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Introduccion

El estudio morfolégico de las garras en tetrapodos es de gran importancia para deducir sus
estilos de vida, su ecologia y las actividades que realizan, como locomocién, métodos de caza
y otros comportamientos (Feduccia 1993; Pike y Maitland 2004; Birn-Jeffery et al. 2012).
Existe una amplia bibliografia de estos estudios en aves mesozoicas y en dinosaurios
terépodos préximos al origen de las aves, siendo Archaeopteryx el mas representativo y
estudiado dentro del grupo (Yalden 1985; Feduccia 1993; Dececchi y Larsson 2011) y en
mamiferos, tanto actuales como extintos (Van Valkenburgh 1985; Macleod y Rose 1993;

Vizcaino y Milne 2002).

El estudio de las garras y las falanges ungueales, huesos mas distales de los que conforman
los dedos en los tetrapodos, es importante ya que sus variaciones se asocian a diferencias en
el tipo de comportamiento locomotor (Lessertisseur y Saban 1967; Dubost 1968;
Gambaryan 1974; Hildebrand 1974; Nevo 1979; Ostrom 1985; Yalden 1985; Macleod y Rose
1993). Esto es debido a que dichas estructuras son las primeras en tomar contacto con el
sustrato y consecuentemente van a estar adaptadas segun el tipo de sustrato y la forma de

su interaccion (Macleod y Rose 1993).

Para analizar desde el punto de vista morfoldgico las garras de organismos extintos, es
importante tener una base de datos con organismos actuales para poder hacer mejores
comparaciones. La importancia reside en que no podemos observar como interactian los
organismos extintos entre ellos, con su habitat o con otros individuos. Sin embargo, es
posible hacerlo con organismos actuales y asociar su modo de vida al observar como las
utilizan. De esta forma, podemos relacionar los resultados obtenidos en individuos fosiles
con los de en organismos actuales y, por consiguiente, asignar el resultado del estudio

morfologico de la garra de un fosil a un modo de vida observado en un individuo actual.

Es importante sefialar que los organismos actuales elegidos deben tener cierto grado de
parentesco con los fésiles para que los resultados finales sean lo mas congruentes posibles.
Ademas, debemos tener en cuenta las diferencias de tamano, si las hay, u otro tipo de
variables que puedan afectar la relacién de actividades entre individuos actuales y fésiles.

Este enfoque en el andlisis de los datos es actualista: el actualismo es un principio muy
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utilizado en paleontologia y geologia, segtin el cual todos los procesos naturales que actuaron

en el pasado son iguales a los que actian en el presente (Hutton 1788; Lyell 1830).

En este trabajo se realizaron distintos estudios en las falanges ungueales y garras del tercer
dedo del miembro anterior, ya que tipicamente presentan un tamafio mayor y simetria
bilateral, con lo cual aumentan las posibilidades de revelar diferencias funcionales entre

taxones (Macleod y Rose 1993).

Los estudios abordados en las falanges ungueales y garras de este trabajo de maestria son:
analisis de curvatura interna por el método de Feduccia (1993), de curvatura externa por el
método de Pike y Maitland (2004) y de ventaja mecanica (Alexander 1985; Vizcaino et al.
1999). También se calculara el indicador de capacidad atlética (ICA, Alexander 1983 y 1985;
Farina 1995), se analizara la relacién entre la masa y las curvaturas de los individuos en
estudio y, por ultimo, se analizardn algunas de las falanges ungueales a través del método de
elementos finitos (MEF). La ventaja mecanica es una medida de la amplificaciéon de las
fuerzas debido al uso de una herramienta u otro objeto, como un artefacto mecanico o una
magquina. Esto conlleva la aplicacion de fuerzas en dicha estructura, que seran transmitidas
y soportadas siempre y cuando se mantengan igual o por debajo de su valor de ventaja

mecanica (Uicker et al. 2003).

El analisis de ventaja mecanica se ha usado ampliamente en el pasado y su utilizacion
continua hasta la actualidad. Por ejemplo, Alexander (1983) realizd este andlisis en el pie de
Pachyornis elephantopus, una especie de moa (ave extinta neozelandesa). A través de
mediciones del pie, de la ubicacién del fulcro (articulacion metatarsos-falanges) y de las
fuerzas generadas por los musculos presentes, concluy6 que la ventaja mecanica media de
los musculos en actividad seria de 0,4. El mismo enfoque se ha aplicado en el aparato
masticatorio de varios mamiferos, incluyendo perezosos fésiles, y se ha visto coémo la
posicién en la altura del cédndilo mandibular afecta directamente la ventaja mecanica del
musculo masetero (Maynard Smith y Savage 1959; Turnbull 1970; Greaves 1980; Bargo y
Vizcaino 2008; Varela y Farifia 2015).

En otros trabajos se ha analizado la fosorialidad en armadillos dividiendo el largo del

olécranon entre el largo de la ulna en cada individuo estudiado. De esta forma se obtiene el
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indice de habilidad fosorial (IFA) para cada individuo (Vizcaino et al. 1999; Vizcaino y Milne
2002). Este indice es una aproximacion a la ventaja mecanica relativa del triceps (Hildebrand
y Hildebrand 1994), muisculo de accion principal durante la excavacién. Ademas, este tipo de
analisis se realiz6 también para los principales grupos musculares de los miembros
posteriores de gliptodontes (Vizcaino et al. 2011), obteniendo la ventaja mecanica relativa
en cada uno de estos grupos, lo que llevd a concluir que la mayoria del peso de los

gliptodontes es soportado por los miembros posteriores.

Por su parte, el ICA permite evidenciar la resistencia o la debilidad de una estructura a ciertas
actividades debido a las fuerzas que generan un momento flector sobre la estructura. En el
caso de las falanges ungueales y las garras, como en los huesos largos, las fuerzas que tienen
que soportar generalmente son perpendiculares al eje mayor de la estructura. Por lo tanto,
la resistencia de la misma esta directamente relacionada con su médulo de seccién (Z), que
es obtenido a través de su area de seccidn, y de forma inversa con el peso del individuo (mg)
(Alexander 1983 y 1985; Farifia 1995). La ecuacion del indicador de capacidad atlética se
expresa entonces como Z/mgx donde x es la longitud desde la porcion mas distal del hueso
hasta donde se obtenga el area de seccion, tipicamente a la altura de la mitad de la longitud
del hueso largo considerado, que ademas coincide habitualmente con la zona mas fragil de

esa estructura.

El ICA ha sido utilizado reiteradamente en analisis locomotores centrados en los miembros
de distintos organismos. Alexander (1983), por ejemplo, analiz6 la resistencia de los huesos
del miembro posterior de la moa, Pachyornis elephantopus. Para esto, calcul6 el ICA, que le
permite saber hasta qué punto el hueso es capaz de soportar los distintos momentos de
flexion que sufre durante la locomocion. Este mismo analisis, pero en saurépodos, fue
realizado por Alexander en 1985, para poder observar la resistencia de los huesos de los

miembros anteriores y posteriores durante la locomocién de estos dinosaurios.

Posteriormente a los estudios mencionados, Farifia (1995) aplicé el método del ICA en
mamiferos, en donde analizd los miembros posteriores de gliptodontes pleistocenos.
Utilizando este analisis, entre otros, se encontrdé una resistencia muy superior de los

miembros posteriores con respecto a los anteriores en una locomociéon cuadrupeda,



concluyendo entonces que una postura bipeda podria ser favorable para dichos organismos
cuando realizaban actividades locomotoras exigentes. Otro grupo de xenartros que también
fue estudiado de esta forma fueron los perezosos pleistocenos. Nuevamente se estudiaron
los huesos principales de los miembros anteriores y posteriores, lo que permitié concluir
que ciertas especies de perezosos habrian sido capaces de realizar actividades intensas,

como cavar, con los miembros anteriores (Bargo et al. 2000).

Por otra parte, el MEF es un método numérico ampliamente utilizado en ingenieria para
estimar esfuerzos, tensiones y deformaciones en distintas estructuras antropogénicas
(Hughes 1987; Boresi y Schmidt 2003; Rayfield 2007). En este método, se representa a la
estructura compleja como una serie de problemas discretos, los cuales son resueltos con
mayor facilidad a través de analisis matematicos (Rayfield 2007). Mas adelante, este método
se comenz0 a utilizar en biologia para poder estimar el tipo de actividades que pueden
realizar ciertas estructuras biolégicas a través de los valores obtenidos de tension, esfuerzo
y deformacidn (Nikishkov 2004; Richmond et al. 2005; Rayfield 2007; Goussard et al. 2010;
Parr et al. 2012; Serrano-Foch et al. 2015), teniendo presente la resistencia del material en
estudio, la magnitud y direccién de la o las fuerzas aplicadas a la estructura y la movilidad de

ésta.

Muchos andlisis han sido efectuados utilizando el MEF debido a su practicidad desde el punto
de vista matematico. Ellos incluyen desde estudios en el campo de la ingenieria, al momento
de observar las respuestas a diferentes escenarios de una estructura antropogénica, hasta
aplicaciones en medicina y biologia, centradas en estructuras biolégicas (Mazzetta 2002;
Mazzetta et al. 2004 a y b, 2009; Manning et al. 2009; Goussard et al. 2010; Lautenschlager
2014; Marcé-Nogué et al. 2015; Serrano-Fochs et al. 2015). En el campo de la paleontologia,
esta metodologia ha tenido un crecimiento importante debido no solo a su practicidad
matematica, sino también, a que no es necesario utilizar el material en estudio mas alla de
realizar un modelo digital del mismo. Esto para los paleont6logos es muy atractivo ya que
las piezas son manipuladas en menor medida, disminuyendo las posibilidades de pérdida o
rotura, y porque los andlisis que realiza el MEF son imposibles de realizar en el fésil sin la

posible rotura de éste.



Existe una amplia cantidad de estudios involucrando al MEF en paleontologia, aqui se
presentaran algunos antecedentes representativos. Mazzetta et al. 2004 a y b se centran en
el aparato masticatorio de dos dinosaurios, Giganotosaurus y Carnotaurus sastrei
respectivamente. En el primer caso se utilizé solamente un diente, en el cual los autores son
capaces de predecir la distribuciéon de tensiones y hasta qué fuerza habria sido capaz de
soportar por el movimiento de una presa. En el segundo caso, se estudié la mandibula con la
aplicacion de distintas fuerzas, simulando diferentes actividades, y se observaron las
reacciones de ésta. A su vez, también se calculd la fuerza de mordida maxima, en la cual se

alcanza el nivel de tension de falla.

