia de una proboscis y por su denticidn, la morfologia de los
miembros y la ocurrencia estratigrafica se propuso que era un herbivoro habitante de ambientes bajos y humedos, que
frecuentaba lagunas o bafados (Scott, 1928; Riggs, 1935). Mas recientemente, Townsend y Croft (2005) sefalaron que
presenta el microdesgaste dentario esperado de un ramoneador tipico.

Los Litopterna santacrucenses son mas numerosos y diversos (Figura IX.20). Los macrauquénidos estan representados
solo por Theosodon, caracteristico por la retraccién de los nasales, de manera similar a lo que sucede en algunos artio-
dactilos (por ejemplo el alce, Alces alce, o el dikdik, Madoqua kirkii). En los trabajos histéricos se lo ha descripto como un
herbivoro de talla mediana a grande ecolégicamente similar al guanaco. Por su parte, los proterotéridos han sido descrip-
tos como “ungulados esbeltos y ligeros, digitigrados, generalmente con tres dedos en cada pie, el del medio mucho mas
grande que los laterales, imitando caballitos en miniatura” (Ameghino, 1898: 164). Se conocen cuatro géneros de protero-
téridos santacrucenses: Anisolophus, Tetramerorhinus, Diadiaphorus y Thoatherium, tradicionalmente considerados como
herbivoros de ambientes abiertos debido a su monodactilia (sea anatémica o funcional). Principalmente por su denticion
braquiodonte y porque suelen registrarse en faunas asociadas a ambientes forestados, mas recientemente los proteroté-
ridos fueron considerados animales ramoneadores (Bond, 1986; Cifelli y Guerrero, 1997; Bond et al., 2001; Kramarz y Bond,
2005; Villafane et al., 2006).

Figura 1X.19. Astrapotheria: Astrapotherium magnum. A, reconstruccién en vida (por
M. Canevari); B, crdneo (vista izquierda reflejada) y mandibula del ejemplar AMNH
9278 (American Museum of Natural History, New York, EEUU). Escala= 10 cm.
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Los notoungulados santacrucenses son aun mas abundantes y diversos. Los Toxodontia estan representados por los
toxodoéntidos Nesodontinae Nesodon (Figura 1X.21) y Adinotherium y el homalodotérido Homalodotherium, todos con
denticién completa y sin diastema. Los nesodontinos tienen incisivos laterales hipertrofiados y dientes yugales de co-
rona alta pero de crecimiento limitado (protohipsodoncia sensu Mones, 1982), mientras que Homalodotherium posee
denticién de crecimiento limitado (braquiodoncia sensu Mones 1982) sin piezas hipertrofiadas. Los nesodontinos han
sido considerados habitantes de planicies abiertas y se ha propuesto que se alimentaban principalmente de gramineas,
mientras que para Homalodotherium se han propuesto habitos ramoneadores.

Figura 1X.20. Litopterna. A, Macrauquénido
Theosodon, reconstruccion en vida en am-
bladura (escala = 50 cm), craneo y mandibula
del ejemplar MACN-A 9269-88 (Museo
Argentino de Ciencias Naturales B. Rivadavia,
Buenos Aires), escala = 10 cm; B, Proterotérido
Diadiaphorus majusculus, reconstruccion en vida
en alerta (escala = 50 cm), crdneo y mandibula
(vista izquierda reflejada) del ejemplar MPM-
PV 3397 (Museo Regional Provincial Padre
M. J. Molina, Rio Gallegos), escala =10 c¢m;
C, Proterotérido Thoatherium minusculum,
reconstruccion en vida en trote (escala = 50
cm), crdneo (vista derecha) del ejemplar MPM-
PV 3529 y mandibula (vista izquierda reflejada)
del ejemplar YPM-VPPU 15719 (Yale Peabody
Museum, New Haven, EEUU), escala= 10 cm.
Reconstrucciones en vida por M. Canevari.

Figura 1X.21. Notoungulado toxoddntido Nesodon
imbricatus. A, reconstruccién en vida (por M.
Canevari; escala= 50 cm); B, craneo y mandibu-
la del ejemplar MPM-PV 3659 (Museo Regional
Provincial Padre M. J. Molina, Rio Gallegos),
escala=10cm.
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Los tipoterios santacrucenses son animales pequenos y estan representados por los interatéridos Interatherium y
Protypotherium y los hegetotéridos Hegetotherium y Pachyrukhos (Figura 1X.22). Los interatéridos poseen denticién com-
pleta (sin diastema) e incisivos subiguales. En los hegetotéridos, en cambio, los incisivos centrales superior e inferior estan
hipertrofiados y los incisivos laterales estan atrofiados, asemejandose a las liebres (Leporidae) actuales. Las primeras in-
terpretaciones, basadas fundamentalmente en la hipsodoncia de los dientes yugales, les atribuyeron hébitos pastadores
en planicies abiertas. Sin embargo, recientemente Townsend y Croft (2008) concluyeron que las estrias y facetas de micro-
desgaste de Protypotherium sugieren que este seria un ramoneador que podria consumir frutos blandos.

Cassini et al. (2012) realizaron diferentes analisis para obtener estimaciones de masa corporal, una caracterizacion del
uso del sustrato y uso del habitat como asi también el tipo de dieta y algunas hipotesis sobre fisiologia digestiva.

Para las estimaciones de masa corporal partieron de medidas lineales craneomandibulares que incluyeron en ecuacio-
nes bi- y multivariadas de ungulados artiodactilos y perisodactilos, los andlogos actuales propuestos para estos linajes
nativos extinguidos. Para cada espécimen obtuvieron varias estimaciones, las cuales se promediaron para reportar una
masa media y sus desvios estandar para cada especie. Los ungulados santacrucenses se distribuyen en un amplio rango
de tamano corporal. Los tipoterios varian entre 2 y 10 kg, los proterotéridos entre 20 y 100 kg, los toxodontes y ma-
crauquénidos sobrepasan los 100 kg y solo el astrapoterio alcanzaria una masa corporal de 1000 kg. La mayor riqueza
taxondémica corresponde al rango entre 20 y 100 kg. Basandose en estos valores, los autores ubicaron a los ungulados
nativos en categorias de tamafo ajustadas a la escala logaritmica de cambio de orden de magnitud: ungulados peque-
nos (entre 1y 10 kg), que incluyen Unicamente los tipoterios, ungulados medianos (entre los 10y 100 kg), representados
por los proterotéridos y el toxodéntido Adinotherium, y ungulados de gran porte (entre los 100 y 1000 kg), que incluyen
al macrauquénido Theosodon, el toxodoéntido Nesodon, el homalodotérido Homalodotherium y el astrapotérido
Astrapotherium. Algunos ejemplares de este tltimo podrian sobrepasar la tonelada, por lo que seria el Unico megamami-
fero estricto (sensu Owen-Smith, 1988) de la Formacion Santa Cruz (Figura IX.23).

Figura IX.22. Notoungulados tipoterios. A, inte-
ratérido Interatherium robustum, reconstruccion
en vida (escala= 25 cm), craneo (vista izquierda
reflejada) y mandibula del ejemplar MPM-PV
3471 (Museo Regional Provincial Padre M. J. Mo-
lina, Rio Gallegos, escala= 5 cm). B, hegetotérido
Hegetotherium mirabile (escala= 25 c¢cm), craneo
(vista derecha MPM-PV 3526) y mandibula (vista
izquierda reflejada, MPM-PV 4316, escala = 5 cm).
Reconstrucciones en vida por M. Canevari.
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Figura 1X.23. Representacién en escala logaritmica de la masa corporal de los ungu-
lados santacrucenses. Las siluetas en blanco representan cada género: Interatherium,
Protypotherium, Hegetotherium y Pachyrukhos (Typotheria) y Adinotherium y Nesodon
(Toxodontia) entre los Notoungulata; Diadiaphorus, Tetramerorhinus y Thoatherium
(Proterotheriidae) y Theosodon (Macraucheniidae) entre los Litopterna; Astrapotherium
(Astrapotheria). Las siluetas en negro de Artiodactyla y Perissodactyla se utilizan para
comparacion y referencia. La longitud horizontal de los rectangulos representa el ran-
go de masa corporal para el género. Las siluetas no estan a escala.

Para la caracterizacion del uso del sustrato Cassini et al. (2012) realizaron un trabajo de base fundado en el célculo de
indices (véase Capitulo VI). Todos los ungulados de la Formacién Santa Cruz habrian sido cuadripedos desde caminado-
res a corredores, aunque Homalodotherium pudo adoptar posturas bipedas, quizas para alimentarse de hojas y brotes
de arboles (Elissamburu, 2010). Los tipoterios pudieron ser cavadores ocasionales, aunque también incluyen a las formas
mas agiles, tal vez mas que los proterotéridos, como consecuencia de su menor tamano corporal (véase Capitulo VI, Figura
VI.24). Hay dos taxones muy disimiles, Astrapotherium e Interatherium, que podrian haber tenido habitos nadadores. Para
el resto del ensamble no se alcanza una mayor discriminacién en el tipo de marcha. Aun asi, estos resultados supondrian
una mayor variacion de estilos locomotores que lo supuesto hasta el momento.

Para la formulacién de hipoétesis sobre la dieta y la fisiologia de la digestién los autores se aventuraron mas alla, valién-
dose de un enfoque ecomorfolégico cuyo marco de referencia fue una amplia muestra de ungulados actuales de habitat
y comportamiento alimentario conocido. Primero realizaron un andlisis jerarquizado para identificar la correlacion entre
la morfologia craneomandibular y los habitats y luego analizaron el comportamiento alimentario dentro de estos. Las
especies actuales fueron clasificadas por su preferencia por tres categorias de ambientes -abiertos, mixtos y cerrados-y
de acuerdo con el tipo y proporcidn de cobertura vegetal (Mendoza et al., 2005). Dentro de cada una de estas categorias,
las especies fueron subdivididas en cinco comportamientos alimentarios diferentes de acuerdo con la composicién vege-
tal de la dieta: pastadores, intermedios, ramoneadores, frugivoros y omnivoros. Luego calcularon el drea de la superficie
oclusal de los dientes yugales superiores, siguiendo la metodologia propuesta por Vizcaino et al. (2006b) (ver Capitulo
VIII) y la relacionaron con la masa corporal mediante ecuaciones alométricas de eje mayor estandarizado (Standardized
Major Axis).
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En primer lugar, los notoungulados fueron clasificados como ungulados de ambientes abiertos y los litopternos y astra-
poterios como de ambientes cerrados por el indice de hipsodoncia y el largo de la mandibula (Figura 1X.24).
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Figura 1X.24. A, distribucion de 119 ungulados actuales y los ungulados santacrucenses en el mor-
foespacio definido por el indice de hipsodoncia (HI) y el largo relativo de la mandibula (JAW), que
permite la caracterizacion de las especies de ambientes cerrados (circulos negros), ambientes mix-
tos (circulos grises) y ambientes abiertos (circulos blancos). Ungulados actuales: Camelus bactrianus
(Caba), Camelus dromedarius (Cadr), Kobus (cuatro especies), Lama pacos (Lapa), Lama guanicoe
(Lagu), Madoqua guentheri (Magu), Madoqua kirkii (Maki), Oreamnos americanus (Oram), Ozotoceros
bezoarticus (Ozbe), Vicugna vicugna (Vivi); las especies asociadas a cuerpos de agua estan indicadas
con una cruz y las ramoneadoras de ambientes abiertos con una equis. B, férmula matemética del
indice de preferencia de habitat (HPI). C, medidas mandibulares utilizadas en el célculo de los indices
HPI'y HI (nomenclatura de Mendoza et al., 2002, 2006); longitud de la serie molar inferior (LRML) y
largo mandibular (JAW). D, medidas dentarias: ancho (WM3) y alto de la corona (HM3) del tercer molar
inferior (m3) y formula matematica del indice de hipsodoncia.
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En los ungulados actuales, la relacién entre estas variables permite una buena discriminacion entre los tres tipos de
habitat. Luego, al analizar dentro de cada tipo de ambiente, los notoungulados son caracterizados en general como pas-
tadores mientras que los litopternos y astrapoterios como ramoneadores (Figura IX.25). Los toxodéntidos y los proteroté-
ridos son los que mas se ajustan a un modelo de ungulado herbivoro usando como andlogos a los artiodactilos y periso-
dactilos. Asimismo, combinando los resultados con los de uso del sustrato, la hipotesis de un ramoneador de arboles para
Homalodotherium parece plausible. Entre los tipoterios, es llamativo que ungulados tan pequefos sean caracterizados
como pastadores (los artiodactilos actuales de menor talla son folivoros), en algunos casos incluso exagerando los ras-
gos morfolégicos asociados a este comportamiento en los ungulados actuales. Como vimos en los estudios de uso de
sustrato, estos animales tendrian la capacidad de cavar, por lo que este estilo de vida podria afectar ciertas variables. Por
ejemplo, la hipsodoncia pudo estar incrementada en mayor medida como respuesta a los elementos abrasivos del sustra-
to que a la silice de los pastos. Mdas aun, recientemente se ha demostrado que en América del Sur este rasgo morfolégico
aparecié en tiempos geoldgicos anteriores a la generalizacion de los pastizales, mas probablemente correlacionado con
la presencia en los ambientes de elementos abrasivos producto del vulcanismo (Stromberg et al., 2013). Ademas, los
tipoterios parecen alejarse bastante de la configuracidon de un ungulado artiodactilo-perisodactilo, asemejandose mas
a leporidos, roedores caviomorfos o damanes (orden Hyracoidea), por lo que el marco de referencia comparativo de los
andlogos actuales deberia ser ampliado.
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Figura IX.25. A, distribucion de 88 ungulados ac-
tuales (circulos) habitantes de ambientes abiertos
y mixtos y 24 notoungulados (simbolos con un
punto) en el morfoespacio definido por el ancho
relativo del hocico (MZW) y el ancho méximo del
angulo mandibular (JMC), que permite la carac-
terizacion segun la alimentacion (pastadores,
ramoneadores o intermedios). Ungulados actua-
les: Equus spp. (circulos con una cruz), Camelus
dromedarius (Cadr), Madoqua guentheri (Magu),
Madoqua kirkii (Maki), Connochaetes gnou (Cogn),
Connochaetes taurinus (Cota), Bison bison (Bibi),
Bos indicus (Boin), Bubalus Bubalus (Bubu) y Bison
bonasus (Bibo). B, distribucién de 30 ungulados
actuales habitantes de ambientes cerrados y
17 ungulados santacrucenses (astrapoterios y
litopternos), en el morfoespacio definido por la
profundidad del angulo mandibular (JMB) y el
ancho maximo del angulo mandibular (JMC), que
permite una buena caracterizacién de los ramo-
neadores (circulos blancos) con respecto a los
frugivoros (circulos negros) y de dieta intermedia
(circulos grises). Ungulados actuales: Cephalophus
dorsalis (Cedo), Elaphodus cephalophus (Elce),
Hexaprotodon liberiensis (Heli), Moschus mos-
chiferus (Momo), Philatomba monticola (Phmo),
Pudu  mephistophiles  (Pume), Pudu puda
(Pupu), Rhinoceros sondanicus (Rhso) y Tapirus
terrestris (Tate).