Otros trabajos utilizando el MEF se centran en las garras de dinosaurios. En uno de estos
estudios, se aplicaron distintas fuerzas en las garras para evidenciar qué tipo de actividades
serian mas probables de realizar en distintas especies, teniendo en cuenta las tensiones de
falla de cada una (Lautenschlager 2014). En otro caso, relativo a una garra perteneciente a
una sola especie, se observd su comportamiento mecanico, evidenciando asi a qué
actividades estaba mejor adaptada (Manning et al. 2009). En mamiferos también se han
realizado este tipo de andlisis. Por ejemplo, se estudiaron diferentes tipos de ordenamiento
de los metacarpos en el elefante asiatico (Elephas maximus), para observar cudl seria 6ptimo.
El MEF también fue aplicado a xenartros, mas especificamente en algunos cingulados, donde
se estudiaron las capacidades biomecanicas de las mandibulas y se relacionaron los patrones

de estrés obtenidos con distintos tipos de dietas (Serrano-Fochs et al. 2015).

En el presente trabajo, algunos de los diferentes taxones en los que se realizaran dichos
estudios son integrantes del superorden Xenarthra: perezosos fosiles del orden Pilosa y las
familias Mylodontidae, Megalonychidae y Megatheriidae, y armadillos y osos hormigueros
actuales de los 6rdenes Cingulata y Pilosa respectivamente; mientras que otros pertenecen
al orden Rodentia, familias Ctenomyidae, Caviidae y Chinchillidae, y al orden Carnivora,
familia Mephitidae (Fig. 1). Por su parte, el superorden Xenarthra es uno de los grupos mas
caracteristicos de la fauna del Pleistoceno, con los representantes mayoritarios de la fauna
de mamiferos de esa época. Si bien actualmente el grupo no es muy diverso, los xenartros
fésiles alcanzaron en el pasado una amplia diversidad de mas de 150 géneros extintos

(McKenna y Bell 1997).



Los perezosos fosiles terrestres pertenecen a la fauna extremadamente rica que habito
América del Sur en el Oligoceno medio-tardio hasta el Pleistoceno tardio - Holoceno
temprano (Patterson y Pascual 1972; Marshall y Cifelli 1990; Farina y Blanco 1996; Farifia
et al. 2013). En particular, los perezosos en los que se centrara este trabajo pertenecen a la
edad mamifero Lujanense, que abarca un periodo desde el Pleistoceno tardio hasta el
Holoceno temprano (Farifia 1996; Farifia et al. 1998; Farifa et al. 2013). Por otro lado, el
perezoso norteamericano M. jeffersoni pertenece a la edad mamifero Rancholabreano, que
abarca un periodo desde el Pleistoceno medio - Pleistoceno tardio (Bell et al. 2004). Estos
perezosos fosiles formaron parte de la megafauna presente en Sudamérica y Norteamérica
durante el Pleistoceno, llamada de esta forma ya que sus integrantes presentaban masas que

superaban la tonelada.

Estos animales han sido muy bien estudiados en paleontologia ya desde 1796 cuando Cuvier
describe el perezoso Megatherium americanum, cuya masa ha sido estimada en unas cuatro
toneladas (Farifia et al. 1998; Brassey y Gardiner 2015). Mas cerca en el tiempo, se
encuentran trabajos sobre distintas especies de perezosos, que se centran en aspectos
biomecanicos, taxondémicos, anatémicos y fisioldgicos de estos grandes animales (Farifia y
Blanco 1996; Farifia 1996; Vizcaino et al. 1998; Bargo et al. 2000; Christiansen y Farifia 2003;
Pujos et al. 2007; Blanco y Rinderknecht 2008; Pujos et al. 2012), algunos de los cuales ya
fueron mencionados. Sin embargo, ninguno de éstos focalizé su estudio en las falanges
ungueales de forma aislada, aunque si analizan dichas falanges en conjunto con el resto de
los huesos del miembro al que pertenecen o con algunos de ellos (por ejemplo, Farifia y

Blanco 1996; Bargo et al. 2000).

Objetivos. -

Este proyecto tiene como objetivo general aportar, a través de distintos métodos
biomecanicos y del MEF, mayor informacion en relaciéon a los habitos locomotores de

algunos perezosos fosiles de las familias Mylodontidae, Megalonychidae y Megatheriidae.



En particular, se buscara adjudicarles habitos locomotores a los perezosos fésiles mediante
la comparacion de los resultados del andlisis de las curvaturas internas y externas, de ventaja

mecanica y del MEF con los organismos actuales en estudio.

Se analizaran los resultados de curvaturas de los perezosos fésiles mediante métodos

estadisticos para, de esta forma, observar si existe una diferenciacion o no entre ellos.

Se evaluara el tipo de relacidon presente entre las masas de los individuos y las curvaturas de

las garras/falanges ungueales.

Luego, mediante el IF, se analizara si la resistencia de las falanges ungueales de los

organismos fosiles es la esperable en relacién a su tamafo.

Por ultimo, se calcularan las fuerzas maximas de tensiéon y compresion de las falanges
ungueales para cada una de las simulaciones de excavado y trepado realizadas con el MEF y,

de esta forma, observar cuan resistentes pueden ser estas estructuras en cada actividad.

Hipatesis. -
En primer lugar, los perezosos milodontidos analizados presentan falanges ungueales aptas
para actividades intensas, con garras semejantes a las de xenartros cavadores actuales,
segun los analisis realizados.
En segundo lugar, las falanges ungueales de los perezosos M. jeffersonii y M. americanum
serdn mas semejantes a las de mamiferos terrestres generalizados, segiin los analisis

realizados.

Materiales y Métodos

El presente trabajo se enfoc6 en el estudio morfofuncional, en particular la geometria y
biomecdanica, de las falanges ungueales y garras de distintos individuos fésiles y actuales

pertenecientes al superorden Xenarthra, al orden Rodentia y Carnivora. La base de datos
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cuenta con los perezosos fosiles (Xenarthra, Folivora) de la familia Mylodontidae:
Glossotherium robustum, Lestodon armatus y Scelidotherium leptocephalum, de la familia
Megalonychidae: Megalonyx jeffersonii, y de la familia Megatheriidae: Megatherium

americanum.

Dentro de los organismos actuales tenemos una gran cantidad perteneciente al superorden
Xenarthra, dentro de los cuales se encuentran algunos de los perezosos actuales como:
Bradypus variegatus (perezoso grisaceo), Choloepus didactylus (perezoso de dos dedos de
Linnaeus) y Choloepus hoffmanni (perezoso didactilo de Hoffmann), siendo éstos los
parientes vivos mas cercanos a los perezosos fosiles. La primera especie pertenece a la
familia Bradypodidae, conocidos cominmente como perezosos de tres dedos, y las otras dos
a la familia Megalonychidae, conocidos como perezosos de dos dedos; y pertenecen al orden
Pilosa y suborden Folivora. En el mismo orden, pero en el suborden Vermilingua se
encuentran Cyclopes didactylus (serafin de platanar), Myrmecophaga tridactyla (oso
bandera) y Tamandua tetradactyla (oso melero), conocidos cominmente como 0S0sS

hormigueros (Fig. 1).

Por ultimo, también dentro del superorden Xenarthra, tenemos algunos individuos actuales
pertenecientes al orden Cingulata como: Cabassous centralis (armadillo de cola desnuda),
Cabassous tatouay (tatd de rabo molle), Calyptophractus retusus (pichiciego grande),
Chaetophractus vellerosus (pichi peludo), Chaetophractus villosus (tatd peludo), Dasypus
hybridus (mulita), Dasypus novemcinctus (tatl negro), Euphractus sexcinctus (tati poyu),
Priodontes maximus (tatu carreta) y Tolypeutes matacus (tatu bolita), conocidos
comunmente como armadillos. El resto de los individuos en estudio son: Conepatus chinga
(zorrillo), Ctenomys pearsoni (tucu-tucu), Lagostomus maximus (vizcacha) y Leopardus
geoffroyi (gato montés). C. chinga pertenece al orden Carnivora, suborden Caniformia,
familia Mephitidae, L. geoffroyi pertenece al mismo orden, suborden Feliformia y a la familia
Felidae; C. pearsoni y L. maximus por su parte, pertenecen al orden Rodentia y a las familias

Ctenomyidae y Chinchillidae respectivamente (Fig. 1).
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Euarchontoglires

D Rodentia
Boreoelllltheria
U
[ Carnivora
Eutheria Laurasiatheria
!
U
Cingulata
Xenarthra
1 .
L Folivora
Pilosa
1
L
Vermilingua

Fig. 1: Cladograma simplificado y modificado de Tarver et al. 2016.

Como ya se habia expuesto en la Introduccién, se trabajara con las garras y las falanges
ungueales del tercer dedo del miembro anterior, ya que tipicamente presentan un tamafio
mayor y simetria bilateral, con lo cual aumentan las posibilidades de revelar diferencias
funcionales entre los taxones en estudio (Macleod y Rose 1993). De ahora en adelante, para
mayor comodidad, llamaremos simplemente como falange o falange ungueal a las falanges
ungueales del tercer dedo del miembro anterior. De la misma forma, a las garras del dedo III

del miembro anterior las llamaremos garra.

La base de datos cuenta con un total de 190 falanges y garras que se dividen en 27 falanges
de perezosos fosiles: 2 G. robustum, 21 L. armatus, 1 M. jeffersonii, 2 M. americanum y 1 S.
leptocephalum. Las otras 163 falanges y garras se dividen entre los organismos actuales de
esta manera: 8 B. variegatus, 1 C. centralis, 8 C. tatouay, 2 C. retusus, 2 C. vellerosus, 2 C. villosus,
4 C. didactylus, 16 C. hoffmanii, 8 C. chinga, 27 C. pearsoni, 16 C. didactylus, 5 D. hybridus, 9 D.
novemcinctus, 7 E. sexcinctus, 4 L. maximus, 4 L. geoffroyi, 12 M. tridactyla, 5 P. maximus, 21

T. tetradactyla y 2 T. matacus.
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Todas las falanges y garras de los distintos individuos fésiles y actuales fueron fotografiadas
en las mismas colecciones donde se encontraban. Dichas colecciones son: Coleccién Arroyo
del Vizcaino (CAV), Colecciéon de Vertebrados de la Facultad de Ciencias (ZVCM), Museo
Nacional de Historia Natural (MNHN), Museo de La Plata (MLP), Museo Paleontoldgico
“Armando Calcaterra” (MPACQ), Museu da
Fundacao Zoobotanica do Rio Grande do Sul (MCN), Museu da Pontificia Universidade
Catdlica do Rio Grande do Sul (PUCRS), Smithsonian National Museum of Natural History
(USNM), National History Museum of London (NHMUK) y Natural History Museum of Los
Angeles County (LACM).

Al momento del fotografiado de las distintas falanges y garras se tuvo el cuidado de colocar
el material de forma tal de evitar errores de paralaje. Para esto, al momento de tomar la
fotografia se alineaba el centro del objeto con el centro focal de la camara. Se mantuvo la
camara siempre paralela a la superficie en donde se apoyaba la garra o falange, con sus
superficies laterales orientadas hacia la mesa y camara. De esta manera, se intenté que la
perspectiva entre fotografias no cambiase o que cambiase minimamente. Estos
procedimientos se realizaron con la mayor exactitud y precisiéon posible de acuerdo a las

herramientas disponibles.

Posteriormente al fotografiado de todos los materiales se procedié a realizar un estudio
morfologico basado en los andlisis geométricos de curvatura interna y externa. Es necesario
aclarar que, en el caso de algunas falanges de L. armatus, fue indispensable realizar una
silueta de la falange mas completa para poder reconstruir la punta de las falanges en que
faltaba. Para esto se utilizé el programa Adobe Photoshop (Adobe Systems), en donde se
superpuso la silueta con la imagen de la garra incompleta y se la amold6 a ésta, manteniendo

siempre las respectivas proporciones de la silueta.
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Curvatura interna. -

Este método para obtener el angulo de curvatura interna de una garra/falange,
implementado por Feduccia (1993), se utilizo en aves modernas y Archaeopteryx, por lo que
fue necesario realizarle una pequefia modificacién al mismo, debido a que aqui el estudio se
centro en grupos de mamiferos, los cuales presentan diferencias morfologicas con las aves.
En el método original se trazaba una linea horizontal desde la punta de la garra hasta el
extremo mas proximal del tubérculo flexor y en base a ésta se traza el arco (Feduccia 1993).
Sin embargo, aqui, la linea horizontal AB (Fig. 2) si comienza en la punta de la garra, pero no
se traza hasta el extremo mas proximal del tubérculo flexor, sino que se traza hasta que el
arco coincida con el arco interno de la estructura en estudio. Para poder realizar este
procedimiento se utilizé el programa Google Sketchup 8 (Google), que permite trazar la linea
horizontal con su arco respectivo. Posteriormente, fue necesario realizar ciertos ajustes en
algunas falanges de L. armatus para luego poder realizar las mediciones geométricas de

curvatura interna (Feduccia 1993).

Luego de obtenido el arco interno, se procedi6 a obtener el &ngulo de curvatura interna con
ayuda de varios programas informdticos que permitian tomar medidas de rectas en las
fotografias digitales, Screen Calipers (Iconico), medir angulos, Screen Protractor (Iconico), y
trazar rectas sobre la fotografia, Adobe Photoshop (Adobe Systems). En primer lugar, se trazo
el segmento CD perpendicular a AB pasando por el punto X, luego se trazaron los segmentos
AX y BX, los cuales fueron divididos a la mitad por dos segmentos. Estos dos segmentos,
confluyen en el punto E pudiendo de esta forma unir E con los puntos A y By asi obtener el

angulo de curvatura interna para cada falange y garra (Fig. 2).

-14 -



E

Fig. 2: Esquema representativo de la obtencién de la curvatura interna de una falange ungueal III de la mano por el método de

Feduccia (1993).

Curvatura externa. -

Este método, a diferencia del anterior, fue implementado por Pike y Maitland (2004) para
medir el angulo de la curvatura externa de una garra/falange. A este método, al igual que al
anterior, se le efectu6é una pequefia modificacién al momento de ubicar el punto A en una
falange, ya que la ubicacion difiere levemente a la de una garra como se realizé en Pike y
Maitland (2004). En el caso original del método de curvatura externa en garras el punto A se
ubica en la unién de garra con piel, por otro lado, cuando trabajamos con una falange, en la
que no sabemos en donde se da esa union, la ubicacidén difiere levemente. Entonces, cuando
se trabaja con una falange el punto A se ubica, observando ésta lateralmente, en la unién del
extremo mas distal del tubérculo extensor con la linea que da comienzo a la curvatura
externa de la falange (Fig. 3); para de esta forma poder obtener una medicién mas fiel de la

curvatura en su toda su extension.

Una vez posicionado el punto A se lo unié al punto B en la punta de la garra, obteniendo el
segmento AB. Este fue dividido a la mitad en € y una linea perpendicular se trazé hasta el
punto D ubicado en la linea de curvatura externa. Luego se unieron los puntos Ay Ba D
formando los segmentos AD y BD. Estos fueron divididos a la mitad por dos segmentos

perpendiculares a ellos confluyendo en el punto E. Por dltimo, se trazaron los segmentos AE
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y BE conformando el angulo de curvatura externa (Fig. 3). Los programas utilizados para
realizar esta metodologia fueron: para medir distancias rectas el Screen Calipers (Iconico),
para medir angulos el Screen Protractor (Iconico) y el Adobe Photoshop (Adobe Systems)

para realizar todos los trazados de segmentos necesarios.

A— ~—D

E

Fig. 3: Esquema representativo de la obtencién de la curvatura externa de una falange ungueal III de la mano por el método de

Pike y Maitland (2004).

Una vez obtenidos y listados todos los dngulos de curvaturas interna y externa de todas las
falanges y garras (Tabla 1 y 2), se pasé a calcular la media de cada curvatura para cada
especie (Tabla 3), de esta forma se reduce la cantidad de datos para disminuir la complejidad
a la hora de analizarlos. Una vez finalizado el paso anterior se pasaron a graficar los
resultados, dos graficos de cada curvatura para los datos sin reducir de los organismos
fosiles (Fig. 9 y 10), y otros dos graficos de cada curvatura que presentan los organismos

actuales agrupados en base a sus habitos (Fig. 12 y 13).

Algunos de los habitos fueron tomados de Vizcaino et al. 1999, éstos consisten en dos tipos:
C2 y C3, en donde C2 representa a animales que suelen excavar, pero esta actividad no
conforma una parte esencial de su alimentacion, y C3 son animales excavadores en los que
esta actividad si es esencial para su alimentacion en base a hormigas o termitas. También se

agrego el habito de animales terrestres generalizados (TG), para organismos cuadrupedos
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que, en ciertas ocasiones, puede trepar, cavar, correr o nadar, pero no presentan
especializaciones morfologicas ni comportamiento definido para una actividad en particular
(Eisenberg 1981; MacLeod y Rose 1993). Por ultimo, se agreg6 el habito de trepadores para
animales que son arboricolas y pasan la totalidad o, por lo menos, una gran parte del tiempo

en los arboles.

Los graficos se realizaron a través de un “box plot” o “diagrama de cajas”, el cual esta
compuesto por rectangulos, las “cajas”, y cada uno de ellos presenta dos brazos. La caja esta
compuesta por tres cuartiles, el primer cuartil (base de la caja) es la mediana de la primera
mitad de valores, el segundo cuartil (linea horizontal dentro de la caja) es la mediana del
total de valores y el tercer cuartil (techo de la caja) es la mediana de la segunda mitad de
valores. Los brazos se extienden hacia arriba y abajo de la caja hasta el valor maximo y
minimo respectivamente. En la caja siempre esta el 50% de los datos, y el otro 50% se
distribuye entre la cajay los brazos. Los valores que estan por fuera de los brazos son valores
atipicos (Tukey 1977). El programa JMP (Statistical Discovery) fue utilizado al momento de

graficar los datos de curvaturas obtenidos.

Posteriormente, para poder discernir entre analisis estadisticos paramétricos o no-
paramétricos a efectuar en los datos de curvatura, fue necesario corroborar si las
distribuciones de los datos de curvaturas internas y externas eran normales o no para los
organismos fésiles (Fig. 11) y actuales (Fig. 14). En estos andlisis y en los siguientes se
asumi6 el nivel de significancia () como 0.05, cuando el valor p obtenido en los andlisis es
menor a 0.05 entonces se rechaza la hipotesis nula y cuando lo supera se acepta. El analisis
estadistico que se realiz6 en los datos de curvatura, para observar el tipo de distribucion, fue
el de Shapiro-Wilk (Shapiro y Wilk 1965) en el programa JMP (Statistical Discovery). En este

caso, la hipotesis nula es que los datos presentan una distribucién normal.

Una vez obtenido el resultado del método anterior para los organismos actuales se procedi6
a realizar un analisis paramétrico tanto en los datos de curvatura interna como también en
los de curvatura externa, en el programa JMP (Statistical Discovery). Cuando los datos
presentan una distribucion normal los analisis a realizar en ellos son los paramétricos, ya

que éstos suponen que los datos provienen de dicha distribucion. Posteriormente, se
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procedio a realizar el andlisis de la varianza (ANOVA), el cual permite discernir si la serie de
datos proviene de una misma poblacién o no (Tejedor Tejedor 1999; Spiegel et al. 2007).
Como en los dos casos los datos provienen de distintas poblaciones, se realizé el analisis
estadistico paramétrico de rangos de Tukey para diferenciar éstas entre si, a través de la

comparacién multiple de las medias de los distintos grupos (Tukey 1949).

De acuerdo a los resultados obtenidos en el andlisis de normalidad (Shapiro-Wilk) de los
fésiles se procedio a realizar un estudio no paramétrico en los datos de curvatura interna y
externa. Los andlisis no paramétricos son utilizados cuando los datos no presentan
distribucién normal, debido a que no tienen en cuenta el tipo de distribucién a la cual se
ajustan los datos y no consideran que la estructura del modelo sea fija (Kendall et al. 1999;
Murphy 2012). Se procedi6, entonces, a través del programa Past (Paleontological Statistics),
a utilizar el método no paramétrico de Kruskal-Wallis para poder distinguir si los datos
provienen de una o multiples poblaciones (Kruskal y Wallis 1952). Por lo tanto, este método
es idéntico al método paramétrico ANOVA en su objetivo, pero a diferencia de éste, como ya

se especifico, no supone la normalidad de los datos.

Luego de obtener que provienen de distintas poblaciones, fue necesario realizar el método
no paramétrico de Dunn, el cual agrupa los distintos grupos de acuerdo al grado de similitud
de sus medias (Dunn 1961; 1964). Este método tiene como hipédtesis nula que los datos
proviene de poblaciones con distribuciones continuas e idénticas. Por lo tanto, si el valor de
p es significativo (es decir, menor que a), se rechaza la hip6tesis nula y los datos provienen
de poblaciones distintas. Este, entonces, es el equivalente no paramétrico del método

paramétrico de Tukey, aunque, no supone normalidad en los datos.