El caso de Astrapotherium es digno de mencion también por su peculiar morfologia. En primera instancia fue clasificado
como omnivoro, debido a que comparte con los cerdos actuales (Suidae) similitudes en la longitud relativa de los premo-
lares y largo relativo de la fosa masetérica. Debido a que en otras caracteristicas la denticion se asemeja a la de un mami-
fero herbivoro, y asumiendo un sesgo metodoldgico, los autores decidieron continuar con los analisis tratandolo como
un potencial no-omnivoro. De esta manera, los astrapoterios se ubicaron en una posicién intermedia en el morfoespacio
que caracteriza a los artiodactilos ramoneadores y a los perisodactilos de ambientes cerrados.

Los resultados de los analisis del drea oclusal (OSA; véase Capitulo VIII) y la superficie dentaria permitieron analizar dos
lineas interpretativas. Por un lado evaluaron si las pendientes entre una variable que crece al cubo (masa) contra otra que
crece al cuadrado (area) sigue el comportamiento esperado para una relacion isométrica (0,6666, véase Capitulo IV). Las
rectas de todos los mamiferos herbivoros, o bien los “meridiungulata” o los Notoungulata, presentan alometria positiva,
es decir que los animales mas grandes poseen mayor superficie oclusal por unidad de masa que la esperada para una
relacién isométrica (Tabla IX.1). Estos valores son muy similares a los predichos por la potencia de 3 de la Ley de Kleiber
(véase Capitulo IV) o por la relacién de estas variables con el metabolismo. Como se mencioné en el Capitulo VIII, existe
una relacién entre la superficie oclusal y la tasa metabdlica, por lo que Cassini et al. (2012) interpretaron que los ungulados
santacrucenses (a diferencia de los xenartros; véase Vizcaino et al., 2006b) tendrian tasas metabdlicas basales similares a
los mamiferos euterios.

Por otro lado, analizando los residuos de la regresion (la parte de los datos no explicada por la variable dependiente)
encontraron que entre los ungulados actuales los perisodactilos registran valores positivos, mientras que los correspon-
dientes a artiodactilos rumiantes son negativos (Figura IX.26). Esto fue interpretado como evidencia de una mayor capa-
cidad de procesamiento en la cavidad oral a favor de los perisodactilos. En estos animales el alimento es masticado una
sola vez, mientras que los rumiantes poseen un sistema digestivo mas eficiente en el que el alimento es regurgitado y
vuelto a procesar en la boca en una segunda ronda. Los autores postularon que el paralelismo observado en los ungu-
lados santacrucenses sugiere que los Litopterna requeririan mayor tiempo de procesamiento en la cavidad oral que los
Notoungulata y Astrapotheria.

Taxon ’S\g; Ra:rr]\ag;;je R? Ord:? Pend. Tend Residuos
Mammalia 51 0,084-4637 0,958 1,448 0,716 + X<G,AfU
“Euungulata” 30 12,00-3729 0,845 1,518 0,691 iso A<P

1 Meridiungulata 17 1,67-922 0,953 1,453 0,795 + N<L

T Litopterna 7 14,74-158 0,694 2,074 0,526 iso

1 Notoungulata 9 1,67-738,6 0,991 1,407 0,788 + Tx=Ty

Tabla IX.1. Resultados de la regresién para el area de superficie oclusal y la masa corporal transformadas a logaritmos. Parametros mas
comunes de las regresiones del eje mayor estandarizado (SMA) para cada grupo: R2, estimadores del coeficiente alométrico (pendiente)
y de la constante de normalizacién (Ord.a, ordenada al origen). El andlisis de residuos expresa las diferencias significativas (p<0,001)
entre los grupos. Debido al uso de los logaritmos la recta corta al eje y en x igual a cero, que corresponde a una masa de 1 kg (cero
es el logaritmo decimal de 1). Abreviaturas: Tend, tendencia alométrica; iso, isometria cuando la pendiente no difiere del valor
esperado de 2/3; + alometria positiva cuando la pendiente fue significativamente superior al valor de 2/3 y - cuando la pendiente
fue significativamente inferior al valor tedrico de 2/3. A = Artiodactyla, Af = Afrotheria, U = “Euungulata’, G = Glires, L = Litopterna,
N = Notoungulata, P = Perissodactyla, Tx = Toxodontia, Ty = Typotheria, X = Xenarthra.

En suma, la particidon del nicho herbivoro en el ensamble de ungulados nativos esta basada en el uso diferencial de
ambientes abiertos, mixtos y cerrados y en la diferenciacion de la dieta reflejada principalmente en tres atributos biologi-
cos: (1) tamano corporal, (2) forma y funcion de los rasgos crdneo-dentarios y (3) requerimientos energéticos o fisiologia
de la digestion. Las hip6tesis y reconstrucciones paleobioldgicas de Cassini et al. (2012b) han sido contrastadas en varios
articulos recientes de Cassini y colaboradores (Cassini et al., 2012a, Cassini y Vizcaino, 2012, Cassini, 2013) en los que se
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han incorporado métodos basados en landmarks para estimar la masa corporal, andlisis biomecanicos del aparato mas-
ticatorio, ecomorfolégicos y morfogeométricos tridimensionales del craneo y mandibula, en linea con las metodologias
desarrolladas a lo largo de este libro.

by g
° ] M, T o,
B . S - . Pl
» m' =% o
! g . 5 N Gomooe=tOdhcocsoooccooooas
)
2 Jo e e o ™o o_?,”__‘?___ot_____p_ ______
o o © [o) o ®© °0 [ ]
o ° oo °
? R
< %
P
' T T T
25 3.0 35
Predicho
B _
® Figura I1X.26. Andlisis graficos de los re-
S siduos de las regresiones. A, “Euungulata”
% actuales, Artiodactyla (circulos verdes) y
4 Perissodactyla (cuadrados negros).
B, ungulados santacrucenses, Notoungu-
lata (circulos negros), Litopterna (cuadra-
dos blancos) y Astrapotheria (tridngulos
invertidos verdes).

Predicho

Marsupiales carnivoros

Durante el Santacrucense, el gremio de los mamiferos depredadores estaba ocupado principalmente por marsupiales
Sparassodonta, siendo el momento de mayor diversidad del grupo (Figura IX.27). Prevosti et al. (2012) revisaron su pa-
leoecologia. En general, los esparasodontes fueron mayormente hipercarnivoros, con diferentes preferencias de sustrato
y habilidades locomotoras (desde trepadores a terrestres cursoriales) y un amplio rango de tamafos corporales (desde 1
kg hasta casi 100 kg).

En la Formacion Santa Cruz se registran 11 especies pertenecientes a 10 géneros (Figura IX.27): seis Hathliacynidae
(Acyon tricuspidatus, Cladosictis patagonica, Sipalocyon gracilis, Sipalocyon obusta, Pseudonotictis pusillus y Perathereutes
pungens) y cinco Borhyaenoidea (Prothylacynus patagonicus, Lycopsis torresi y tres Borhyaenidae, Borhyaena tuberata,
Acrocyon sectorius y Arctodictis munizi).

Prevosti et al. (2012) calcularon la masa corporal mediante ecuaciones alométricas utilizando el tamafio del centroide
a partir de andlisis morfogeométricos de elementos postcraneanos (Ercoli, 2010; Ercoli y Prevosti, 2011). Para algunas
especies que no conservaban restos postcraneanos o cuando los restos eran muy fragmentarios debieron recurrir a es-
timaciones basadas en la denticién (Vizcaino et al., 2010). Para corregir el sesgo impuesto por los patrones filogenéticos
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utilizaron andlisis de regresiones de autovectores filogenéticos (PVR; Diniz-Filho et al., 1998). Los resultados sefalan un

rango de tamanos entre 1 kg y cerca de 40 kg, con una buena separacion entre las especies (Tabla 1X.2).

Taxon Masa RGA
corporal
Arctodictis munizi >37,00° 0
Borhyaena tuberata 36,40° 0
Prothylacynus patagonicus 31,79° 0,17
BORHYAENIDAE
“Lycopsis” longirrostrus 29,77°
Lycopsis torresi 20,07° 0,30
Acrocyon sectorius 11,49° 0
Cladosictis patagonica 6,60° 0,17
Acyon tricuspidatus 4,30% 0,30
Sipalocyon gracilis 2,110 0,33
HATHLIACYNIDAE
Sipalocyon obusta 2,06° 0,27
Pseudonotictis pusillus 1,17° 0,30
Perathereutes pungens 1,00° 0,34

TablalX.2.Estimacionesobtenidasparalamasacorporalenkgyeldreademoliendarelativa(RGA)

del ultimo molar inferior (m4) de los esparasodontes santacrucenses.

2 Estimaciones basadas en medidas dentarias; Pestimaciones basadas en el tamano del
centroide. Arctodictis munizi es la especie mas grade, seguida por Borhyaena tuberata
y luego por las especies de Prothylacynus, Lycosis, Acrocyon, Cladosictis, Acyon, Sipalocyon,

Pseudonotictis y Perathereutes.

217

Figura 1X.27. Marsupiales esparasodontes santa-
crucenses. A, craneo de Sipalocyon gracilis (MPM-
PV 4316); B, mandibula de Perathereutes pungens?
(MPM-PV 4322; Museo Regional Provincial Padre
M.J. Molina, Rio Gallegos); C, craneo (MPM-PV
4326) y mandibula (MPM-PV 4333) de Cladosictis
patagonica; D, mandibula de Prothylacynus patago-
nicus (MPM-PV 4318); E, Craneoy mandibula de Arto-
dictis munizi (CORD-PZ-1210-1/5; Museo Paleontolo-
gia, Facultad de Ciencias Exactas, Fisicas y Naturales,
Universidad Nacional de Cérdoba); F, craneo de
Borhyaena tuberata (FMNH P 13252; Field Museum
of Natural History, Chicago, EEUU).



Las especies mas grandes estan claramente separadas por tamafo, siendo esto menos evidente entre las mas pequeias
(las especies de Sipalocyon son similares en tamafio y lo mismo se observa entre Perathereutes y Pseudonotictis). Los auto-
res resaltan que, asi, en el Santacrucense no habria mamiferos depredadores con una masa corporal superior a 100 kg, un
patron que contrasta con la mayoria de las comunidades actuales y extinguidas de mamiferos placentarios (por ejemplo
Van Valkenburgh, 1985, 1999; Farifia, 1996; Prevosti y Vizcaino, 2006), pero es similar a algunos ecosistemas actuales de
América del Sur, como por ejemplo Patagonia.

Para inferir preferencia y uso de sustrato recurrieron a la morfometria geométrica, utilizando una amplia base de datos
de mamiferos actuales que incluyd mas de 200 especimenes de mas de 100 especies de marsupiales (Didelphimorphia
y Dasyuroidea) y placentarios carnivoros (familias Canidae, Ursidae, Felidae, Mustelidae, Mephitidae, Viverridae y Her-
pestidae). Clasificaron a las especies actuales como arboricolas (las que viven mayormente en los arboles y solo rara vez
descienden a la tierra), trepadoras (en inglés scansorial, las que se mueven en el suelo y en los arboles y tienen buenas
habilidades para escalar, pero llevan a cabo una gran parte de su vida en el suelo), terrestres (aquellas que se mueven
principalmente en el suelo y nunca, o solo ocasionalmente, trepan o cavan), cursoriales (aquellas que se mueven casi
exclusivamente en el piso y pueden realizar carreras largas y rapidas y cavar de vez en cuando), semiacudticas (las que
nadan con frecuencia o siempre) y semifosoriales (las que cavan frecuentemente). Encontraron que los esparasodontes
santacrucenses habrian sido diversos en sus capacidades locomotoras y utilizacion del habitat (Figura 1X.28). Las especies
de Prothylacynus, Cladosictis, Sipalocyon y Pseudonotictis, por ejemplo, habrian tenido considerable movilidad en las arti-
culaciones, en especial para la supinacién de la extremidad anterior, asemejandose a los carnivoros trepadores actuales
como los prociénidos (por ejemplo, el coati Nasua) y los vivérridos. Prothylacynus habria tenido capacidad de prensién en
los miembros anteriores, que eran incluso mas desarrollados que en Cladosictis, Sipalocyon y Pseudonotictis. Sin embargo,
la morfologia de la tibia de Prothylacynus sugiere movimientos mas restringidos que en los taxones actuales totalmente
arboricolas (por ejemplo el vivérrido Arctictis binturong; Muizon, 1998). La morfologia de las extremidades de Borhyaena
y Artodictis es comparable con la de taxones estrictamente terrestres, debido al pequefio epicondilo medial y una tréclea
humeral mas grande.