Por ultimo, se hizo un analisis discriminante utilizando como variables a las medias de
curvaturas de los organismos actuales y fosiles (Fig. 15). Este método se utiliza cuando se
conocen de antemano los grupos en los que se dividen los datos, en este caso los habitos de
los organismos actuales, y se quiere predecir estadisticamente como otros datos, los fésiles,
se relacionan con esas agrupaciones (Lachenbruch 1975; Klecka 1980; Cohen et al. 2003).
Entonces, de esta forma, fue posible adjudicarle un habito, con una probabilidad asociada, a

los organismos fésiles en relacién a las curvaturas de sus falanges ungueales (Tabla 7).
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En relaciéon a las curvaturas, también fueron sujetas a la corroboracion de si existia alguna
correlacién lineal entre la masa de los individuos y las curvaturas interna y externa. Por esta
razon, se grafic6 a la masa (kg) de todos los individuos en estudio con sus respectivas
curvaturas internas (Fig. 16) y externas (Fig. 17). Las regresiones lineales se realizaron con
todos los datos logaritmizados y en cada una se calcul6 el coeficiente de determinacidn (r?),
ya que permite determinar cuan correctamente el modelo puede predecir futuros resultados
y explicar la relacion entre las variables (Steel y Torrie 1960). El r2 varia entre 0 y 1. Mientras
mas cercano a 1 mejor sera el ajuste del modelo a los datos y, entonces, habra una relaciéon
lineal entre ellos (Cameron y Windmeijer 1997). El programa utilizado para analizar la
regresion lineal de dichas variables fue el Past (Paleontological Statistics). Las masas de cada
organismo se encuentran detalladas junto a sus referencias y a las medias de las curvaturas

en la tabla 8.

Ventaja mecdnica. -

Esta, como se ha mencionado anteriormente, es una medida de la amplificacion de las fuerzas
debido al uso de una herramienta u otro objeto, como un artefacto mecanico o una estructura
bioldgica. Esto conlleva la aplicacion de fuerzas en dicha estructura, que seran transmitidas
y soportadas siempre y cuando se mantengan igual o por debajo de su valor de ventaja

mecanica (Uicker et al. 2003).

El calculo realizado en el presente trabajo consistio en tomar dos brazos de palanca, 11 y Iz,
con un fulcro o eje de giro en donde pivotearian y se dividié entre si a los brazos, 11/12 (Fig.
4). La ventaja mecanica es un valor sin unidades, ya que, es el cociente de dos valores con las
mismas unidades. Un fulcro es el punto de apoyo de una palanca, donde el brazo de la misma

puede girar libremente (Serway y Jewett 2009).

El andlisis de ventaja mecanica se efectud en todas las falanges ungueales de los perezosos
fosiles (Tabla 9) y las que fue posible obtener en los organismos actuales (Tabla 10). No se
utilizaron las garras de organismos actuales en este estudio ya que, es imposible poder
visualizar la ubicacién del fulcro en ellas por la piel que las recubre. Esto es debido a que el

fulcro, en falanges y garras, se encuentra, en vision lateral, en la mitad de la altura del borde
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de la carilla que articula con la falange media (Fig. 4). Por lo tanto, solo fue posible realizar
dicho andlisis en algunas especies actuales en estudio como B. variegatus, D. hybridus, D.
novemcinctus, M. tridactyla, P. maximus y T. tetradactyla. Para el caso de las especies féslies,

este analisis se pudo efectuar en todas sus falanges ungueales.

S 1 -

Faceta
articular;

14 ............. 'Fulcro

Fig. 4: Esquema ventaja mecanica con los brazos de palanca l. y . sefializados junto con su fulcro.

Finalizados los calculos de ventaja mecanica y obtenidos los resultados se procedié a calcular
la media para cada especie, al igual que en el andlisis de las curvaturas (Tabla 11). Una vez
calculadas, se graficaron de la misma forma que las curvaturas -en base a los habitos-, a
través de los diagramas de cajas (Tukey 1977), para de esta forma tener una mejor
visualizacion de los datos (Fig. 18). Para realizar dichos graficos se utiliz6 el programa

estadistico JMP (Statistical Discovery).

Luego, a través del mismo programa estadistico, se procedié a evaluar el tipo de distribucion
(Fig. 19), normal o no, de los datos a través del método de Shapiro-Wilk (Shapiro y Wilk
1965); y posteriormente, debido a que los resultados obtenidos fueron paramétricos, se

efectud el ANOVA.
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Indicador de capacidad atlética. -

Como se explic6 anteriormente, este indicador permite evidenciar la resistencia o la
debilidad de una estructura a ciertas actividades debido a las fuerzas que se le aplican. La

ecuacion a utilizar

Z/mgx (1)

(Alexander 1983 y 1985; Farina 1995) se compone del mdédulo de secciéon (Z) de la
estructura, el peso del individuo (mg) y el largo de la estructura (x). Z fue obtenido a través
del programa Section (Burning Logic) de forma automatica, sefializando la seccién
transversal de la falange o garra en una fotografia con perspectiva proximal. El peso se
obtuvo de multiplicar la masa (m) de los individuos estudiados, tomada de Robinson y
Redford 1986; Jackson et al. 1996; Farifia et al. 1998; Lambert y Holling 1998; Vizcaino et al.
1999; Vizcaino et al. 2006; Pérez et al. 2009; Hayssen 2010; Kasper et al. 2012; Montalvo et
al. 2012; Superina et al. 2014, por la aceleracion gravitatoria (g) de valor 9.8 m/s? (Serway

y Jewett 2009).

Este andlisis fue realizado en todos los individuos fosiles, pero no fue posible en todos los
individuos actuales por razones similares a las del analisis de ventaja mecanica. En este caso,
es necesario tener una vision de la totalidad de la cara proximal de las falanges ungueales o
garras que, en el caso de los organismos actuales, no es posible observar por encontrarse
articuladas las falanges. Los organismos actuales en los que se pudieron realizar el analisis
fueron: B. variegatus, C. centralis, C. didactylus, C. hoffmanni, C. didactylus, D. hybridus, M.
tridactyla y T. tetradactyla (Tabla 12).

Los datos obtenidos para el ICA (Tabla 13) y las masas de los organismos fueron
logaritmizados y graficados en un sistema de coordenadas cartesianas con la masa como eje
delas x y el ICA como eje de las y (Fig. 20). Gracias a esta regresion lineal fue posible observar
la relacién inversamente proporcional de los datos de ICA y masa de los organismos fésiles
y actuales. Se calculd el r2 para determinar en qué grado se ajustaban las dos variables a una

regresion lineal, y, para conocer el grado de prediccion de resultados del modelo.
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Teoria de elasticidad. -

Segun esta teoria, cualquier cuerpo solido que presente la propiedad de elasticidad, puede
volver a su estado inicial luego de que se le retira una fuerza externa que se le habia aplicado
(Timoshenko y Goodier 1951). Sin embargo, una vez superado cierto limite (punto de
fluencia) el material deja de comportarse de forma linealmente elastica y no vuelve al estado
inicial (Fig. 5). En la region elastica del grafico es en donde se concentra el problema de
elasticidad lineal, y, en donde el sdlido se comporta elasticamente (Timoshenko y Goodier
1951; Gere y Timoshenko 1990; Richmond et al. 2005). Esta etapa, en el caso unidimensional,
es explicada por la ley de Hooke que define que, la tensiéon aplicada en el material es
directamente proporcional a la deformacién por una constante de proporcionalidad, E.

Dicha ley puede ser expresada mediante la ecuacién
oc=E.¢ (2)

en donde o es la tension, la constante de proporcionalidad E es el médulo de Young o médulo

de elasticidad y € es la deformacién (Timoshenko y Goodier 1951; Gere y Timoshenko 1990).

El parametro denotado como E es una medida de la rigidez de los materiales y define la
relacién entre la deformacién y la tensién de un material bajo la accién de fuerzas externas
(Truesdell 1983). Por su parte, el coeficiente denotado como v es una medida sin unidades
del efecto de Poisson que sufre cualquier objeto cuando se encuentra bajo compresién o

traccion. Este coeficiente puede ser definido por la ecuacion

V=- detrans/dgaxial (3)

en la cual estan representadas las deformaciones transversal y axial a la fuerza aplicada que
sufre el material, de aqui que el coeficiente no presenta unidades (Boresi y Schmidt 1993;

Mott y Roland 2013).

Es importante indicar que se consideré que el material que forma las estructuras en estudio
es isotropico, asi como también se consider6 que la estructura es homogénea. Un material
isotrépico cumple que la relacion tension deformacion es la misma en todas las direcciones,

y una estructura homogénea presenta propiedades fisicas (como relacién tension-

-22-



deformacion) uniformes en toda su extensién (Timoshenko y Goodier 1951; Olivella y Bosch

2002).

Las estructuras bioldgicas pueden ser consideradas heterogéneas y anisotropicas (Peterson
y Dechow 2003; Wang y Dechow 2006; Dechow et al. 2010). Dada la complejidad asociada a
este tipo de modelos (Manning et al. 2009; Bright y Rayfield 2011) en este trabajo se
considerard isotropia y homogeneidad, lo cual es considerado también en un gran nimero
de referencias (Mazzetta 2002; Mazzetta et al. 2004 a y b, 2009; Richmond et al. 2005;
Manning et al. 2009; Goussard et al. 2010; Marcé-Nogué et al. 2012, Marcé-Nogué et al. 2013;
Lautenschlager 2014; Marcé-Nogué et al. 2015; Serrano-Fochs et al. 2015). Adicionalmente,
estudios previos demuestran que los resultados obtenidos a través de modelos simples
presentan un alto grado de exactitud (Timoshenko y Goodier 1951; Wroe et al. 2007; Moreno

et al. 2008; Bright y Rayfield 2011).

Esfuerzo D
l'lltimo _.----..-4.--.----.-..--..-4..-.--...-..--.‘ .......

Esfuerzo Fractura

de fluencia B C

.......

Limite de
proporcionalidadi

g > >
Regién Plasticidad Endurecimiento Estriccion
elastica perfecta o por deformacién

fluencia

Fig. 5: Diagrama de tension-deformacién para un material elastico perfectamente plastico (ej. acero al carbono), modificado de

Gere y Timoshenko (1990).
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1. Estado de elasticidad unidimensional. -

Al analizar la elasticidad de un sistema es posible comprender cdmo éste reacciona a la
aplicacion de ciertos estimulos externos, como es el caso de fuerzas. El estado de elasticidad
unidimensional es el andlisis mas sencillo, debido a que se basa en un sistema de una
dimension. Por ejemplo, el caso de una barra prismatica con seccién transversal constante
en toda su longitud y ocupando una region Q del espacio (Fig. 6). En éste, las fuerzas axiales
aplicadas (P) producen un alargamiento uniforme de la misma, causando que la barra se

encuentre bajo tensién (Gere y Timoshenko 1990).

(B)

Fig. 6: Esquema de un sistema unidimensional bajo tensién, modificado de Gere y Timoshenko (1990).

Estas tensiones a las que se encuentra sometida la barra prismatica son normales a la seccion
transversal de drea (A) y generan una tension interna en el cuerpo (Timoshenko y Goodier
1951; Gere y Timoshenko 1990), siendo necesario un corte imaginario mn para observarlo
(Fig. 6A). Al quitar el extremo izquierdo de la barra es posible observar la representaciéon de
las fuerzas dadas por la accién de la parte izquierda sobre la derecha (Fig. 6B). Estas son
equivalentes a la fuerza P y tienen una distribucion continua y uniforme en toda la seccion
transversal (Timoshenko y Goodier 1951; Gere y Timoshenko 1990). Entonces, la tension se

define como la fuerza por unidad de area y como las fuerzas son equivalentes a P se obtiene

o=7 (4)
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En el caso contrario en que el sentido de las fuerzas se invierta entonces las tensiones pasan
a ser de compresion. Cualquiera de estas tensiones, al actuar de forma perpendicular a la
seccion transversal, puede ser llamada tensién normal. Por lo tanto, las tensiones normales
pueden ser de traccién o compresidn, existiendo distincién también bajo los signos
convencionales, las tensiones de traccion son positivos y las de compresion negativos

(Timoshenko y Goodier 1951; Gere y Timoshenko 1990).

Teniendo en cuenta la ecuacion (4) es posible obtener la ecuacién de equilibrio de la barra

prismatica (Fig. 6)
0. A—P=0 (5)

Esta ecuacidn permite, a través del conocimiento de la fuerza externa aplicada, saber cual es

la tensién de traccién interna que presenta la barra, estando ésta en equilibrio.

En la fig. 6A se puede observar como la barra sufre una variacién de longitud, en este caso se
alarga porque sufre una tension de traccion, pero en el caso de una tensién de compresion
ésta se acortaria. Esta variacion de la longitud se representa con la letra griega 6 (delta). Si
se asume que el material es uniforme en toda la barra, entonces, la longitud y la variacion de
longitud son proporcionales (Timoshenko y Goodier 1951; Gere y Timoshenko 1990). El
cociente entre ellas se conoce como la deformacién y se expresa mediante la siguiente

ecuacion,

)
£= -
L

(6)

conocida como ecuacion de relacion deformacion/desplazamiento. Se puede obtener la

deformacion despejandola de la ecuacion (2)
g
€= < (7)
y despejando ¢ de la ecuacidon (5) la ecuacién (7) resulta en
£= — (8)

De esta forma, se obtiene la ecuacion constitutiva, la cual permite conocer cuanto se deforma

la barra frente a la aplicacién de fuerzas externas.
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Por ultimo, si se quiere conocer si la barra prismatica sufrié algin desplazamiento, entonces,
se igualan las ecuaciones (6) y (8), se despeja § y se obtiene la ecuacién de relacién

desplazamiento/fuerza

§= = (9)

AE

2. Estado de elasticidad tridimensional. -

La Ley de Hooke fue formulada para casos unidimensionales, por lo tanto, para el caso de un
solido ocupando una region (1 en un sistema cartesiano tridimensional (x, y, z) se deberan
tener en cuenta las tensiones internas que actdan en las tres dimensiones (Fig. 7A). Estas
ocurren en cada punto del cuerpo y la representacién de la distribucién de las tensiones en
el medio continuo, para cada punto, se realiza a través del tensor de tensiones (Boresi et al.
1993; Berrocal 2004)
Ox Txy Txz
T = [Tyx Oy Tyz] (10)
Tzx sz Oz
En este tensor, oy, gy y 0, representan las tensiones normales, con la misma direccion que
los ejes cartesianos, en las caras del prisma pequefio, que representa un punto en el sélido, y
perpendiculares al eje x,y y z respectivamente. Por su parte, los t en la matriz representan
las tensiones de cizalla en cada cara del prisma. La primera letra del subindice indica en qué
cara se ubica, donde el eje con la misma letra es perpendicular a ésta, y la segunda indica la
direccion, siendo el vector paralelo al eje de la letra indicada (Boresi et al. 1993). Si se
consideran las ecuaciones de equilibrio de momentos respecto al centro del prisma, las

tensiones son iguales en cada cara del mismo, se obtienen las relaciones
Txy = Tyx s Taz = Tzx 5 Tyz = Ty (11)
por lo tanto, la matriz quedaria simétrica (Boresi et al. 1993; Berrocal 2004)

Ox Txy Txz
T = [Txy Oy Tyz] (12)

Txz Tyz Oy
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Fig. 7: Esquema del tensor de tensiones para un prisma pequefio (punto) en un sélido 2 en 3D (A) y el esquema en un estado

plano, 2D (B). Modificado de Gere y Timoshenko (1990).

Para el caso tridimensional la deformacién también constara de un tensor, llamado tensor

de deformacién (D)

1

1 1
I[ Exx 2 Vxy 2 sz}
1
D = i? Yyx  Eyy EyszI (13)
1

Las deformaciones &y, €, y &,, son deformaciones normales a las respectivas caras, y el
resto de las deformaciones son de distorsion o cizalla (Burnner 1979; Berrocal 2004), similar
al caso del tensor de tensiones. En este caso, debido a la hipotesis de pequeias

deformaciones, la ecuacién de relaciéon deformaciéon/desplazamiento se denota como
1 T
D =E(Vu+Vu ) (14)

(Olivella y de Saracibar Bosch 2002; Slaughter 2012), donde u representa el desplazamiento

de cada punto dentro del sélido.
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Por otro lado, la ecuacion de equilibrio, en este caso, se divide en dos ecuaciones, que, si se
cumplen para un punto dentro de un sélido 3D, entonces, éste estaria en equilibrio. La

primera ecuacion es
V.T+b=0 (15)

donde el primer término es la divergencia del tensor de tensiones, y b es el campo vectorial
de fuerzas de volumen externas que actian sobre cada punto del sélido (Olivella y de
Saracibar Bosch 2002). Esta ecuacion puede ser llamada de equilibrio puntual o equilibrio
(Olivella y de Saracibar Bosch 2002), y es equivalente a la ecuacién de equilibrio del sistema
unidimensional (5). La segunda ecuacién para que exista equilibrio es la ecuaciéon de

equilibrio de momentos o de contorno
TT =T (16)

(Olivella y de Saracibar Bosch 2002), en donde se cumplen las tres condiciones expuestas en
la ecuacién (11). En este caso, simplemente se afirma que el tensor de tensiones transpuesto

debe ser igual al tensor de tensiones original.

Por otra parte, para poder evaluar la deformacién que sufre un cuerpo tridimensional debido

a fuerzas externas se utiliza la ecuacion constitutiva

Ev

E
- (1+v).(1—2v)'tr(D)1 + E'D (17)

En ésta, tr(D) hace referencia a la suma de las deformaciones principales de la matriz del
tensor de deformaciones para un punto (& + &, + &;;), aunque también puede ser

representada como

tr(D) = = (18)
donde AV es la variacidn volumétrica del prisma pequefio dentro del so6lidoy V es el volumen

de ese solido (Slaughter 2012).

Entonces, ademas de las ecuaciones presentadas también hay que agregar las condiciones
de contorno y las tensiones aplicadas, para de esta manera poder resolver el problema de

elasticidad tridimensional.
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Las condiciones de contorno se representan como
u=0, enly (19)

en donde I, es el contorno del sélido 1 en que los puntos u se encuentran fijos, no presentan
movimiento (Slaughter 2012). En adicion a esto, para completar las condiciones de contorno

se deberan presentar las tensiones aplicadas, denotadas como
om =f, en I (20)
en donde I es la superficie del s6lido  en donde se aplica la fuerza f

Por lo tanto, las ecuaciones necesarias para el estudio de un volumen () son:

—

1
D= E(Vu +vuh), enQ

VT+b=0 enf

Ev

E
= —(1+v).(1—2v)'tr(D)1 + E'D’ en () (21)

u=20, enly,

3. Principio de trabajo virtual. -

Este principio permite resolver el problema de elasticidad, ecuaciones (21), a través de
técnicas numéricas. A través del calculo del trabajo virtual, es posible calcular el tensor de
tensiones para cada punto del s6lido 2. Por lo tanto, la ecuacién de trabajo virtual por la cual

se resuelve el tensor de tensiones es
J, T:Dydv = [, f.vVvv (22)

en donde T es el tensor de tensiones para cada punto dentro del volumen 2, D, es la
deformacion virtual, 612 es el contorno del volumen, f son las fuerzas superficiales y v es el

desplazamiento virtual que sufre el volumen (Olivella y Bosch 2002; Slaughter 2012).
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4. Tension de Von Mises. -

Esta tension se utiliza debido a que es un excelente predictor de fallo plastico como ocurre
comunmente en hueso, y se le llama criterio de Von Mises. Esto ocurre cuando la
deformaciéon elastica supera determinado valor propio del material (Hill 1950; Ford y
Alexander 1963; Rayfield 2011). Esto es, cuando el material deja de comportarse
elasticamente al pasar el punto de fluencia, deformandose permanentemente. Si la presién
contintia aumentando, las deformaciones permanentes aumentan hasta provocar la fractura

del material.

La tensién de Von Mises es una funcién de tensiones principales o4, 0, y g3, que se centra
en resolver si el material sufre una falla o no cuando se le aplica una o mas fuerzas. En el caso
de un estudio en 2D, como el del presente trabajo, el tensor de tensién presenta 3
componentes oy, 0y Y Ty, a partir de las cuales es posible calcular las tensiones principales
(Hill 1950; Ford y Alexander 1963; Rayfield 2011). El tensor de tensién, entonces, define el
estado de tension de cualquier punto dentro de un material en estado de deformacién
(Hughes 1987; Gere y Timoshenko 2001; Atkin y Fox 2005). De esta forma, el criterio de Von

Mises se expresa como

- 2 - 2 _ 2
Gym :\/(01 d2)?% + (02 203) + (01 —-03) (28)

y, si éste supera el limite elastico del material del objeto entonces, éste fallara (Olivella y

Bosch 2002; Wunderlich y Pilkey 2002).

Método de elementos finitos. -

Este método, como ya se menciond, es utilizado para estimar tensiones y deformaciones de
estructuras para poder observar y entender su comportamiento (Hughes 1987; Boresi y
Schimdt 2003; Nikishkov 2004; Richmond et al. 2005; Rayfield 2007; Goussard et al. 2010;
Parr et al. 2012; Serrano-Fosch et al. 2015). Como se mencion6 en la introduccién, el MEF,
integra varios problemas discretos, mas sencillos de calcular matematicamente, que en

conjunto componen la estructura compleja en su totalidad (Rayfield 2007). En estos analisis
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es necesario el modelaje digital de la estructura en estudio y su importaciéon al programa que
hara el andlisis por el MEF. En el programa FreeFem++ (Hecht 2012) al modelo se le integran
las propiedades del material que conforman dicha estructura, su movilidad y las fuerzas

aplicadas a ésta, para poder obtener los resultados del analisis.