Figura IX.28. Morfoespacio del andlisis de la vista an-
terior de la epifisis distal del himero de marsupiales
esparasodontes y placentarios carnivoros definido
por los dos primeros Relative Warps (RW). Simblos:
Amarsupial cursorial; 2 Carnivora cursorial;
marsupial semifosorial; Carnivora semifosorial;

marsupial terrestre; < Carnivora terrestre; ®mar-
supial escansorial (trepador); B Carnivora escansorial;
@ marsupial arboricola; @ Carnivora arboricola; +
marsupial semiacuatico; ~+ Carnivora semiacuatico;
.Sparassodonta: Ah, Acyon herrerarae; Amy, Acyon
myctoderos; As, Arctodictis sinclairi; Amu, Arctodictis
munizi; B, Borhyaena tuberata; C, Cladosictis patagonica;
L, “Lycopsis” longirostrus; Pe, Perathereutes pungens;
Pr, Prothylacynus patagonicus; Ps, Pseudonotictis
pusillus; S, Sipalocyon gracilis, y Th, cf. Thylacosmilus /
T. atrox. Modificado de Prevosti et al., 2012.

RW1
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Para inferir la dieta, realizaron un analisis de morfometria geométrica de la mandibulay aplicaron un indice morfométri-
co al ultimo molar inferior. Para el andlisis de morfometria geométrica utilizaron también una amplia muestra de carnivoros
actuales, tanto marsupiales como placentarios. Estos fueron clasificados como hipercarnivoros (aquéllos que se alimen-
tan principalmente de carne de otros vertebrados), mesocarnivoros (se alimentan principalmente de otros vertebrados,
por lo general mas pequefios que ellos mismos, pero también de plantas e invertebrados), omnivoros (se alimentan
principalmente de plantas e invertebrados), herbivoros (se alimentan principalmente de materia vegetal) e insectivoros
(se alimentan principalmente de insectos). Estas categorias se utilizaron en los andlisis discriminante y canénico (misma
probabilidad para cada grupo de dieta), usando valores de los Relative Warps, (un tipo de componentes principales de la
distribucién de las configuraciones de landmarks) para inferir la dieta de los esparasodontes santacrucenses. Identifica-
ron dos grupos (Figura 1X.29). Uno que se superpone con los hipercarnivoros actuales y esta formado por las especies de
Borhyaena, Artodictis, Cladosictis y Prothylacynus, agrupadas por la presencia de dentarios cortos y profundos y una fosa
masetérica desplazada anteriormente. El otro grupo, que se solapa con los omnivoros, mesocarnivoros e insectivoros ac-
tuales, incluye las especies de Perathereutes, Sipalocyon, probablemente Acyon y Pseudonotictis, con dentarios mas bajos
y largos. Este patron es claro utilizando la muestra de marsupiales, pero en el analisis incluyendo placentarios un espéci-
men de Cladosictis se coloca cerca de Sipalocyon en un érea dominada por los no-hipercarnivoros, mientras que los otros
se colocan con los hipercarnivoros. Funciones discriminantes, con porcentajes de reclasificacién correcta entre 69,59% y
79,39%, clasifican a los miembros del primer grupo como hipercarnivoros y a los del segundo grupo parcialmente como
omnivoros o insectivoros. La forma del dentario es el parametro discriminativo mas importante en estas funciones, y por
lo tanto, explica por qué los esparasodontes con una denticién hipercarnivora pero con dentarios mas generalizados no
se clasifican como hipercarnivoros. De acuerdo con Prevosti et al. (2012) sus resultados coinciden con hipoétesis previas
de que Artodictis munizi y probablemente Borhyaena tuberata (Marshall, 1977, 1978; Argot, 2004; Forasiepi et al., 2004)
podrian haber sido carrofieros al menos de manera oportunista.

Figura 1X.29. Morfoespacio definido por los dos pri-
meros ejes canonicos (C) del andlisis de discriminante

o
~ ﬁ@ de la configuracién de landmarks de la rama alveolar
o1 - i ; i LA :
o mandibular en marsupiales. Simbolos: ~ hipercarni-
0 Voro; < mesocarnivoro; = omnivoro; e insectivoro;
® Amu Aherbivoro; .Sparassodonta: Ah, Acyon herrerae;
1 @B Ca Co Amu, Arctodictis munizi; Amy, Acyon myctoderos;
@As prA® Pr As, Arctodictis sinclairi; B, Borhyaena tuberata; Bm,
2 | Amu :'p, 4 :CA N Borhyaenidium musteloides; C, Cladosictis patagonica;
pr 8C L, “Lycopsis” longirostrus; Pr, Prothylacynus patagonicus;
3 ®B ® C Pe, Perathereutes pungens; Ps, Pseudonotictis pusillus;
ot ®rs S, Sipalocyon gracilis. Modificado de Prevosti et al.,

4 (2012).

10 9 8 7 N -5 4 3 2 A 0 1
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El indice morfométrico que utilizaron, Area de Molienda Relativa (RGA, por su sigla en inglés, Relative Grinding Area
adaptado de Van Valkenburgh, 1989) mide el desarrollo relativo del talénido en el dltimo molar inferior (m4):

RGA = raiz cuadrada del drea de talénido / longitud del trigdnido

En el caso de especies extinguidas, un taxén se considera hipercarnivoro cuando el indice RGA es inferior a 0,48; meso-
carnivoro cuando el indice varia entre 0,48 y 0,54 y omnivoro cuando es mayor que 0,54 (Prevosti et al., 2013). Los resul-
tados indican que todos los esparasodontes santacrucenses son comparables a los marsupiales y placentarios actuales
hipercarnivoros (Tabla IX.2).

Los autores concluyeron que el gremio de mamiferos depredadores santacrucenses estaba conformado por taxones
hipercarnivoros con especializaciones morfolégicas que sugieren particién del uso del recurso tréfico. La mayoria de
los hatliacinidos (por ejemplo, Sipalocyon, Perathereutes y Pseudonotictis) tienen mandibulas largas y bajas y talonidos
bien desarrollados, lo que indica una dieta menos hipercarnivora que la mayoria de borienoideos. En el otro extremo,
los boriénidos, que son mas grandes (Borhyaena y Artodictis), tienen mandibulas mas robustas y los molares inferiores
practicamente carecen de talénidos, lo que se relaciona con una hipercarnivoria extrema y la capacidad, al menos opor-
tunista, para carrofiear. Estos autores no encontraron aceptable la analogia de los esparasodontes con algunos carnivoros
placentarios (por ejemplo, cénidos, ursidos y mefitidos). Asimismo, concluyeron que la diversidad de esparasodontes
santacrucenses es similar a la observada en comunidades de hipercarnivoros placentarios actuales y del pasado.

Finalmente, Prevosti et al. (2012) avanzaron un paso mas hacia la integracion paleosinecoldgica, considerando los ta-
manos corporales de los consumidores primarios estudiados en otros capitulos del volumen, para proponer las relaciones
tréficas de los esparasodontes santacrucenses (Figura 1X.30).

Asi, interpretaron que Arctodictis munizi'y Borhyaena tuberata habrian cazado mamiferos de una amplia gama de tama-
nos, desde roedores (por ejemplo Neoreomys de aproximadamente 4 kg), los pequefios xenartros (por ejemplo armadillos
de 8 a 11 kg), pequeios notoungulados (por ejemplo interatéridos de unos 3 kg), hasta los juveniles de los mamiferos
mas grandes santacrucenses (por ejemplo Astrapotherium, con adultos de casi una tonelada). Segun los autores, la presa
mas accesible habria ocupado un rango de tamafo corporal que oscilaba entre 20 y 150 kg, incluyendo perezosos (por
ejemplo Hapalops y Eucholoeops: 35-85 kg), toxoddntidos (por ejemplo Adinotherium: 100 kg) y litopternos (por ejem-
plo Thoatherium y Diadiaphorus: 24-82 kg). Prothylacynus y Lycopsis pueden haber tenido dietas similares a Artodictis y
Borhyaena, pero probablemente los toxodéntidos y astrapoterios adultos estaban mas alla de sus capacidades de captura
y la presa comin mas probable habrian sido perezosos, armadillos (por ejemplo Proeutatus: 15 kg), litopternos y hegeto-
téridos (por ejemplo Hegetotherium: 8 kg). Las presas potenciales de Acrocyon habrian incluido pequefios litopternos (por
ejemplo Licaphrium y Thoatherium: 18-24 kg), hegetotéridos, interatéridos, roedores, pequefios armadillos (por ejemplo
Stenotatus y Prozaedyus: 1-4 kg) y primates (Homunculus: 2,7 kg). Los esparasodontes pequefios probablemente concen-
traban su dieta en roedores pequefios (por ejemplo Eocardia y Stichomys: 0,16 a 0,79 kqg), interatéridos y pequefos mar-
supiales (por ejemplo Palaeothentes: 0,08 hasta 0,36 kg). En particular, los hatliacinidos mas grandes, Cladosyctis y Acyon,
habrian depredado con mas frecuencia pequeios armadillos, roedores mas grandes (por ejemplo, Neoreomys) y primates
(Homunculus).
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4 1. Arctodictis munizi 5. Prothylacynus patagor;icu;
6 .3 2. Borhyaena tuberata o )
, ) 2 3. Cladosictis patagonica 6. Pseudonotictis pusillus
' 4. Lycopsis torresi 7. Sipalocyon gracilis

Figura IX.30. Reconstruccién del gremio de los marsupiales esparasodontes santacrucen-
ses. Modificado de Prevosti et al. (2012).

Paleosinecologia

En la linea que se plantea en este libro, en el capitulo de sintesis paleoecolégica del volumen mencionado, Kay et al.
(2012) hicieron hincapié en la distincion, a menudo infravalorada, entre dos tipos de informacién. En primer lugar, la
reconstruccion paleoecolégica en el sentido de la utilizacién de evidencia abidtica y bidtica para reconstruir parametros
ambientales de la Formacién Santa Cruz, como la precipitacion media anual y la temperatura. En segundo lugar, el en-
tendimiento de la paleoecologia de las distintas especies con base en sus caracteristicas de adaptacién, como el tamafo
corporal, la dieta y lalocomocion y preferencia de sustrato (paleoautoecologia) y la reconstruccion, a partir de las caracte-
risticas generales de estos nichos, de la fauna de la Formacion Santa Cruz en su conjunto (paleosinecologia).

Para evitar los efectos de una promediacion significativa, el estudio se centr6 en una serie de localidades acotadas geo-
grafica y temporalmente. El drea correspondié a unos 15 km de afloramientos de la zona intermareal de la costa atlantica
al sur del Rio Coyle (provincia de Santa Cruz), puesto que la informacién tefrocronoldgica indicé que las localidades en esa
zona, a las que se denomind en conjunto como FL 1-7 (Figura IX.11), representaban un lapso temporal restringido (entre
aproximadamente 17,4 — 17,5 Ma). Con fines heuristicos, identificaron dos enfoques de andlisis, especificos y sintéticos,
para la reconstruccion del paleoambiente y la paleoecologia.

Enfoques especificos

Los enfoques especificos consistieron en examinar indicadores abioticos y bidticos, ya sean icnofésiles, taxones o gru-
pos de taxones con habitos similares, comparando la abundancia de la distribucién con la que tienen actualmente. Por
ejemplo, ;cudles son las posibles causas “ecoldgicas” para la presencia de mamiferos mirmecéfagos (osos hormigueros y
armadillos) o de la ausencia de cocodrilos en el Santacrucense? Este enfoque no es central a los fines de este libro, por lo
que lo tratamos brevemente.

Varios taxones registrados (por ejemplo, palmeras, la rana Calyptocephalella, el lagarto Tupinambis, el oso hormiguero
Protamandua y el primate Homunculus) indican claramente que el clima de FL 1-7 era mucho mas célido y himedo que
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en la actualidad. La presencia de arboles y de aves y mamiferos que actualmente habitan en bosques (halcén reidor,
puercoespines, ratas espinosas, perezosos, marsupiales trepadores y monos) apoya esta conclusion. La aparicién de mol-
des calcéreos de raices en paleosuelos indica alta estacionalidad de las precipitaciones, con inviernos frios y himedos y
veranos secos y calidos. Se registran también gramineas y una serie de taxones de vertebrados (aves terrestres gigantes,
muchos notoungulados, gliptodontes y armadillos) que estarian adaptados a ambientes abiertos. El examen de los ele-
mentos sedimentoldgicos, icnoldgicos, de la flora y la fauna, en conjunto, sugiere para FL 1-7 un paisaje consistente en un
mosaico de bosques abiertos templado-himedos y semidridos, con lagunas en algunas zonas e inundaciones temporales
en otras, que promovian la formacién de marismas con mezcla de herbaceas y gramineas.

Enfoques sintéticos

Como primer paso, Kay et al. (2012) compararon la riqueza de especies de FL 1-7 con la de 25 faunas de mamiferos
actuales de diferentes regiones de América del Sur, desde el ecuador hasta Patagonia, en ambientes que varian en precipi-
taciones, temperatura y la composicion de la vegetacion. De estas, solo cinco se encuentran al sur del Trépico de Capricor-
nio, fuera de los limites de las zonas tropicales. Los dos conjuntos se comportan de manera muy diferente: en los tropicos,
existe una fuerte relacién entre la precipitacion y la riqueza total de especies, mientras que en las faunas mas al sur no se
encontrd relacién entre esas variables. En FL 1-7 se identificaron 49 especies de mamiferos, riqueza mucho mayor que la
de cualquiera de las faunas patagonicas actuales consideradas, independientemente de las precipitaciones. Al confrontar
esta fauna santacrucense con las tropicales, se infiere una precipitacién anual de alrededor de 1500 mm (Figura IX.31A).
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Figura IX.31. Precipitacion, riqueza especifica e indices de nicho. A, precipitacion versus riqueza especifica total de
mamiferos no voladores. Se indican los valores de P; NS = no significativo. B, precipitacion versus indice de arbo-
realidad. C, precipitacion versus indice de frugivoria. D, precipitacion versus indice de ramoneo. Los circulos negros
representan faunas dentro de la zona tropical (N = 20); los circulos blancos representan faunas fuera de la zona
tropical (N = 5); las lineas representan el ajuste por minimos cuadrados para las especies tropicales (linea solida
roja) y las especies extratropicales (linea punteada verde). El circulo azul indica la ubicacién de la fauna FL 1-7.
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Luego se enfocaron en reconstruir la estructura de nicho identificando el nimero de especies presentes y agrupan-
dolas en categorias de tamafo corporal, preferencia y uso del sustrato y alimentacién (véase Cuadro de texto). Utilizaron
estas categorias para calcular cuatro indicadores del nimero de especies dentro de un gremio (es decir, con una especia-
lizacién de nicho particular) con respecto al nimero total de especies y a las proporciones entre consumidores primarios
y secundarios: indice de arboricolas, indice de frugivoros, indice de ramoneadores y cociente depredador/presa.

Segun lo indicado por el indice de arboricolas, las localidades tropicales con precipitacién mas alta tienen mas especies
arboricolas y escansoriales, pero esta relacion no se mantiene para localidades extratropicales (Figura IX.31B). La fauna de
FL 1-7 sigue el patron de una fauna tropical con alrededor de 1500 mm de lluvia por afo.

Con respecto a la dieta, el numero y la proporcidn de especies en diferentes nichos alimenticios entre las comunidades
actuales varia mucho con respecto a las precipitaciones. La proporcién de los frugivoros en comparacion con otros con-
sumidores primarios es mayor en climas himedos que en secos (Figura IX.31C). Del mismo modo, el nimero de ramonea-
dores (folivoros) en relacién con el nimero de herbivoros es mayor en localidades humedas que en secas (Figura IX.31D).

El indice de ramoneadores en FL 1-7 seria tipico de precipitaciones en el rango de 1500 mm anuales. Por otro lado, el
indice de frugivoros es muy bajo (Figura 1X.31C), indicando que si la fauna de FL 1-7 era tropical, las lluvias serian inferiores
a 500 mm anuales. Este indice es muy similar a lo que vemos en cualquier fauna de alta latitud, independientemente de
las precipitaciones. Los autores especularon que el bajo niumero de “frugivoros” es una consecuencia de la extrema esta-
cionalidad de la produccién de frutos en estas latitudes y no un indicador de la escasez de precipitaciones, como podria
inferirse por analogia con faunas de bajas latitudes. Como alternativa, los frutos pueden haber estado presentes, pero
los frugivoros eran aves en lugar de mamiferos, muchas de las cuales eran especies migratorias. Esto explicaria en gran
medida la escasez de su registro, ademds del potencial de preservacién mucho menor en comparacion con los mamiferos.

CATEGORIAS E iINDICES UTILIZADOS PARA LA RECONSTRUCCION
DE LA ESTRUCTURA DE NICHOS DE LA FORMACION SANTA CRUZ

Categorias de masa corporal: (1) 10a 100 g, (Il) 100ga 1 kg, (lll) 1 a 10 kg,
(IV) 102 100 kg, (V) 100 a 500 kg y (V1) > 500 kg.

Categorias de preferencias del sustrato y locomotoras: A, arboricola; A(T),
arboricola y terrestre (scansorial); T(A), terrestre y ambulatoria; T(C), terrestre y
cursorial; T(F), terrestre y cavador; SAQ, semi-acuatico.

Categorias de alimentacion: V, vertebrados, S(I), carrofa e insectos, S(Tu),
carroiay tubérculos, S(L), carroia y hojas; MYR, termitas y hormigas; I(F)
insectos y fruta o néctar; F(l), frutos e invertebrados; S, pequefas semillas

de hierbas y otras plantas; F(L), frutas y hojas; L, hojas (= hojas dicotiledéneas,
yemas, brotes no incluyendo pastos, que tienen un contenido de silice muy
alto); G, tallos y hojas de pastos (pastadores).

indice de arboricolas: expresa la proporcion de especies arboricolas en
el nimero total de especies no-voladoras:
100 * [(A + 0:5 A(T))/ (A + A(T) + SAq +T)]
indice de frugivoros: expresa la proporcion de especies frugivoras en
el nimero total de especies herbivoras en una fauna:
100 * [(F(I) + S+ F(L))/F(I) + S+ F(L)+L+G)]
indice de ramoneadores: expresa la proporcion de especies ramoneadoras
o comedoras de hojas en el niumero total de especies herbivoras en la fauna:
100 * [(L)/(L + Q)]
Cociente depredador/presa: expresa la proporcién de consumidores secun-
darios:
[NUmero de insectivoros (incluyendo termitéfagos) + carnivoros + carroiiros]
/numero de herbivoros
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En lo referente a las proporciones entre depredadores y presas, entre las faunas actuales de América del Sur la riqueza
de depredadores es proporcionalmente mayor, cuando la precipitacion anual disminuye: las localidades mas secas tie-
nen un mayor nimero de especies de depredadores para el nUmero de especies presa (Figura IX.32). Aunque el cociente
depredador/presa se ajusta mas débilmente que los demas, aun produce valores de precipitacion mayores a 1000 mm
anuales para FL 1-7. Esta proporcion depredador/presa no esta en desacuerdo con lo esperado, teniendo en cuenta que
la riqueza de especies y otras medidas/variables de nicho sugieren niveles similares de lluvia.
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Figura 1X.32. Precipitacion versus cociente depredador/presa. Los
circulos negros representan faunas dentro de la zona tropical
(N = 20); los circulos blancos representan faunas fuera de la zona
tropical (N = 5); las lineas representan el ajuste por minimos cuadra-

dos para las especies tropicales (linea solida roja) y extratropicales
(linea punteada verde).

Los indices y variables podrian correlacionarse entre si'y con las lluvias y, por lo tanto, no serian estimadores estadis-
ticamente independientes de las precipitaciones. Kay et al. (2012) examinaron este problema en las 25 faunas actuales
mediante un analisis de componentes principales (PCA) combinando ocho de estos factores: abundancia de consumido-
res primarios, la proporcién depredador/presa, tres indices de nicho y tres resultados de cenogramas (no tratados en esta
seccion).

En el PCA, dos factores explicaron casi el 82% de la varianza total, con el primero explicando el 71,2% de la varianza
(Figura IX.33; Tablas IX.3 y 4). Las cargas positivas de factores en PC1 incluyeron todos los indices y la riqueza total de
consumidores primarios. Las cargas negativas de los factores fueron para los valores absolutos de los cenogramas y para
la relacién depredador/presa. En otras palabras, las localidades con mas precipitaciones tienden a tener mas frugivoros,
menos herbivoros y mds especies arboricolas, pero nimeros correspondientemente mas bajos de especies de presas
en comparacion con el nimero de depredadores y valores absolutos mas bajos de los tres resultados de cenograma. El
valor de las puntuaciones de los factores en el PC1 mostré una fuerte correlacién con la precipitacién (r2 0,56) y predijo
una precipitacion anual de 1579 mm (Figura IX.33B). Varios de los indices y las medidas de la riqueza se correlacionaron
significativamente con las lluvias, aunque ninguno parece estar correlacionado con la temperatura media anual o con
cuan abierto es el ambiente. En el espacio multivariado de PCA, FL 1-7 se acercé mas a cuatro faunas actuales de sitios
subtropicales, con un mosaico de vegetacion de sabanas y bosques en galeria con palmas adyacentes a los rios, a menudo
con inundaciones estacionales, pero también con seis meses de estacion seca.
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Figura IX.33. Analisis de componentes principales de ocho variables y 25 comunidades de mamiferos actuales. A, grafico de los
componentes principales 1y 2. Regresién de minimos cuadrados para predecir precipitaciones en mm a partir del PC1 =322,7
(PC1) + 1368. Precipitaciones pronosticadas para FL 1-7 = 1512 mm/afio. B, gréfica de precipitaciones versus PC1. El circulo azul
indica el valor ajustado para FL 1-7. Los cuadrados negros indican precipitaciones mayores de 2000 mm/afo. Los circulos negros
indican precipitaciones entre 7000 y 2000 mm/afio. Los tridngulos blancos invertidos indican precipitaciones menores de 1000
mm y mayores de 500 mm/afio. Los circulos blancos indican menos de 500 mm/afio. La flecha roja con la letra“a” sefiala la atipica

fauna del bosque humedo de Nahuel Huapi (Rio Negro).

Variable PC1 PC2
Numero de consumidores

primarios 0,386 0,005
indice de arborealidad 0,388 0,031
indice de ramoneo 0,363 0,186
indice de frugivoria 0,362 0,122
Cociente depredador/presa -0,355 -0,355
Valor absoluto del intervalo de

+/-500 g -0,313 0,589
Valor absoluto de la pendiente

>500 g -0,334 0,489
Valor absoluto de la pendiente } )
<500 g 0,320 0,320

Tabla IX.3. Factores de carga (eigenvectores) de los analisis de
componentes principales sobre correlaciones escaladas entre

ocho variables.

225



Localidad PC1 PC2
Acurizal 0,50 -1,15
Belem 1,77 0,20
Caatingas -2,32 -0,64
Chaco -2,11 -1,23
Chubut -1,45 0,85
Cocha Cashu 3,35 -0,11
Ecuador Tropical 3,20 0,02
Esmeralda 3,70 0,76
Distrito Federal, Brasil 1,43 0,26
Guatopo 1,77 -0,04
Manaos 2,84 -0,04
Masagural 0,99 -0,05
Provincia de Misiones 1,26 -0,60
de Nahuel Huap 310|130
Estepa Nahuel Huapi -2,80 1,73
Pampas -1,67 -0,12
Peninsula Valdés -3,37 0,20
Puerto Ayacucho 2,58 0,77
Puerto Paiz 0,55 0,36
Rio Cenepa 2,60 -0,08
Rio Teuco -2,10 -1,96
Montafas bajas Salta -0,48 -0,60
ggs%TgTransmonal 073 -0,64
FL 1-7 de Santa Cruz 0,56 -0,78

Mediante un analisis de funciéon discriminante (DFA, por su nombre en inglés Discriminant Function Analysis) se analizo
el éxito de clasificacion de las mismas ocho variables para asignar localidades existentes a una de las siguientes cuatro
categorias de precipitaciéon: 0 = menos de 500 mm por afo, 1 = entre 500 y 1000 mm por afo, 2 = 1000 a 2000 mm por
anoy 3 = por encima de 2000 mm por ano. Segun el DFA, las variables combinadas asignaron correctamente localidades
de las 25 faunas actuales a grupos de precipitacion en el 92% de los casos. En otros tres casos, la asignacién fue correcta,
pero menos que el nivel de confianza del 95%. Sorprendentemente, la fauna FL 1-7 fue asignada a la clase de precipitacién
3 (> 2000 mm de lluvia por ano) con nivel de confianza del 95%, lo que parece elevado basandose entodos los demas

resultados.

Tabla IX.4. Valores del primer y segundo compo-
nente principal en el PCA de las 25 faunas actuales
analizadas. Valores de PC1 y PC2 para FL 1-7 extra-
polados de los factores de carga de las faunas ac-
tuales.
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Consideraciones finales

Los enfoques utilizados revelan que FL 1-7 tendria una riqueza especifica y una estructura de nichos analoga a la de
una fauna subtropical moderna de limitada distribucién geografica, con un mosaico de vegetacion de sabanas y bosques
en galeria, con lluvias e inundaciones estacionales y con largos intervalos secos. La mayoria de los indicadores de nicho
derivados de comunidades neotropicales actuales (gran riqueza especifica alfa de consumidores primarios, ocurrencia
frecuente de especies arboricolas y escansoriales y bajo porcentaje de especies pastadoras entre los consumidores prima-
rios) sugiere un ambiente himedo. Una excepcion es el porcentaje sorprendentemente bajo de frugivoros, que pueden
ser explicados por la ubicacién tan austral de FL 1-7, obligdndoles a haber sido muy estacionales, al menos en lo que hace
al ciclo de luz diurna. Asimismo, el gremio frugivoro en faunas actuales de clima templado austral estda dominado por las
aves, especialmente migratorias, para las que no tenemos antecedentes satisfactorios en el Mioceno.

En resumen, la evidencia indica que la fauna de FL 1-7 se desarroll6 en un area con bosques similares a los que existen
hoy en los Andes y el piedemonte en el rango de latitudes de la Patagonia, conviviendo con pastizales y con cuerpos de
agua permanente y temporales (Figura IX.34). La zona era mas hiumeda y mas célida que hoy, con mas de 1000 mm de
precipitaciéon anual, inviernos himedos y veranos secos, con temperaturas medias anuales por encima de 14° Cy estacio-
nalidad marcada en la longitud del dia.

Figura IX.34. Reconstruccion artistica de
vida de la fauna y flora de FL 1-7, Forma-
cién Santa Cruz, Mioceno Temprano, Pata-
gonia, Argentina. En primer plano el pe-
rezoso milodéntido Nematherium; sobre
el &rbol a la derecha el roedor puercoes-
pin Steiromys; a la izquierda el ave rapaz
Thegornis y sobre la rama del arbol el pri-
mate platirrino Homunculus. En el fondo
junto al cuerpo de agua un grupo de
notoungulados toxodoéntidos (Nesodon).
llustracién de Manuel Sosa.

227



Bibliografia de referencia

Gastaldo, R. A, Savrda, C.y Lewis, R.D. (1996). Deciphering Earth History: A Laboratory Manual with Internet Exercises. Raleigh,
NC: Contemporary Publishing Company.