El analisis de elementos finitos a realizar en este trabajo sera aplicado a un estado plano de
tensiones, es decir, un sélido cuya geometria tiene un plano de simetria y estd sometido a
esfuerzos contenidos en dicho plano. Teniendo en cuenta lo expuesto en la seccién del estado
de elasticidad tridimensional, en este caso solo estarian presentes los planos x e y (Fig. 7B),
por lo tanto, la matriz del tensor de tensiones no presentara tensiones relacionadas de

ninguna forma al eje z (Gere y Timoshenko 1990)

Oy Txy] (23)

r= [Tyx Oy

Si, a su vez, se asume que hay un equilibrio de momentos, al igual que en el caso 3D, entonces

Ty = Tyx (24)

Por lo tanto, la matriz podra ser representada por un vector
Ux
T = [Uy ] (25)
Toy

De la misma forma, el tensor de deformacion, a diferencia del estado tridimensional, se
representa como
gx
D = Sy] (26)
Yy

Entonces, al momento de aplicar el MEF a un estado plano, teniendo en cuenta los tensores
presentados, las ecuaciones de deformacidon/desplazamiento, de equilibrio, constitutiva y las

condiciones de contorno serian las siguientes
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1
D= E(Vu +vul), en

VT+b=0 enf

1 v 0
E
) N (1—1/2)'[ 1 . 0 |.D, enQ (27)
0 0 2a-v

u=1u, enl,

-

on =f, enl;

1. Procedimiento del MEF. -

Se trazé la silueta de todas las falanges en las fotografias digitales a través del programa
Adobe Photoshop (Adobe Systems). El archivo de imagen jpeg se import6 al programa para
crear mallas de elementos finitos Gmsh (Geuzaine y Remacle 2009). En éste se copi6 la
silueta hecha anteriormente con la herramienta de agregar puntos y luego uniéndolos para
formar la silueta. Las uniones fueron hechas en varios tramos para tener distintos sectores
en la silueta a la hora de aplicar fuerzas o fijarlos, evitar su movimiento, cuando se analiza
por el MEF. Luego se transformé la silueta en una superficie plana 2D y se realizé un mallado
de esa superficie con la opcién de “crear malla”, para entonces obtener el conjunto de

elementos finitos triangulares utilizados para aplicar el MEF (Fig. 8A).

De acuerdo a la densidad del mallado, cantidad de elementos que lo conforman, se pueden
obtener resultados de valores y distribucion de tensiones mas o menos precisos. A medida
que se aumenta la densidad del mallado, mayor cantidad de elementos, se mejoran los
resultados y éstos son mas precisos. En este caso, se fue aumentando el nimero de elementos
para conseguir, en los diagramas de tensiones, ninglin pico de tensiéon dado por un mallado
incorrecto y un mapeado de colores suave, sin ningiin cambio de color brusco. Una vez los
modelos dejaron de presentar cambios al continuar aumentando la densidad, entonces, se

utilizo el primer mallado antes de que dejaran de haber mas cambios en los resultados.
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Fig. 8: A: esquema del mallado 2D en una falange ungueal, con los bordes diferenciados y ubicacién de los puntos donde se

tomaron las tensiones de Von Mises. B: Bordes elasticamente fijos (rojo) y fuerzas aplicadas (verde) sefialadas para simulacion

de excavado. C: Bordes fijos (rojo) y fuerzas aplicadas (verde) sefialadas para simulacién de trepado.

A todos los modelos fue necesario ingresarles las propiedades elasticas del material. Estas
incluyen a E con un valor para hueso de 10 GPa y a v con un valor para hueso de 0.4 (Reilly
y Burstein 1975; Mazzetta 2002; Mazzetta et al. 2004 a y b, 2009). Se especificé también el
valor de la fuerza y en el o los bordes de la falange en que se aplic6, ademas, se especificaron
el o los bordes que permanecerian fijos durante el analisis. Estos bordes se vincularon,
simulando la unién que hay en la articulacion a través de ligamentos con un E de 344 MPa
(Butler et al. 1986; Wegst y Ashby 2004). En este mismo archivo se detallaron los andlisis a

realizar, como observar el movimiento de la falange en el eje de las x e y, resolver el problema

de elasticidad y calcular la tensién de Von Mises de la estructura.

Estos analisis fueron realizados en los individuos en que fue posible obtener la falange
ungueal, B. variegatus, C. centralis, C. didactylus, C. hoffmanni, C. didactylus, D. hybridus, D.
novemcinctus, G. robustum, L. armatus, M. jeffersonii, M. americanum, M. darwinii, M.

tridactyla, P. maximus, S. leptocephalum y T. tetradactyla. Ya que era necesario que la silueta
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fuera completa y, como ya fue explicado en el caso de algunos anadlisis anteriores, esto no es

posible en las garras.

Estas falanges ungueales fueron estudiadas bajo dos andlisis simulando dos actividades
distintas, excavar y trepar. En éstos se varid la aplicaciéon de la fuerza externa para que
representaran las dos actividades mencionadas. En el caso de excavar la fuerza fue aplicada
en los segmentos 5 y 6 del contorno de las falanges, mientras que, en el caso de trepar la
fuerza fue aplicada en los segmentos 7 y 6 (Fig. 8B y C). Luego, se midié la tensién de Von
Mises en tres puntos cercanos al borde inferior de las falanges (Tabla 15, 16 y 17). El primer
punto se ubica en la unién de los segmentos de contorno 1y 8 (Von Mises S/ligamento), el
segundo se ubica sobre el segmento 8 (Von Mises S, ya que el borde tiene forma de “s”) y el

tercer punto esta ubicado en la punta de la falange, sobre el segmento 5 (Fig. 8A).

En primer lugar, es importante mencionar que a la hora de comparar estructuras biolégicas
de distintos tamafos es necesario realizar algin tipo de escalado. Por ejemplo, esta
comprobado que escalar la fuerza aplicada en relacion al rea, en un modelo 2D, permite una
comparacion fiable de las estructuras pertenecientes a distintas especies (Pierce et al. 2008
y 2009; Jasinoski et al. 2010, Marcé-Nogué et al. 2012, Marcé-Nogué et al. 2013); ya que en

este caso la comparacion ocurre en base a las diferencias de geometria y no de tamafo.

Por otro lado, se puede pensar que el suelo tiene una fuerza mediante la cual es posible
removerlo, entonces, aplicariamos esa misma fuerza a las garras sin escalarlas. Sin embargo,
es dificultoso seleccionar una fuerza cuando, con las diferencias de tamafios que presentan
las especies en este trabajo, el suelo presentaria propiedades diferentes. El sedimento que
compone el suelo estd compuesto por clastos grandes, conforman el esqueleto, y pequefios,
conforman la matriz (Nichols 2009). Seguramente, un organismo lo suficientemente grande
pueda remover los clastos grandes junto con los pequefios, mientras que un organismo

pequeiio pueda remover solo los clastos mas pequefios.

Entonces, para la simulacion de excavado, se realizé un escalado debido a las diferencias de
tamafio de las falanges, buscando una comparacion fiable entre ellas. En este caso se aplico
una fuerza de 1 N a P. maximusy, en base a la relacion fuerza/area de este caso, el resto de

las fuerzas fueron escaladas teniendo en cuenta el area de cada modelo 2D (Marcé-Nogué et
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al. 2013). Utilizando la ecuacién tomada de Marcé-Nogué et al. (2013) para el escalado de las

fuerzas

Fy = ( j—j)(z—j)FA (28)

En ésta, el F, es la fuerza inicial aplicada (1 N), A4 es el area de la garra de P. maximus, t, es
el espesor de la garra de P. maximus, Fy es la fuerza escalada resultante que se le aplica a la

nueva garra, Ag es el area de la nueva garra y tg es el espesor de la nueva garra.

Para el caso de la simulacion del trepado, el escalado consistié en utilizar como fuerza
externa aplicada el peso de cada organismo. Una vez obtenidos los valores de tensiones de
Von Mises para cada simulacién (Tabla 15 y 16) se analizaron a través del método de
componentes principales (Fisher y Mackenzie 1923; Wold et al. 1987) en el programa Past
(Paleontological Statistics).

Adicionalmente, se calcul6 la fuerza maxima que soportarian las falanges ungueales para la
traccion y la compresiéon en las dos simulaciones realizada, excavado y trepado. Esto se
realizo a través de una regla de tres entre los valores maximos de tensiones de compresién
(-284 MPa) y traccion (172 MPa) obtenidos de la bibliografia, Alexander (1981) y Mazzetta
et al. (2004 b) respectivamente, la fuerza aplicada y los valores maximos de traccion y

compresion obtenidos en el MEF (Tabla 17 y 18).

Resultados

Curvaturas. -

Una vez obtenidos los resultados de curvaturas para los organismos fésiles y actuales, y
calculadas las medias respectivas, estos valores se detallaron en la tabla 5. Como se
menciono en la seccion de Materiales y Métodos los resultados de curvaturas fueron
obtenidos a través del método de Feduccia (1993) para las curvaturas internas y el método
de Pike y Maitland (2004) para las externas. Estos valores de curvatura se encuentran en

grados sexagesimales, la notacion se realizé con coma por comodidad. Las tablas, ademas,
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exhiben las colecciones a las que pertenecen los elementos y el nimero de coleccién

respectivo, en caso de que tuvieran.

Al observar los valores de curvatura interna de los perezosos fosiles es posible evidenciar
ciertas diferencias y solapamientos entre ellos. Comparando los rangos de dngulos de G.
robustum, L. armatus, M. jeffersonii y S. leptocephalum se puede distinguir cierta diferencia
entre estas especies. Sin embargo, M. americanum presenta un solapamiento con L. armatus
y M. jeffersonii, por lo que entre estas tres especies no pareceria existir mucha diferenciacidn.
Esto puede ser observado en los rangos de curvatura de cada especie G. robustum presenta
un intervalo de 89,25° - 87,51°, L. armatus 73,88° - 41,51°, M. jeffersonii 73,53°, M.
americanum 79,06° - 58,13° y S. leptocephalum 0°. Por el lado de las curvaturas externas, G.
robustum presentan un intervalo de 78,89° - 75,14°, L. armatus 76,44° - 40,32°, M. jeffersonii
88,22°, M. americanum 95,91° - 88,34° y S. letpocephalum 0°. Entonces, se puede observar
como L. armatusy G. robustum presentan el mayor solapamiento, mientras que entre el resto

de las especies existe una clara diferenciacién (Tabla 1).

1. Andlisis estadisticos en los organismos fosiles. -
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Fig. 9: Diagrama de caja de las curvaturas internas de los perezosos fosiles en estudio.
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Fig. 10: Diagrama de caja de las curvaturas externas de los perezosos fésiles en estudio.

Estos datos de curvatura interna y externa de los fésiles se graficaron como diagramas de
cajas (Fig. 9 y 10) para observar si era posible diferenciar unas especies de otras. En primer
lugar, se estudid la distribucidn, a través del método de Shapiro-Wilk, de cada curvatura para
observar si ésta era normal o no (Fig. 11). En los dos casos el método utilizado da valores de
p menores a a, por lo que las distribuciones no son normales. Por lo tanto, se efectuaron
analisis estadisticos no paramétricos. En primer lugar, se realiz6 el método de Kruskal-Wallis
para saber si los datos provienen de la misma distribucién o no. El resultado obtenido fue
que las curvaturas internas presentan un p = 0,04 y las externas un p = 0,009, ambos menores

a a, por lo que se concluye que los datos provienen de distintas poblaciones.
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p=0,02 p = 0,005

Fig. 11: Diagrama de distribucién de las curvaturas internas (A) y externas (B) de los perezosos fésiles en estudio, con los

valores de p obtenidos por el método de Shapiro-Wilk.

Entonces, fue necesario realizar el método de Dunn para observar como se agruparian los
datos de acuerdo a la similitud de las medias. En los dos casos de curvaturas no se pudieron
diferenciar todas las especies de perezosos fosiles entre si. Sin embargo, algunas especies si
lo hacen, aunque éstas varian si se observan las curvaturas internas o las externas. En el caso
de las curvaturas internas G. robustum se diferencia de L. armatusy de S. leptocephalum, pero,
para el resto de los agrupamientos posibles no existen diferencias significativas, provienen
de una misma poblaciéon de datos (Tabla 3). Por otra parte, en el caso de las curvaturas
externas S. leptocephalum se diferencia significativamente de todos menos de L. armatus'y,
este ultimo, se diferencia solo de M. americanum. Sin embargo, entre el resto de las especies

no existen diferencias significativas (Tabla 4).
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Tabla 3: Valores de p obtenidos por el método de Dunn a través de los datos de curvaturas internas de los fésiles. Los marcados

en amarillo son los valores significativos, que indican una diferencia en la distribucién de los datos.

G. L. M. M. S.
robustum armatus jeffersonii americanum leptocephalum
G. robustum 0,28 0,01
L. armatus 0,02 0,36 0,15
M. jeffersonii 0,72 0,61 0,05
M. americanum 0,28 0,36 0,61 0,08
S. leptocephalum 0,01 0,15 0,05 0,08

Tabla 4: Valores de p obtenidos por el método de Dunn a través de los datos de curvaturas externas de los fésiles. Los marcados

en amarillo son los valores significativos, que indican una diferencia en la distribucién de los datos.

G. L. M. M. S.
robustum armatus jeffersonii americanum Ileptocephalum
G. robustum 0,84 0,66 0,02
L. armatus 0,06 0,11 0,01 0,17
M. jeffersonii 0,84 0,11 0,88 0,03
M. americanum 0,66 0,01 0,88 0,01
S. leptocephalum 0,02 0,17 0,03 0,01

2. Andlisis estadisticos organismos actuales. -
En el caso de la tabla 2, es muy dificil poder distinguir diferencias o similitudes entre
organismos debido a la cantidad de datos. Por esta razdn, fue necesario reducir la cantidad
de datos calculando la media de cada curvatura en cada especie para que, de esta manera,
fuera mas sencillo su procesamiento (Tabla 5). Ademas, los datos de las medias de curvatura
interna y externa fueron graficados en base a los habitos ya mencionados como diagramas
de cajas, para observarlos con mayor claridad (Fig. 12 y 13). Una vez graficados, para poder
evidenciar y cuantificar las diferencias o similitudes entre curvaturas de distintos habitos,

fue necesario realizar varios métodos estadisticos.
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Tabla 5: Valores de las medias de curvatura interna y externa de los organismos fésiles y actuales. También presenta los habitos

de los organismos actuales, algunos tomados de Vizcaino et al. (1999).

Media Media

Especies curvatura curvatura Habito
interna externa
G. robustum 88,38 77,02 -
L. armatus 58,47 62,04 -
M. jeffersonii 73,53 88,22 -
M. americanum 68,6 92,13 -
S. leptocephalum 0 0 -
B. variegatus 97,07 108,11 Trepadores
C. centralis 72,72 85,72 C3
C. tatouay 66,77 74,05 C3
C. retusus 78,26 79,5 C3
C. vellerosus 57,98 77,78 C2
C. villosus 66,75 47,7 C2
Choloepus
didac typlus 90,77 95,07 Trepadores
C. hoffmanni 108,02 121,33 Trepadores
C. chinga 97,06 84,43 C2
C. pearsoni 85,02 69,24 C3
g{;;‘z’;ffus 127,07 13526  Trepadores
D. hybridus 72,33 68,83 C2
D. novemcinctus 60,07 60,22 C2
E. sexcinctus 63,94 69,97 C2
L. maximus 0 73,73 C3
L. geoffroyi 79,13 92,45 TG
M. tridactyla 78,27 88,92 TG
P. maximus 79,39 90,16 C3
T. tetradactyla 116,86 104,86 Trepadores
T. matacus 60,78 101,54 TG
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Fig. 12: Diagrama de cajas de las medias de los valores de curvatura interna, graficadas en base a los habitos.
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Fig. 13: Diagrama de cajas de las medias de los valores de curvatura externa, graficadas en base a los habitos.

Cuando se realiz6 el analisis de normalidad de Shapiro-Wilk, para evaluar la normalidad de
los datos, se obtuvo que la distribucién de las curvaturas internas y externas es normal (Fig.
14). Por lo tanto, los valores de las dos curvaturas fueron analizados a través de métodos
paramétricos. En primer lugar, para conocer si las distribuciones de los datos provienen de
una unica poblacién, los dos grupos de datos de curvaturas fueron analizados a través del

método paramétrico ANOVA.
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Fig. 14: Diagrama de distribucién de las medias de las curvaturas internas (A) y externas (B) de los organismos actuales en

estudio, con los valores de p obtenidos por el método de Shapiro-Wilk.

En relacion a los datos de curvatura interna, al analizarlos con el método de ANOVA, dando
como resultado un p = 0,02, por lo tanto, los valores provienen de distribuciones diferentes.
Entonces, ya que el valor de p fue significativo, fue necesario realizar el método paramétrico
de Tukey. A través de éste se obtuvo que, los Unicos grupos que se diferencian son las
especies trepadoras de C2 y C3 (Tabla 6). En relacién a los datos de curvatura externa, éstos
fueron evaluados a través del método ANOVA también, el cual produjo un valor de p
significativo, p = 0,0001, al igual que en el caso de las curvaturas internas. Consecuentemente
se realizo, entonces, el método paramétrico de Tukey. Dicho método dio como resultado que
los organismos de habitos trepadores se diferencian significativamente de, nuevamente, de
C2 y C3. Pero, ademas, las especies de habito TG se diferencian significativamente de las C2,

por su parte, el resto de los habitos no presentan diferencias significativas (Tabla.7).

-42 -



Tabla 6: Valores de p obtenidos por el método paramétrico de Tukey sobre los valores de curvatura interna en organismos
actuales, el cual compara las medias de los distintos héabitos entre si. Los coloreados de amarillo son significativos, indican una

diferencia en la distribucion de los datos.

Habitos  Trepadores TG Cc2 Cc3
Trepadores 0,14 0,04 0,02
TG 0,14 0,92
Cc2 0,04 0,99
Cc3 0,02 0,92

Tabla 7: Valores de p obtenidos por el método paramétrico de Tukey sobre los valores de curvatura externa en organismos
actuales, el cual compara las medias de los distintos habitos entre si. Los coloreados de amarillo son significativos, indican una

diferencia en la distribucion de los datos.

Habitos Trepadores TG Cc2 C3
Trepadores 0,0001 0,001

TG 0,18 0,03 0,30
Cc2 0,0001 0,03 0,43
C3 0,001 0,30 0,43

Por ultimo, en relacién a las curvaturas, se procedi6 a realizar un analisis por el método
multivariado discriminante, utilizando como variables a los datos de curvaturas interna y
externa (Fig. 15). A través de este método se busco encontrar a qué habitos los organismos
fésiles podrian pertenecer, adjudicandole a cada agrupamiento una probabilidad entre 0 y 1,
siendo la mayor la mas probable. En la tabla 8 se puede observar la relacion de los fésiles con
cada grupo, para G. robustum, L. armatus y S. leptocephalum la mayor probabilidad es del
habito C2, por su parte, M. jeffersonii y M. americanum fueron asignados al habito TG con una

mayor probabilidad.
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Fig. 15: Diagrama del método discriminante en base a las variables de curvatura interna y externa. Los circulos de colores

representan la distribucién potencial de los distintos habitos.

Tabla 8: Probabilidades de agrupamiento de los organismos fésiles a los distintos habitos, de acuerdo al método multivariado
discriminante. Los marcados con amarillo son los valores de p mas altos para cada especie, y los guiones se utilizan cuando la

probabilidad es igual o muy cercana a cero.

Habitos G. L. M. M. S.
robustum armatus jeffersonii americanum leptocephalum
Cc2 0,51 0,68 0,12 - 0,99
C3 0,36 0,30 0,38 0,31 -
TG 0,12 - 0,46 0,58 -
Trepadores - - - - -

3. Relacion curvatura / masa. -

Una vez calculadas las medias de curvaturas para cada especie y obtenidos los valores de sus
respectivas masas, se procedié a estudiar la posibilidad de que los datos presentaran una
relacidn lineal. Al comenzar a observar los datos (Tabla 9), es posible intuir que es muy poco

probable que exista una relacidn lineal entre ellos. Sin embargo, se procedi6 igualmente a
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graficar las curvaturas internas y externas en base a las masas, figura 16 y 17
respectivamente, para tener un respaldo estadistico detrds de estas suposiciones. Los
resultados obtenidos de r? en cada regresién lineal respaldan la afirmacién hecha
anteriormente ya que los dos valores son muy cercanos a cero, por lo tanto, no es posible

explicar esta relacién bajo un modelo lineal.

Tabla 9: Valores de las medias de curvatura interna y externa de todos los organismos junto a sus masas y las respectivas

referencias a estas tltimas.