Vizcaino, S.F,, Kay, R.F. y Bargo, M.S. (Eds.) (2012). Early Miocene Paleobiology in Patagonia: high-latitude paleocommunities
of the Santa Cruz Formation (p. 370). Cambridge: Cambridge University Press.

228



EPILOGO

HACIA UNA SINTESIS PALEOBIOLOGICA

Hace casi tres cuartos de siglo, Efremov (1940) consideraba que la paleontologia ya habia pasado por la etapa de reunir
datos primarios y que los antiguos articulos iconogréficos estaban siendo sustituidos por un nimero creciente de trabajos
que desarrollaban la teoria de la evolucion en general sobre la base de datos paleontolégicos. Cuestiones como la filoge-
nia de los grupos de organismos, la interpretacion de la biologia de las formas extintas, la influencia del entorno del or-
ganismo en el transcurso del tiempo y la paleozoogeografia eran comunmente tocados, al menos, en cada investigacion
paleontolégica considerable. En ese mismo articulo, Efremov sostenia que para el mejor desarrollo de esta parte “tedrica”
(las comillas son de Efremov) la paleontologia se subdivide en diferentes subpartes: bioestratigrafia, paleoecologia (pa-
leobiologia), paleopatologia y otras. Cada subparte une una serie de problemas diferentes, ninguno de los cuales puede
ser facilmente resuelto.

En la presentacién de la revista Paleobiology, probablemente la publicacion cientifica mas emblemética en el ambito
mundial de esta “subparte” de la paleontologia, se declara que publica articulos que traten sobre cualquier aspecto de la
paleontologia bioldgica, con énfasis en los procesos y modelos paleobioldgicos, incluyendo seleccion natural y patrones
de variacién, abundancia y distribucion en el espacio y el tiempo, diversificacién, especiacién, filogenia, biogeografia,
morfologia funcional, tafonomia, paleoecologia, macroevolucién y extincion, posiblemente entre muchas otras cosas.
Asi de amplios son los intereses de la paleobiologia, los que en gran medida (;o totalmente?) se solapan con los de la
paleontologia en general. Segun nuestra vision, aparentemente solo temas como la sistematica alfa y la bioestratigrafia
quedarian excluidos de la paleobiologia; aunque una mirada moderna deberia considerar seriamente la variacién intraes-
pecifica, la que esta muy cargada de connotaciones bioldgicas. Sin embargo, siguiendo consciente o inconscientemente
las premisas de Efremov, los paleontélogos que se han dedicado al resto de las lineas mencionadas se han identificado
con el rétulo de paleobidlogos a fin de que la disciplina no quedara completamente subsidiaria de la geologia, como
herramienta para la determinacién de los ambientes de depositacion y de las edades de las rocas.

Posiblemente como consecuencia de la combinacién entre la complejidad de contenidos que trata y la falta de con-
ciencia por parte de los paleontélogos que la ejecutan de su unicidad como disciplina cientifica, con sus propiedades
emergentes, aun no ha surgido una sintesis paleobioldgica analoga a lo que en su momento fue la seleccidon natural para
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la biologia. A diferencia de lo que planteaba Efremov, no creemos que el tiempo de relevar datos haya concluido. Mas
aun, quizé nunca termine, por cuanto la aparicién de nuevas técnicas y metodologias, la reformulacién de paradigmas o,
simplemente, la formulacién de nuevas hipétesis, muy cominmente implican nuevas tomas de datos. Pero en la medida
que se avance en temas mas integradores como macroevolucién y paleoecologia, la eventualidad de reunir, organizar y
relacionar conceptos aparentemente dispersos, parece mas tangible. En este libro intentamos, humildemente, estimular
a los nuevos paleontélogos de América del Sur a que en los préximos afos contribuyan al desarrollo de esa sintesis.
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APENDICE

NOCIONES DE ANATOMIA

La paleontologia es una ciencia morfolégica y la morfologia es una disciplina descriptiva. Para que las descripciones
anatdémicas cumplan con los requisitos de ser comunicables y repetibles se deben consensuar normas; por ejemplo, de-
finir un marco de referencia formado por ejes de polaridad y planos de simetria y la terminologia a utilizar. Este apéndice
desarrolla estos conceptos de manera basica y complementa la caracterizacién de los tejidos y 6rganos mas relevantes
para los estudios paleobioldgicos en vertebrados fésiles tratados en el texto: esqueleto, musculos y dientes.

EJES DE POLARIDAD Y PLANOS DE SIMETRIA

Para los vertebrados se definen tres ejes de polaridad: uno antero-posterior o craneo-caudal, uno dorso-ventral y uno
transversal. Las intersecciones de estos tres ejes forman tres planos: sagital, transversal y frontal. El sagital es un plano de
simetria que divide al organismo en mitades izquierda y derecha, especularmente idénticas. El transversal lo divide en
una mitad craneal y otra caudal (anterior y posterior) y el frontal en una mitad ventral y una dorsal (Figura A.1), pero estos
no son planos de simetria. Estos ejes y planos forman direcciones de polaridad que deben respetarse al realizar descrip-
ciones morfoldgicas. Asi, se utilizan adjetivos como medial, caudal, proximal, anterior, etc. para describir estructuras
anatémicas y ubicarlas con respecto a este marco de referencia espacial.
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Figura A.1. Ejes de polaridad (antero-
posterior o craneo-caudal, dorso-ventral
y transversal o medio-lateral), cuya inter-
seccién determina planos. El sagital es un
plano de simetria que divide al cuerpo en
mitades especularmente idénticas (derecha
e izquierda). El transversal lo divide en una
mitad craneal y una caudal y el frontal en
una ventral y una dorsal.

TERMINOLOGIA ANATOMICA

En el intento de unificar la terminologia, usualmente se siguen las reglas de la descripciéon anatémica humana y vete-
rinaria. Sin embargo, puesto que la anatomia como ciencia descriptiva comenzd como una subdisciplina de la medicina,
el marco de referencia inicial fue exclusivamente el ser humano. Asi, la nominacion de rasgos ha arrastrado el sesgo de
la anatomia humana a otros vertebrados, lo que en algunos casos puede generar cierta confusion. Por ejemplo, el nervio
craneal VIl es llamado nervio facial debido a que en el humano (y el resto de los mamiferos) inerva musculos de la cara;
en cambio, en otros vertebrados inerva musculos de la regién faringea. Algunas normativas dedicadas a otros vertebra-
dos estan publicadas en articulos cientificos, libros de texto o en néminas, pero la mayoria trata solo mamiferos y aves
(por ejemplo, Nomina Anatomica Veterinaria, Nomina Anatomica Avium). Desafortunadamente no existen guias formales
para el uso convencional de términos en la anatomia de los anamniotas y los reptiles no-avianos, pero hay manuales de
diseccion para vertebrados con ilustraciones y textos muy completos y actualizados (por ejemplo, Diogo y Abdala, 2010;
De luliis y Pulera, 2011).

En la literatura cientifica los términos anatomicos se escriben frecuentemente en latin, al igual que los nombres cientifi-
cos de los animales, aunque deriven del latin o el griego; pero también son comunes las referencias en los idiomas nativos.
Por ejemplo, al musculo biceps, en latin musculus biceps brachii, se lo menciona como “musculo biceps braquial” (en inglés,
biceps brachii muscle). Muchas veces la etimologia del nombre es portadora de informacién descriptiva util, por ejemplo,
en el caso de los musculos se los denomina de acuerdo a su forma (“biceps”), a su funcion (“supinator longus” - supinador
largo) o a su posicién o recorrido (“caudofemoralis”). Otras veces no es asi (por ejemplo, foramen de Monroe).

Diferentes autores han utilizado distintos términos para referirse a un mismo érgano o estructura, lo que ha generado
una cantidad elevada de sindnimos. Por ejemplo el nervio vago o nervio X, que lleva fibras del Sistema Auténomo a los
organos toracicos y abdominales, fue denominado en algun tiempo como nervio pneumogastrico. Siempre que sea posi-
ble, resulta preferible utilizar nombres concisos y universales (por ejemplo, “nervio craneal VII” en lugar de “nervio facial”).
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TEJIDOS

Los tejidos se pueden clasificar en cuatro categorias principales: epitelial, conectivo (o conjuntivo), muscular y ner-
vioso. Estos tipos de tejido reaccionan de forma muy diferente a los procesos tafonémicos y en la mayoria de los casos
solo se preservan los tejidos conectivos mas duros y mineralizados. Los tejidos conectivo y muscular brindan gran parte
de la informacién para las reconstrucciones paleobioldgicas basadas en la correlacion forma y funcién, por lo que se hara
especial foco en ellos.

En los vertebrados, el tejido conectivo forma un sistema organizado de partes duras internas y externas conocido como
esqueleto. El esqueleto, incluyendo las escamas y los dientes, fosiliza mucho mejor que cualquier otro tejido, de manera
que el andlisis de restos fosiles del esqueleto es fundamental para reconstruir la historia de los vertebrados. Se puede hi-
potetizar un esqueleto completo, por ejemplo, combinando las partes conocidas de distintos especimenes de un mismo
taxon. O se pueden reconstruir porciones faltantes de un hueso a partir de partes adyacentes con las cuales articula o por
comparaciéon con especies actuales filogenéticamente cercanas. Cuanto mejor sea la reconstruccion del esqueleto, mas se
puede inferir acerca de las partes blandas y de los modos de vida del organismo. Muchas veces la morfologia de las piezas
esqueletarias otorga indicios sobre otros tejidos no preservados, como nervios, glandulas, vasos sanguineos y musculos.
Como se trata en el texto, la forma de las superficies articulares de los huesos de los miembros, combinada con el andlisis
de las proporciones de sus segmentos, puede brindar informacién relevante acerca de la postura del animal y de sus
modos de uso del sustrato. Del mismo modo, las proporciones mandibulares y las caracteristicas de los dientes proveen
informacion sobre los posibles habitos alimentarios.

El tejido muscular también permite realizar inferencias sobre los modos de vida. Las inserciones de los musculos, al
igual que los ligamentos, dejan marcas en la superficie de los huesos. Con esta informacién y conociendo la conformacion
muscular de especies actuales relativamente cercanas, se puede hipotetizar una reconstruccion de un sistema muscular
de un taxén extinto y luego como ese sistema acciona el esqueleto.

Tejido conectivo

El tejido conectivo se caracteriza por poseer gran cantidad de matriz extracelular; incluye al hueso, el cartilago, el
tejido conectivo laxo, el elastico y el fibroso, el tejido adiposo y la sangre. Las caracteristicas de la matriz extracelular,
formada por una sustancia fundamental y fibras proteicas, determinan las propiedades fisicas y biolégicas del tejido y, en
consecuencia, su funcion. Por ejemplo, en el hueso la matriz es dura, en el tejido conectivo laxo tiene caracteristicas de
gel y en la sangre es fluida.

Los tejidos conectivos se clasifican de diferentes maneras. Sobre la base de las caracteristicas de la matriz y a los tipos ce-
lulares predominantes, se los distingue en propiamente dicho y especial, clasificacion que seguimos en este libro. El tejido
conectivo propiamente dicho incluye el tejido conectivo laxo y el denso o fibroso. El especial incluye al cartilago (hialino,
elastico y fibroso), el hueso (compacto y esponjoso), el tejido adiposo, el tejido hematopoyético y la sangre (Tabla A.1).

233



Tejido conectivo

Dermis papilar, mucosas

laxo
Tejido - : .
conectivo Tejido conectivo Tejido conectivo denso regular Tendones y ligamentos
ropiamen N . . - - -
P o%i:hoe te | densoofibroso Tejido conectivo denso irregular Dermis reticular, fascias musculares
Tejido conectivo - . ! .
elastico Tunica media de arterias de gran calibre
Teﬂ?‘?lzg:ﬁ:rso Aislamiento mecanico y térmico, reserva de energia
Endoesqueleto de la mayoria de los vertebrados al
Hialino menos en alguna etapa de la ontogenia, capsulas
Cartilago articulares
i Elastico Cartilagos nasales y auriculares de muchos tetrdpodos
Tejido
c:::::i';’lo Fibroso Discos intervertebrales
Compacto Cértex de la mayoria de las piezas 6seas
H
ueso
Trabecular o esponjoso Interior de la mayoria de las piezas 6seas
) y
Teji L. . ,
hemat?:ojpi?{ético Formacion de células sanguineas
Sangre Transporte

Tabla A.1. Tipos y subtipos de tejido conectivo y sus funciones basicas. Modificado de Scanlon y Sanders (2007).

Tejido conectivo propiamente dicho

Los tejidos conectivos estan distribuidos por todo el organismo (Figura A.2). El principal tipo celular es el fibroblasto,
que da origen a la mayoria de los componentes de la matriz extracelular y distintos tipos celulares.

El tejido conectivo denso forma los tendones y ligamentos, asi como la dermis reticular de la piel y las capsulas de los

érganos.

estrato cérneo

epidermis §

Figura A.2. Tejido conectivo propiamente
dicho. A, tejido conectivo denso y laxo sub-
yacente a la epidermis de un mamifero (40x,
hematoxilina-eosina); B, tejido conectivo
fibroso uniendo piezas esqueletarias de un
alevin de pez (40x, hematoxilina-eosina); C,
tejido conectivo denso irregular rodeando
los fasciculos musculares en el musculo es-
triado esquelético de mamifero (10x, hema-
toxilina-eosina); D, laminas de fibras elasticas
en la tunica media de la aorta de un mamife-
ro (40x, hematoxilina-eosina). Fotos gentileza
Cétedra de Histologia y Embriologia Animal,
FCNyM, UNLP.

luz de
la aorta



Los tendones asocian los musculos a los huesos y las fibras se orientan en forma paralela unas a otras; es resistente a
la traccidn pero no elastico. Los ligamentos conectan piezas esqueletarias entre si y pueden contener fibras eldsticas, lo
que les confiere elasticidad. Las laminas de tejido conectivo fibroso que vinculan musculos entre si se denominan fascias
y aponeurosis.

Tejido conectivo especial

Entre los tejidos conectivos especiales, el cartilago y el hueso difieren en el tipo celular (condrocitos y osteocitos, res-
pectivamente), en la composicion de la matriz y en la vascularizacién (avascular y vascular). Las superficies del cartilago y
hueso estan recubiertas por tejido conectivo fibroso (pericondrio y periosteo).

El cartilago (Figura A.3) es un tejido firme pero flexible. Sus propiedades fisicas estan determinadas mayormente por la
proporcion de sustancia fundamental y del tipo de fibras predominante. En el cartilago se pueden depositar cristales de
minerales de calcio en su matriz extracelular, incrementando su dureza (por ejemplo, en peces cartilaginosos o en etapas
ontogenéticas tardias en tetrapodos). Hay tres tipos de cartilago:

Hialino: posee un predominio de sustancia fundamental amorfa que le permite acumular gran cantidad de agua, lo
que le confiere propiedades hidrostaticas; se lo encuentra, por ejemplo, en las superficies articulares de los huesos
largos, anillos traqueales y parte del craneo.

Fibroso: en la matriz extracelular predominan las fibras de colageno, lo que le confiere resistencia a la tension y a la
traccién; estd presente, por ejemplo, en discos intervertebrales, sinfisis pubica, meniscos de la rodilla.

Elastico: posee fibras eldsticas en la matriz, por lo tanto es flexible y eldstico; por ejemplo, soporte interno del oido y
la epiglotis.

El hueso (Figura A.4), se caracteriza por la capacidad de acumular sales organicas, principalmente fosfato de calcio, en
la matriz: en el hueso compacto estdn ademas organizadas en unidades regulares y ordenadas (osteonas). Cada osteona
(o sistema de Havers) es una serie de anillos concéntricos constituidos por osteocitos y capas de matriz dsea que rodean
un canal central (conducto de Havers) por donde corren vasos sanguineos, linfaticos y nervios. Cada osteocito esta eng-
lobado en una celda de matriz 6sea llamada osteoplasto. Los canales laterales que comunican osteonas se denominan
canales de Volkmann. El hueso compacto o cortical presenta osteonas ordenadas, mientras que en el hueso trabecular
0 esponjoso son menos regulares y estructuradas. El hueso se clasifica por su apariencia (esponjoso y compacto), por su
ubicacién (cortical y medular) y por su desarrollo embrionario (endocondral e intramembranoso).

Durante el desarrollo del hueso endocondral ocurre la formacién de un modelo de cartilago del futuro hueso y el pos-
terior reemplazo de este molde de cartilago por tejido éseo. En algunos huesos (por ejemplo los huesos largos de los
miembros) se reconocen dos regiones: diafisis (parte media) y epifisis (extremos) (Figura A.5).

El hueso intramembranoso se forma directamente a partir del mesénquima o de tejido conectivo fibroso preexistente y
no presenta nunca un precursor de cartilago (por ejemplo, algunos huesos del crdneo, huesos de la cintura escapular de
peces, anfibios y reptiles, algunos huesos sesamoideos).
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ericondrio

Figura A.3. Tejido cartilaginoso. A, cartilago
hialino del anillo traqueal de mamifero (10x,
tincion tricrémica); B, ampliacion de un anillo
cuerpo similar del mismo individuo, pueden indivi-
vertebral & dualizarse los condrocitos inmersos en la ma-

’ triz de proteoglicanos, nétese el pericondrio
que rodeay nutre el cartilago (40x); C, cartilago
elastico de la oreja de mamifero, nétense los
condrocitos rodeados de fibras elasticas (10x,
hematoxilina y eosina); D, cartilago fibroso
en los discos intervertebrales de un alevin de
pez (4x, hematoxilina férrica). Fotos gentileza
Cétedra de Histologia y Embriologia Animal,
FCNyM, UNLP.

cuerpo
vertebral
paquetes

1 musculares
-~/ mown

Canal de Havers

Osteocito
Figura A.4. Tejido dseo. A, desgaste transver-
sal de hueso compacto de mamifero, donde
se observen varias unidades estructurales
(osteonas). En el centro de estas unidades se
g - T—— - encuentran los conductos de Havers rodea-
b7 53 = 4 dos concéntricamente por laminillas de matriz
Canal el L - : ; ‘# 1 @ calciproteica depositada por los osteocitos
Canal de J : — == - : (aqui se observan solo los osteoplastos), por
= : — transparencia puede distinguirse un canal de
: } ¢ < - . P Volkmann (10x, desgaste); B, esquema en corte
e y it _ simplificado de una osteona; C, corte decalci-
Lk B 4 r ; 7 - : ; ficado de hueso de mamifero, ndtense el ban-
Osteocito R T, o . deado que evidencia las laminillas de matriz
3 Fe 3 (10x, descalcificacion); D, hueso largo de mami-
fero, notese el hueso trabecular o esponjoso en
el centro y la ldmina periférica de hueso corti-
cal compacto (4x, hematoxilina y eosina). Fotos
gentileza Catedra de Histologia y Embriologia
Animal, FCNyM, UNLP.
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Figura A.5. Crecimiento del hueso. A, secuen-
cia esquematica simplificada del crecimiento
de un hueso largo en mamiferos, desde el em-
brién (arriba) hasta el adulto (abajo), la matriz
de cartilago (azul y celeste) va siendo reempla-
zada por hueso compacto (rojo) en la periferia
de la didfisis. A partir del cartilago epifisario se
produce el crecimiento en largo y el surgimien-
to del hueso trabecular (naranja) en el interior,
generando la cavidad medular, laque mas tarde

- es ocupada por tejido hematopoyético (rosa) y
’ adiposo. Finalizada la etapa de crecimiento, los
, centros de osificacion epifisarios desaparecen

qartl'l_ago epifisario y sélo permanecen en estado cartilaginoso las
: envolturas articulares (modificado de Scanlon
y Sanders, 2007). B, extremo epifisario de un
hueso largo en formacién en un embrion de
mamifero, notese el hueso trabecular y el carti-
lago epifisario; la interfaz entre ambos forma el
disco germinativo donde hileras de osteoblas-
tos proceden a la calcificacion progresiva de la
matriz (4x, hematoxilina y eosina). Foto gentile-
za Cétedra de Histologia y Embriologia Animal,
FCNyM, UNLP.

Tejido Muscular

El tejido muscular esquelético (Figura A.6), muy abundante en los vertebrados, es esencial para los movimientos del
cuerpo. Esta formado por células multinucleadas especializadas en la contraccién, denominadas fibras musculares o mio-
citos. La caracteristica ultraestructural mas importante de estas células es la presencia organizada de filamentos de actina
y de miosina, que se ordenan, junto con proteinas estructurales, formando unidades funcionales llamadas sarcémeros.
La célula muscular esta rodeada por una fina capa de tejido conectivo, el endomisio. Grupos de células musculares for-
man un fasciculo (envuelto por perimisio) y el conjunto de fasciculos forman un musculo (envuelto por epimisio).

Figura A.6. Tejido muscular estriado es-
quelético. A, Pagquetes musculares metamé-
ricos en un alevin de pez en corte longitudi-
nal: a derecha (dorsal) e izquierda (ventral)
de la columna vertebral en proceso de osi-
ficacién se pueden observar los midmeros
separados por tabiques oblicuos de tejido
conectivo o mioseptos (4x, hematoxilina
férrica). B, ampliacion de un grupo de fibras
musculares en corte longitudinal. Notese
el aspecto estriado, producto del acomo-
damiento de las miofibrillas formando las
unidades funcionales, los sarcdmeros (40x,
hematoxilina férrica). C, musculo estriado
esquelético de mamifero en corte transver-
sal. Pueden observarse fibras agrupadas en
fasciculos, rodeados por tejido conectivo
(perimisio) (40x, hematoxilina y eosina). D,
musculo estriado esquelético de mamifero
en corte longitudinal, nétese el bandeado
de los sarcémeros y la disposicion periférica
de los nucleos de estas células multinuclea-
das (40x, hematoxilina y eosina). Fotos gen-
tileza Catedra de Histologia y Embriologia
Animal, FCNyM, UNLP.

f|bras musculare
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En general en los vertebrados mas basales los musculos se disponen primariamente en forma metamérica, aunque a lo

largo de la evolucidn este patron se ha modificado significativamente.

El tejido muscular se clasifica en dos grandes grupos de acuerdo a las caracteristicas de sus células:

« Musculo estriado: los sarcomeros dan lugar a una estriacién transversal caracteristica, visible al microscopio, con
bandas perpendiculares al eje longitudinal de la célula. Son musculos de contraccion rapida y poco sostenida. Se di-
vide en musculo esquelético, de contraccién voluntaria (principalmente asociado a huesos y cartilagos) y musculo
cardiaco que presenta también estriaciones transversales, restringido al corazén y de contraccién involuntaria.

« Musculo liso: sus células carecen de estriacion transversal y son de contraccidn lenta, duradera e involuntaria. For-
man la musculatura de la pared de los vasos sanguineos y de las visceras.

SISTEMA ESQUELETARIO

El esqueleto de los vertebrados da forma al cuerpo, soporta su peso y protege a las partes blandas (6rganos). Muchos
huesos forman sistemas de palancas que junto con los musculos posibilitan el movimiento, participando en todos los as-
pectos vitales como la locomocidn, alimentacidn y respiracion. También aloja la médula roja de funcién hematopoyéticay
es un reservorio de fésforo y calcio (en forma de fosfato de calcio). El fésforo es un elemento bastante raro en la naturaleza
y, siendo los vertebrados organismos de naturaleza activa, es importante para neutralizar el dcido lactico producido por
la actividad anaerdbica.

El sistema esqueletario es muy complejo y se lo suele estudiar en partes o unidades estructurales menores. Por ejemplo,
se lo puede dividir en esqueleto superficial (esqueleto dérmico o exoesqueleto) y profundo (endoesqueleto). El esqueleto
dérmico se forma a partir del tegumento: el mesodermo tegumentario y las células provenientes de las crestas neura-
les pueden producir hueso y otros materiales ostedgenos (en general formando placas éseas) y la epidermis produce
queratina y otros depdsitos duros con matriz proteica. El endoesqueleto constituye la mayor parte del esqueleto de los
vertebrados y se origina mayoritariamente a partir del mesodermo. Los tejidos que conforman el endoesqueleto incluyen
tejido conectivo fibroso, hueso y cartilago.

Otra forma practica y util de dividir el esqueleto para su estudio es por regiones, siendo una de las divisiones mas co-
munes el esqueleto craneal (crdneo) y esqueleto postcraneal (el resto del cuerpo), aunque también suele dividirse en es-
queleto axial (crdneo, columna vertebral, costillas y esterndn) y esqueleto apendicular (cinturas y miembros) (Figura A.7).

Figura A.7. Organizacién general del esqueleto de los vertebrados,
ejemplificado con un esqueleto de oso melero (Tamandua). En
violeta el craneo; en azul y rojo el esqueleto postcraneal, que incluye
elementos axiales (columna vertebral, costillas y esterndn, en azul) y
componentes del esqueleto apendicular (cinturas escapulary pélvica
y miembros, en rojo).
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El esqueleto craneal (Figura A.8) incluye:
Neurocraneo: su funcién es la proteccion ya que cubre la mayor parte del cerebro y encapsula los 6rganos de los senti-
dos. En todos los vertebrados pasa en algun momento de la ontogenia por un estadio cartilaginoso, formando el condro-
craneo.
Esplacnocraneo: también llamado esqueleto visceral; su funcién en los craneados primitivos es simplemente el sostén
de las estructuras blandas relacionadas con la respiracion (branquias), pero en los gnatostomados constituye ademas las
mandibulas y el aparato hioideo.
Dermatocraneo: huesos dérmicos superficiales que cubren casi por completo al neurocraneo, esplacnocraneo, musculos
asociados con este ultimo y las mandibulas y al globo ocular y otras estructuras blandas.

Por su parte, el esqueleto postcraneal se divide en (Figura A.7):
Esqueleto axial: incluye la columna vertebral, notocorda, costillas y esternén y aletas medianas (impares: dorsales y cau-
dal) cuando estan presentes.
Esqueleto apendicular: incluye los miembros pares y las cinturas que los soportan.

Figura A.8. Componentes del crdneo en A, un tiburén adulto y B, Cy D, un embrién
de ratén. En el tiburdn, cartilaginoso en el adulto (condrocraneo), pueden distinguirse
el neurocraneo (azul) y el esplacnocrdneo, compuesto por el arco mandibular (verde
palido) y el arco hioideo (violeta). En los vertebrados osificados, el condrocraneo (B)
es reemplazado durante la embriogénesis por piezas 6seas endocondrales (C: celeste,
verde y morado, osificaciones provenientes del neurocraneo, arco mandibular y hioi-
deo respectivamente) y piezas éseas de origen dérmico (D: rojo y naranja, dermato-
craneo craneal y visceral, respectivamente). B, Cy D modificado de Depew et al. (2002).
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Esqueleto axial

El eje longitudinal del cuerpo de los vertebrados esta definido por dos elementos estructurales: la notocorda y
la columna vertebral. La notocorda es una barra continua de tejido conectivo fibroso que envuelve un fluido celular.
La columna vertebral consiste en una serie repetida y discreta de elementos cartilaginosos u dseos (vértebras), que se
forman alrededor de la notocorda y en la mayoria de los vertebrados la reemplazan parcial o totalmente. La funcién origi-
nal de las vértebras fue proteger la médula y la aorta dorsal. Posteriormente se convirtieron en importantes sitios de inser-
cién muscular con participacion en la locomocion. En los tetrapodos, sus roles se extendieron a la suspensién del cuerpo.
La estructura de las vértebras varia considerablemente entre las diferentes regiones del cuerpo y entre las especies. Los
componentes comunes incluyen un cuerpo vertebral o centro, un arco neural, que se extiende dorsalmente alrededor de
la médula, fordmenes intervertebrales para el paso de nervios y un arco hemal, que se extiende ventralmente alrededor
de la arteria y vena caudal.

Los arcos neurales y hemales sirven ademas para la insercion de ligamentos y musculos que participan del soporte del
cuerpo y locomocién. La superficie de los arcos disponible para la insercion muscular y la ventaja mecénica de los arcos
como brazos de palanca, estd incrementada en muchos organismos por procesos espinosos, espinas neurales y hemales,
que se extienden desde los arcos. Especialmente en los tetrdpodos, las vértebras poseen apdfisis, procesos que se proyec-
tan desde el centro y desde los arcos. Incluyen las diap6fisis y las parapofisis, que articulan con las costillas, las basapdfisis,
procesos ventrales pares, remanentes del arco hemal y las zigoap&fisis (pre y post), procesos que limitan las torsiones y re-
fuerzan la articulacién entre vértebras sucesivas (Figura A.9). En general la musculatura que sostiene y mueve la columna
vertebral (y el tronco) es relativamente sencilla en los peces, mientras que se complejiza enormemente en los tetrdpodos
con la aparicién de la parrilla costal y la respiraciéon pulmonar.

A B

espina neural espina neural

l . e l postzigoapdfisis
prezigoapdfisis

N\

prezigoapdfisis postzigoapdfisis

«— canal medular
diapdfisis

arco hemal
parapofisis

cuerpo vertebral

Figura A.9. Vértebras en vista lateral izquierda. A, vértebra toracica
idealizada de mamifero; B, vértebra caudal idealizada de mamifero.
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Esqueleto apendicular

El esqueleto apendicular incluye apéndices pares (aletas o pterigios y miembros o quiridios) y las cinturas que los so-
portan, pectoral y pélvica. En general en los vertebrados pisciformes la cintura escapular esta vinculada al esqueleto axial
(conectada con el craneo en los peces 6seos) mientras que en los tetrapodos se desvincula. Por su parte, la cintura pélvica
no estd vinculada al esqueleto axial en los peces, mientras que si lo esta en los tetrdpodos.

Las aletas o pterigios de los peces poseen una arquitectura bastante sencilla, formando una lamina coherente cuyas
piezas no se mueven demasiado entre si. Usualmente gran parte de la ldmina estd formada por algun tipo de rayos dér-
micos (Figura A.10). La musculatura que mueve las aletas también es relativamente simple y consta de pocos paquetes.

A elementos B C

eje de
elementos
basales

elementos
radiales elementos
radiales

elementos

radiales rayos
dérmicos

(lepidotricos) rayos

dérmicos

(lepidotricos)

rayos
dérmicos
(ceratotricos)

Figura A.10. Aletas de peces: A, aleta pectoral de tiburdn; B, aleta pectoral de pez
teledsteo y C, aleta pectoral de pez pulmonado.

El quiridio (Figura A.11) de los tetrapodos es mas complejo, con segmentos discretos que se mueven entre si gracias
a articulaciones y a una musculatura también mas complicada. Estd compuesto por tres regiones: el estilopodio (parte
proximal, incluye himero en el miembro anterior y fémur en el posterior), el zeugopodio (parte media, con ulna y radio
en el miembro anterior y tibia y fibula en el posterior) y el autopodio (parte distal del miembro, la mano y el pie). La parte
proximal del autopodio (basipodio) incluye los carpales y tarsales, respectivamente. La parte distal del autopodio esta for-
mada por varios digitos con elementos metapodiales, metacarpales (mano) y metatarsales (pie), sequidos de las falanges
(que constituyen los dedos).

~~— estilopodio
cintura elemento
radial del
- zeugopodio
/
elemento
basal del
zeugopodio
basipodio
metapodio §A DTS
elementos 0°°Q8%O
del acropodio ~, 0% 0000 O
200 —— autopodio
g 00
o § 0
]

Figura A.11. Quiridio idealizado de un tetrapodo basal. Modificado
de Liem et al. (2001).
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Relaciones entre piezas esqueletarias

Los elementos del sistema esqueletario de los vertebrados se vinculan de diferentes maneras:
Sinostosis: las piezas se fusionan entre si; por ejemplo, los huesos de la cadera de los mamiferos.
Sinartrosis: las piezas esqueletarias se relacionan sin fusionar, aunque de manera practicamente estatica. Esto no implica
que no exista movimiento alguno. En general la superficie de unién entre los elementos es compleja. Se denominan co-
munmente “suturas” (como las del crdneo) y las hay de varios tipos (escamosa, en bisel, etc.).
Anfiartrosis: articulaciones con movilidad muy limitada; en general se dan entre elementos que, sin ser méviles, nece-
sitan mantener cierta flexibilidad entre si. Estan constituidas por un relleno de cartilago fibroso entre ambas piezas; por
ejemplo, los discos intervertebrales y la sinfisis pubica.
Diartrosis: las piezas tampoco se fusionan y se relacionan de forma mucho méas movil, cominmente se denominan arti-
culaciones. Las superficies de contacto estan un recubiertas de cartilago suave (cartilago articular) y las piezas estan suje-
tas entre si mediante ligamentos. Toda la articulacién estd envuelta en una vaina conectiva llamada capsula articular, re-
llena de un fluido lubricante, el fluido sinovial. Estas articulaciones se denominan por lo tanto articulaciones sinoviales.

Tipos de articulacion y grados de libertad

Las articulaciones permiten que los elementos esqueletarios se muevan unos en relacién con otros. En casi todos los
casos este movimiento es producido por la contraccion de musculos.

Existen tres tipos basicos de articulaciones (Figura A.12): bisagra (hinge joint), universal (universal joint) y esfera (ball
joint).
Bisagra: permite la rotacion alrededor de un solo eje. Su posicion se puede describir mediante un nimero (el angulo que
forma entre las dos partes de la bisagra) lo que equivale a decir que tiene un grado de libertad de movimiento. Por ejem-
plo, la rodillay el codo en humanos.
Universal: permite la rotacion alrededor de dos ejes y dos dngulos sirven para describir su posicion, es decir, posee dos
grados de libertad de movimiento. Algunas de estas articulaciones tienen forma compleja, a veces en “silla de montar”. Por
ejemplo, las vértebras cervicales de las aves.
Esfera: permite la rotacion alrededor de cualquier eje que pase por el centro de la esfera. Se define con tres grados de
libertad de movimiento porque cualquier rotacion que se produzca puede ser descripta como una combinacion de rota-
ciones alrededor de tres ejes que nos dan tres angulos. Por ejemplo, el hombro y la cadera en humanos.

El miembro anterior de un mamifero tiene seis grados de libertad: tres en el hombro, uno en el codo, dos en la mano. El
brazo humano tiene siete grados de libertad ya que se le suma la libertad de los dos huesos del antebrazo para girar uno
sobre el otro (pronacién-supinacion).

Estos tres tipos basicos se hacen mas complejos cuando aparecen componentes de deslizamiento entre las superficies
de articulacion, ademas de los movimientos de rotacion; por ejemplo, en la rodilla o en la articulacién craneo-mandibular.

B

C
D

Figura A.12. Tipos de articulaciéon. A, articula-
. \}

cién en bisagra, con un Unico grado de libertad,
en el codo de un armadillo; B, articulaciéon en
silla de montar, con dos grados de libertad, en
las vértebras cervicales de un ave; C, articulacion
esférica, con tres grados de libertad, en la cadera
de un caballo.
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Algunas articulaciones poseen piezas internas de tejido conectivo que colaboran en la estabilidad de la articulacion
dirigiendo la rotacion y/o el deslizamiento; un ejemplo muy conocido es el de los meniscos de la rodilla.

Las articulaciones se mantienen estructuradas gracias a la accién conjunta de elementos conectivos y musculares,
como los cartilagos articulares, las capsulas sinoviales, los ligamentos y las bursas (Figura A.13):

Cartilago articular: es el cartilago hialino, que con escasas excepciones forma parte de las articulaciones. Provee una
superficie resistente y de baja friccion, apta para el movimiento entre piezas esqueletarias. El cartilago hialino articular
estd repleto de fluido (principalmente agua) que colabora en la difusién de las cargas aplicadas por el peso y/o el movi-
miento. Por ser avascular, la capacidad de auto-reparacion del cartilago hialino es bastante pobre (su desgaste provoca la
patologia llamada artrosis).

Céapsula o envoltura sinovial: es una bolsa hermética de tejido conectivo fibroso que envuelve la articulacion. Esta llena
de un fluido secretado por la membrana sinovial interna, denominado liquido sinovial, que funciona como lubricante
para la articulacion.

Ligamentos: son estructuras conectivas muy resistentes que unen piezas esqueletarias entre si, en general adyacentes
a las articulaciones, limitando su movilidad dentro de cierto rango de seguridad. Muchas veces estan intimamente re-
lacionados con la capsula sinovial, formando parte de ella (por ejemplo, los ligamentos del tobillo). En otros casos son
estructuras discretas facilmente discernibles (por ejemplo, los ligamentos cruzados de la rodilla). Algunas de las lesiones
deportivas mas frecuentes involucran daio a ligamentos cuando alguna articulacién es forzada a moverse mas alla de los
limites impuestos por estos.

Bursas: son estructuras conectivas especiales, similares a sacos llenos de fluido sinovial, que se encuentran vinculadas a
estructuras blandas moéviles sometidas a un importante estrés de compresion por el hueso adyacente, en general entre
tendones y/o ligamentos y los huesos donde se anclan (por ejemplo, las bursas debajo de la rétula).

A Figura A.13. Articulaciones. A, articulacion
idealizada (distendida), notese los cartilagos
articulares recubriendo las superficies en con-

cépsula tacto, la capsula articular conteniendo el fluido
articular cartilagos sinovial y la envoltura externa de ligamentos
articulares manteniendo unidas ambas piezas; B, articu-
lacion del hombro en el ser humano, nétese la
presencia de una bursa con fluido sinovial inter-
fluido puesta entre dos musculos; C, articulacion de
sinovial la rodilla en el ser humano (vista desde atras),
mostrando los dos meniscos interpuestos entre
los condilos femorales y la meseta tibial. Modifi-
envoltura cado de Levangie y Norkin (2005).
ligamentaria
B musculo C

supraespinoso

meniscos
himero
tibia
musculo fibula

biceps
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SISTEMA MUSCULAR

El término musculo puede referirse tanto al tejido muscular (células musculares y su endomisio), como al 6rgano (célu-
las musculares con su tejido conectivo asociado, nervios y vasos sanguineos). Aqui nos referiremos a los musculos como
6rganos.

Los musculos proveen la fuerza para los movimientos y, junto con el esqueleto, conforman los sistemas de palancas que
hacen que un organismo, o parte de él, pueda moverse. Igualmente importante es el hecho de que los musculos también
restringen o modulan el movimiento.

Los musculos no se insertan directamente en el hueso por medio de sus fibras, sino que lo hacen a través de los
tendones (tejido conectivo fibroso). Los tendones distribuyen la fuerza del musculo hacia el sistema esqueletario, gene-
rando movimientos tan diversos como el desplazamiento de un animal o movimientos delicados, como en el caso de los
tendones que van del antebrazo a los dedos.

Otros musculos no se insertan en los huesos (por ejemplo, musculos abdominales de los mamiferos), pero distribuyen
sus fuerzas a través de ldaminas delgadas resistentes de tejido conectivo, llamadas aponeurosis. Las laminas de tejido
conectivo que vinculan grupos de musculos entre si, 0 el musculo a la piel, se denominan fascias.

Tanto los tendones como los ligamentos, al insertarse en un elemento 6seo, lo hacen a través de fibras de colageno que
se cementan en el hueso. Estas zonas de insercidn tendinosa o ligamentosa se denominan entesis (Figura A.14).

Como se senald, los tendones son histolégicamente muy similares a los ligamentos. Los musculos contienen abundan-
te tejido conectivo y los tendones constituyen la continuidad de este tejido formando una estructura reforzada que lo
vincula al elemento esqueletario. Algunas entesis de los tendones incluyen cartilago fibroso formando la interfaz tendén-
hueso (entesis fibrocartilaginosas). Es comun que las entesis periosteales se osifiquen a medida que el animal envejece
(por ejemplo, en los mamiferos). Las entesis dejan frecuentemente marcas evidentes en el hueso, que en los restos fosiles
aportan informacién muy util acerca de la configuracion del sistema muscular del organismo.

Los tendones pueden presentar osificaciones localizadas (huesos sesamoideos) para reforzar su estructura y/o aumen-
tar el brazo de momento del musculo en sitios donde el tenddn desliza sobre elementos esqueletarios (por ejemplo, la
rotula).

Cuando un musculo se contrae, tira con la misma intensidad en ambos extremos. Por lo general, una de las uniones
es relativamente libre al movimiento y se denomina insercién. La otra, mas fija, se denomina origen. Sin embargo, estos
términos deben ser utilizados con cautela. Que extremo de un musculo es el que experimenta el mayor desplazamiento
depende también de la postura, de la actividad de otros musculos y la relacién especifica del movimiento con el entorno.
Otra opcioén es considerar como origen el anclaje mas proximal y como insercién el anclaje mas distal (ej.: origen humeral
e insercion radial del musculo biceps braquial).

A B C D

Figura A.14. Entesis de algunos musculos que se
insertan en el hiimero derecho de perezosos actua-
les y extinguidos. A, humero del perezoso viviente
de dos dedos Choloepus; B, entesis seialadas en
rojo; C, himero de un perezoso del Mioceno de
Patagonia; D, entesis homélogas sefaladas en azul.
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DENTICION

Los dientes son elementos caracteristicos de los vertebrados con mandibulas. Funcionalmente, son parte del sistema
que interviene en la toma del alimento y el inicio de la digestién mecénica, ya que no solo sujetan el alimento y lo intro-
ducen dentro de la cavidad oral, sino que ademas muchas veces lo reducen a particulas mas pequefnas para facilitar la
deglucion y aumentar la superficie expuesta a la accidon enzimatica. La distribucidn, estructura y patrén de reemplazo de
los dientes estan estrechamente vinculados con los habitos alimentarios.

Un diente adulto (Figura A.15) estd formado por una parte visible que se proyecta por fuera de la encia, la corona,
y otra parte, la raiz, anclada a la quijada mediante fibras de tejido conectivo que forman un ligamento periodontal
y a veces por una sustancia osteoide llamada cemento. El centro o pulpa estd constituido por nervios, vasos y
odontoblastos, células productoras del tejido fundamental del diente, la dentina. Este tejido contiene mas elementos
mineralizados que el propio hueso; esta compuesto por un 70% de material inorganico de cristales de hidroxiapatita y
el 30% restante por materia organica, proteinas coldgenas que le proveen elasticidad, y agua. Es més dura y resistente al
desgaste que el cemento que puede recubrirla.

Como el hueso, el cemento posee regiones celulares y acelulares. Crece en capas sobre la dentina, pero en muchos
mamiferos herbivoros se extiende hasta la corona entre los pliegues de esmalte y contribuye a formar la superficie oclusal.
Las células del cemento (cementocitos) elaboran la matriz en pulsos estacionales, de manera que el cemento aumenta
irregularmente con la edad. El resultado es que se producen anillos concéntricos, cuyo aspecto cambia con las propieda-
des mecdnicas del alimento (dureza), el estado nutricional (periodos de escasez de alimento) y las estaciones. Por lo tanto,
el aspecto del cemento en los fésiles puede brindar informacién sobre la dieta o la época del ailo de la muerte de animal.

El esmalte es la cubierta mineralizada que cubre la corona, constituye la sustancia mas dura y resistente a la friccion que
evoluciond en los vertebrados. Se origina a partir de los ameloblastos del ectodermo que rodea al germen dentario. Es
totalmente acelular y esta constituido en un 96% por cristales de hidroxiapatita. Los dientes de los tiburones tienen una
cubierta vitrea esmaltoide, de origen mesodérmico.

C esmalte

dentina

cavidad
pulpar

tegumento
gingival
(encia)

CORONA

RAIZ

Figura A.15. Dientes. A, corte longitudinal
de la raiz de un diente de mamifero (4x,
hematoxilina y eosina); B, ampliacién de la
zona de interfaz entre la raiz y el alvéolo,
mostrando el tejido conectivo formando el
ligamento periodontal (40x); C, esquema de
un diente mamaliano tipico (modificado de
Liemetal., 2001). Fotos gentileza Catedra de

hueso Histologia y Embriologia Animal, FCNyM,
trabecular UNLP.

cemento
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Por la forma en que se relacionan con las quijadas (Figura A.16) los dientes o denticiones se clasifican como acrodontes,
sujetos al borde de la mandibula, en depresiones superficiales (peces, anfibios, escamados), pleurodontes, sujetos al
borde interno de la mandibula (escamados) y tecodontes, en los que cada diente se inserta en un alvéolo profundo
(sindpsidos y arcosaurios), lo que le permite soportar mayores tensiones.

Segun el nimero de recambios las denticiones se clasifican como polifiodontes, con multiples generaciones de reem-
plazo dentario como en la generalidad de los peces, anfibios y reptiles, monofiodontes, grupos especializados con una
Unica generacién de dientes (como los holocéfalos), y oligofiodontes, con pocas generaciones.

Entre los oligofiodontes, la mayoria de los mamiferos son difiodontes; es decir, presentan dos generaciones. Tienen
dientes de leche o deciduos que hacen erupcién poco después del nacimiento, la mayoria de los cuales se reemplazan
durante la infancia por las piezas permanentes. Como los ultimos dientes de la generacion lacteal completan su desarro-
llo y emergen en etapas mas maduras de la ontogenia, consecuentemente con el alargamiento de la regién facial, no se
reemplazan, por lo que en general se prefiere el término hemifiodontes. El reemplazo de los dientes de leche y la erup-
cion de los dientes permanentes mas posteriores (véase mas abajo) ocurren en una secuencia relativamente fija y especi-
fica para cada especie, por lo que frecuentemente es posible estimar la edad de un animal juvenil a través de la presencia
de determinados dientes de una u otra generacidn. Algunos mamiferos son monofiodontes (casi todos los xenartros), en
otros los dientes de leche emergen y son reemplazados por los permanentes dentro del Utero (cetdceos odontocetos,
algunos roedores) y en otros parecen faltar por completo (osos hormigueros, cetdceos misticetos).

A medida que el diente madura, el canal radicular se cierra y la cavidad pulpar queda sellada. A estos dientes con raiz
bien desarrollada y crecimiento limitado se los llama braquiodontes. En muchos mamiferos, el canal radicular permane-
ce abiertoy el diente continua creciendo por un tiempo prolongado, o alin indefinido, reponiéndose la corona al desgaste
continuamente. A estos dientes se los conoce con el término general de hipsodontes, aunque hay subcategorias. Los
incisivos de los roedores y los yugales de muchos roedores y ungulados suelen tener este tipo de crecimiento, asi como
los dientes de los xenartros (Figura A.17).

A B C

esmalte
cemento
dentina 0
fibras de
pulpa Sharpey alvéolo
hueso Figura A.16. Principales tipos de implantacién de
dela dientes en vertebrados. A, acrodonte; b, pleurodonte;
quijada C, tecodonte.
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en un mamifero con denticion braquiodonte (iz-

N quierda: el ser humano Homo) en comparacion con
< uno hipsodonte (derecha: el caballo Equus). Modifi-
[hd cado de Steel y Harvey (1979).

246



La corona es de morfologia variable dependiendo del tipo de animal, la dieta, la edad y otras variables. Hay denticiones
homodontes, con piezas de forma similar a lo largo de la mandibula (peces, anfibios, la mayoria de los reptiles, cetaceos),
y heterodontes, con piezas de aspecto y funciones diferentes (tiburones gato, algunos reptiles y la mayoria de los mami-
feros). La heterodoncia de los mamiferos es la mejor estudiada, con una terminologia particular que describe tres tipos
(Figura A.18). Los incisivos, al frente, cumplen funciones de cortar y tomar el alimento, pero también en variados compor-
tamientos no alimenticios. A sus lados, lo caninos sirven para perforar. Por detras de estos, (M) los dientes yugales o de
mejilla machacan y muelen principalmente, aunque también pueden ser cortantes (véase mas abajo). Entre los dientes
de mejilla se distinguen los premolares y molares, siendo los ultimos sélo permanentes y de aparicién mas tardia, cuan-
do la regidn facial se ha alargado lo suficiente.

La cantidad de cada tipo de diente difiere en los distintos grupos, incluso especies, de mamiferos y se definen formulas
dentarias utilizando iniciales y fracciones. Los humanos tienen dos incisivos, un canino, dos premolares y tres molares en
cada cuadrante de las quijadas superiores e inferiores, por lo que la formula general para un lado se escribe 1 2/2 C1/1 P
2/2 M 3/3. La férmula dentaria para los euterios primitivos es | 3/3 C 1/1 P 4/4 M 3/3; la de los marsupiales primitivos es |
5/4 C1/1 P 3/3 M 4/4. En muchos linajes se produjo una reduccion del nimero de piezas y en pocos casos (delfines, tatu
carreta) el nimero de dientes ha aumentado.

Los dientes yugales son complejos y cumplen tareas especificas durante el procesamiento del alimento. En la superficie
oclusal de los molares superiores cada cuspide se denomina cono (Figura A.19). Los diferentes conos son identificados
mediante diferentes prefijos, siendo los principales proto-, para-, meta-, hipo-, y ento-. En los molares de la quijada su-
perior, la cUspide ubicada en el apice del triangulo del lado lingual (interno) se denomina protocono, la anterior en el
margen labial (externo) es el paracono y la posterior del mismo margen es el metacono. Este conjunto de tres clspides
principales es el trigono. Las cuspides menores se identifican con el sufijo -ulo (por ejemplo, hipocénulo). El sufijo -ido
agregado al nombre de una cuspide indica que forma parte de un diente de la quijada inferior. Las cispides mayores de
los molares inferiores forman un trigénido, pero el tridngulo estd invertido, con el protocénido en lado labial y el para-
c6nido y metacénido en el lingual. En la parte posterior de cada molar puede haber una expansion, el talén o talénido.
También puede existir una cresta, el cingulo o cingtlido, rodeando el lado externo de cada pieza.

Frecuentemente, una expansion del cingulo, la repisa estilar, lleva pequefias cuspides, cada una de las cuales tiene su
propio nombre. Cuando los dientes superiores e inferiores contactan durante la masticacion, el protocono del diente su-
perior ocluye con la cuenca del talénido del diente inferior. Esta disposicion particular del trigono/trigénido respecto a la
cuenca del talénido se denomina tribosfenia y, por lo tanto, se habla de molar tribosfénico (Figura A.19).

Figura A.18 Denticion heterodonte de los mamiferos en los que se distinguen dientes
incisivos (blancos), caninos (verde), premolares (celeste) y molares (azul). A, marsupial
(zariglieya, Didelphis); B, placentario (perro, Canis). Modificado de Thenius (1989).
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Figura A.19. Cuspides del molar tribosfénico superior (arriba) e inferior (abajo). Ay C,
zarigueya (Didelphis); By D, perro (Canis). Se diferencia la region del trigonido (blanco)
del talonido (sombreada en amarillo). Modificado de Thenius (1989).

Esta condicion primitiva se halla inalterada o solo ligeramente modificada en algunos mamiferos actuales, por ejemplo,
las zariguieyas (Didelphis). A partir de la misma se puede interpretar la evolucién de la morfologia de la mayoria de los de-
mas dientes de los mamiferos (Figuras A.20 y A.21). Tempranamente en la historia de los mamiferos se agregé una cuarta
cuspide principal al molar superior del lado lingual por detras del protocono, el hipocono. Como resultado la superficie
es mas o menos cuadrada (cuadritubercular o eutemorfico).

Bunodonte: dientes mas o menos cuadrangulares con cuspides en forma de picos redondeados (bunos). Se encuentran
en omnivoros como los mapaches (Procyonidae), osos (Ursidae), cerdos (Suidae) y muchos primates (Hominidae, Cerco-
pithecidae, Cebidae).

Selenodonte: aumenta la cantidad y el tamafo de las superficies cortantes de esmalte alargando las ctspides primarias
en direccién antero-posterior; con el desgaste las cuspides adoptan forma semilunar (selenas). Es caracteristico de herbi-
voros que deben moler alimento duro y abrasivo. Se observan en los ciervos (Cervidae) y bévidos (Bovidae).

Molar superior Molar inferior

o o> @i A
Iy e 9 ey (Y0

Cuadri- Tubérculo-
tubercular sectorial

Haplodonte Tricodonte Tritubercular Trigonodonte

Figura A.20. Evolucion de la morfologia dentaria. Inicia desde un diente de corona
simple (haplodonte) en los primeros sinapsidos, pasando por dientes con cuspides
adicionales (triconodontes y trituberculares) en diversos grupos de terapsidos y ma-
miferos basales, hasta el diente tubérculo-sectorial propio de terios. Modificado de
Thenius (1989).
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Bunodonte Selenodonte

Lofodonte Secodonte

Figura A.21. Diferentes morfologias de la corona de dientes yugales en mamiferos
(esquemas idealizados): bunodonte, tipico de animales con dieta omnivora,
selenodonte y lofodonte, de animales herbivoros, y secodonte, de carnivoros. Modi-
ficado de Thenius (1989).

Lofodonte: la corona posee crestas o lofos que se extienden entre las clspides y pueden estar orientados en sentido an-
tero-posterior o transversal. En los casos mds simples, bilofodonte como el tapir, se pueden identificar los conos y cénidos.
Constituye otra estrategia morfoldgica para moler exhaustivamente en herbivoros. Estan presentes en tapires (Tapiridae),
manaties (Trichechidae), lagomorfos y muchos roedores. La polilofodoncia (multiplicacion del nimero de lofos) se obser-
va en elefantes (Elephantidae) y carpinchos (Hydrochaeriidae). En los équidos se registra una condicion lofoselenodonte.
Secodonte: son dientes especializados para cortar; las cuspides estan alineadas antero-posteriormente y unidas por cres-
tas cortantes. Particularmente dentro del orden Carnivora, corresponde al cuarto premolar superior y el primer molar
inferior de las formas mas zodfagas. El diente plagiaulacoideo es un tipo de diente secodonte presente en algunos mar-
supiales tanto herbivoros como carnivoros.
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La paleobiologia reconstruye la historia de vida de organismos extintos.
El objetivo de este libro es iniciar al lector en el estudio de la paleobiolo-
gla de vertebrados fosiles infiriendo la funcidn a partir de la forma. Se
identifican tres atributos esenciales, tamafo corporal, preferencia y uso
de sustrato (incluye locomocion) y alimentacion. En el Capftulo | se
definen la terminologia especifica y el marco conceptual. En el Il se
detallan las herramientas metodoldgicas. En el lll se revisan las propieda-
des mecanicas de los biomateriales. El IV trata sobre el tamano corporal,
su influencia en diferentes aspectos de la vida y modos de estimarlo en
vertebrados extinguidos. En los capitulos V y VI se analiza la diversidad
de aparatos locomotores en relacion a la preferencia y uso del sustrato y
enel Vily Vil la diversidad de aparatos bucales en relacion a los tipos de
alimentacion. El capitulo IX aporta una reconstruccion paleoecolégica
integral basada en la relacion forma-funcion y complementada con
informacion proveniente de otras disciplinas. Por Ultimo, un apéendice
compila nociones de anatomia basica para estudiar vertebrados fosiles.
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