Media Media
. Masa .
Especie Cl_lrvatura curvatura (kg) Referencia masa
interna externa

B. variegatus 97,07 108,11 4.7 Hayssen 2010
C. centralis 72,72 85,72 1,55 Vizcaino et al. 1999
C. tatouay 69,07 74,05 6,2 Vizcaino et al. 1999
C. retusus 78,26 79,5 0,13 Superina et al. 2014
C. vellerosus 57,98 77,78 1,1 Vizcaino et al. 1999
C. villosus 66,75 47,69 4,5 Vizcaino et al. 1999
Choloepus didactylus 90,77 95,07 4,2 Robinson y Redford 1986
C. hoffmanni 93,26 104,72 9 Robinson y Redford 1986
C. chinga 97,06 84,43 1,97 Kasper et al. 2012
C. pearsoni 85,02 69,24 0,212 Pérez et al. 2009
Cyclopes didactylus 127,07 135,26 0,4 Robinson y Redford 1986
D. hybridus 72,33 68,83 2,04 Vizcaino et al. 1999
D. novemcinctus 60,07 60,22 3,3 Vizcaino et al. 1999
E. sexcinctus 63,94 69,97 8,19 Vizcaino et al. 1999
G. robustum 88,38 77,02 1700 Vizcaino et al. 2006
L. maximus 0 73,73 4,6 Jackson et al. 1996
L. armatus 58,48 62,04 3400 Farifia et al. 1998
L. geoffroyi 79,13 92,45 4 Montalvo et al. 2012
M. jeffersonii 73,53 88,22 1320 Lambert y Holling 1998
M. americanum 68,6 92,13 4000 Farina et al. 1998
M. darwinii 84,39 69,71 1600 Vizcaino et al. 2006
M. tridactyla 77,46 88,92 27 Robinson y Redford 1986
N. shastensis 120,14 123,6 614 Lambert y Holling 1998
P. maximus 79,39 90,16 45,19 Vizcaino et al. 1999
S. leptocephalum 0 0 1057 Farifia et al. 1998
T. tetradactyla 116,86 104,86 4,6 Robinson y Redford 1986
T. matacus 60,78 101,54 1,53 Vizcaino et al. 1999
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Fig. 16: Regresion lineal entre los logaritmos de las curvaturas internas y las masas. Se encuentra expresada la ecuacién de la

Log curvatura externa
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curva, el r2y, ademas, la curva tiene representado su intervalo de confianza del 95%.
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Fig. 17: Regresion lineal entre los logaritmos de las curvaturas externas y las masas. Se encuentra expresada la ecuacién de la

curva, el r2y, ademas, la curva tiene representado su intervalo de confianza del 95%.
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Ventaja mecanica. -

Una vez obtenidos los resultados de ventaja mecanica de los organismos fésiles (Tabla 10) y
los actuales (Tabla 11), se les calcul6 la media para cada especie (Tabla 12), con el fin de

disminuir la cantidad de datos al igual que con las curvaturas.

Tabla 12: Valores de las medias de ventaja mecanica para los organismos fosiles y actuales. También presenta los habitos de los

organismos actuales y los predichos por el método multivariado discriminante para los fdsiles.

Medias ventaja

Especies Lo Habito
mecanica
G. robustum 0,14 C2
L. armatus 0,13 C2
M. jeffersonii 0,1 TG
M.americanum 0,14 TG
S. leptocephalum 0,10 Cc2
B. variegatus 0,07 Trepador
C. centralis 0,11 C3
Cholepus didactylus 0,09 Trepador
C. hoffmanni 0,11 Trepador
Cyclopes didactylus 0,11 Trepador
D. hybridus 0,11 C2
M. tridactyla 0,12 TG
P. maximus 0,11 C3
T. tetradactyla 0,12 Trepador

Una vez obtenidas todas las medias de las ventajas mecanicas se paso a graficarlas en base a
los habitos para observar los datos mas claramente (Fig. 18). Seguidamente se estudio el tipo
de distribucion que presentan dichos datos (Fig. 19), a través del método de Shapiro-Wilk se
obtuvo que los datos de ventaja mecanica provienen de una distribucién normal ya que p es
mayor que o, p = 0,42. Debido a que los datos provienen de una distribucién normal se utilizé
el método paramétrico ANOVA. Una vez efectuado, éste da como resultado un p = 0,38y, por
lo tanto, los datos no presentan diferencias significativas en sus medias, sino que provienen
de una misma poblacién. Por esa razdn, no es necesario realizar el método paramétrico de

Tukey.
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Fig. 18: Diagramas de caja de los valores de ventaja mecanica en base a los habitos de los organismos actuales y a los predichos

por el analisis multivariado discriminante de los fdsiles.
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Fig. 19: Diagrama de distribucion de las ventajas mecanicas de algunos organismos fésiles y actuales, con el valor de p obtenido

por el método de Shapiro-Wilk.
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Indicador de capacidad atlética. -

El calculo del ICA se efectud bajo el sistema internacional de unidades. Las que corresponden
a esta variable se expresan como la inversa de la presion (Pal). Posteriormente, se
convirtieron a la inversa de giga pascales (GPal) para mayor comodidad (Tabla 13). Mas
adelante se les aplico el logaritmo al ICA y a las masas de los individuos y se procedi6 a
graficarlos en una regresion lineal (Fig. 20). A través de ésta se pudo develar que el tipo de
relacion existente entre el ICA y la masa, en términos generales, es inversamente lineal. A
medida que la masa aumenta el ICA disminuye y viceversa. Esta relacion esta respaldada por
un r2= 0,79, es decir, un valor muy cercano a uno, por lo que, este modelo se ajusta muy bien

a una regresion lineal, y, si redondeamos, presenta un grado de prediccion del 80%.

Tabla 13: Valores de ICA, masa (m), largo de falange ungueal (1), altura de la falange (h) y médulo de seccién (Z) para todos los

organismos foésiles y algunos actuales.

Especies m(kg) 1(m) h (m) Z (m3) ICA (Pa'l) ICA (GPal)
B. variegatus 4,7 0,0585 0,0084 7,50E-08 2,7822E-08 27,82
C. centralis 1,55 0,03065 0,0101 7,43667E-08 1,59731E-07 159,73
Choloepus didactylus 4,2 0,04945 0,00765  4,71E-08 2,31408E-08 23,14
C. hoffmanni 9 0,0342 0,00693 4,64167E-08 1,53879E-08 15,39
Cyclopes didactylus 0,4 0,0162 0,0054  3,085E-08 4,85796E-07 485,80
D. hybridus 2,04 0,0142 0,0052 1,75E-08 6,16444E-08 61,64
D. novemcinctus 3,3 0,0169 0,004 2,05E-08 3,75083E-08 37,51
G. robustum 1700  0,1655 0,0483 1,62E-05 5,88943E-09 5,89
L. armatus 3400 0,21 0,064 4,41E-05 6,29815E-09 6,30
M. jeffersonii 1320 0,1887 0,0502 1,69E-05 6,90919E-09 6,91
M. americanum 6000 0,3106 0,1041 6,61E-05 3,62046E-09 3,62
M. tridactyla 27 0,0728 0,0204 9,97E-07 5,17524E-08 51,75
P. maximus 45,19  0,1052 0,0255 2,38E-06 5,10313E-08 51,03
S. leptocephalum 1057  0,1705 0,0348 6,78E-06 3,8378E-09 3,84
T. tetradactyla 4,6 0,045 0,0093 3,61E-07 1,77857E-07 177,86
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Fig. 20: Regresion lineal del indicador de capacidad atlética (ICA) contra la masa (m). Se encuentra expresada la ecuacién de la

curva, el r2y, ademas, la curva tiene representado su intervalo de confianza del 95%.

En el grafico, se puede observar también, como algunas especies no caen dentro del intervalo
de confianza y se situan por debajo o por encima de éste. Cuando éstas se sitian por debajo,
manifiestan que su ICA es menor a lo esperado para su masa corporal y, cuando se sitda por
encima su ICA es mayor a lo esperable segiin su masa corporal. En pocas palabras, si una
especie se sitda por debajo del intervalo de confianza, la resistencia de su garra va a ser

menor a la esperada y, si se sitda por encima va a ser mayor a la esperada.

Elementos finitos. -

1. Tensiones de Von Mises. -
En primer lugar, se realizé el analisis de elementos finitos en un conjunto de barras de
seccion transversal rectangular y de dimensiones variables. De esta forma, se busco
verificar si mediante las tensiones de Von Mises es posible realizar distinciones entre

grupos. Estas vigas rectas presentaban un E de 10 GPa y se les aplicé una fuerza de 1 N.
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Fig. 21: Esquema de una viga recta mallada, sefialado el borde fijo (rojo), la fuerza aplicada (verde) y los puntos de donde se

tomaron las medidas de las tensiones de Von Mises.

Las vigas de largo, espesor y altura variables fueron analizadas con el programa FreeFem++
(Hecht 2012), con una fuerza aplicada en su extremo mas distal y su extremo proximal fijo
(Fig. 21). Una vez obtenidos los resultados de las tensiones de Von Mises, se tomaron los
valores sobre el borde inferior cerca del extremo mas distal de la viga (extremo libre), en la
mitad y cerca del extremo proximal (extremo fijo) (Fig. 21), tabla 14. Después, los valores
fueron analizados mediante el analisis multivariado de componentes principales para
observar como se agruparian las vigas segin las semejanzas de acuerdo a dichos valores (Fig.

22).
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Fig. 22: Grafico componentes principales de vigas rectas de acuerdo a los valores de Von Mises. Los componentes Von Mises

proximal (eje x) y Von Mises medio (eje y) fueron los principales obtenidos en el analisis.

Al realizar el andlisis de los datos a través del método de componentes principales, los dos
datos principales seleccionados por el método fueron los de Von Mises proximal y de Von
Mises medio. Cuando son graficados es posible observar una separacién muy clara en cuatro
grupos de vigas, presentando mayores tensiones el grupo rojo y decreciendo hasta el grupo
celeste con menores tensiones. Observando la figura 22 y las dimensiones de las vigas en la
tabla 14 es posible apreciar que, las vigas mas esbeltas son las que se encuentran en el grupo
rojo y a medida que nos acercamos al grupo celeste van siendo cada vez mas robustas. Por
lo tanto, el analisis multivariado brinda un resultado correcto, ya que era esperable que las
vigas mas esbeltas presentaran las tensiones mas altas, a diferencia de las mas robustas en

doénde las tensiones serian mas bajas.

Posteriormente, se procesaron todos los modelos 2D de las falanges ungueales en el
programa FreeFem++ (Frédéric Hecht) y se obtuvieron los diagramas de Von Mises para cada
especie. Estos diagramas se dividen en la forma en que se le aplicd la fuerza (Fig. 8By C) y
en ellos se tomaron los valores de tensiones en tres puntos (Tabla 15 16), Von Mises

S/ligamento, Von Mises S y Von Mises punta (Fig. 8A). En la parte ventral de la punta
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emulando la excavacién, para organismos fésiles (Fig. 25) y para organismos actuales (Fig.
26),y en el arco interno emulando el aferrarse a una rama al trepar, en el caso de las especies

fésiles (Fig. 27) y en el caso de las actuales (Fig. 28).

Tabla 15: Valores de tension de Von Mises tomados en tres posiciones en las falanges ungueales de cada especie, para el caso de

la simulacion de la excavacién con escalado.

VonMises . VonMises
. . VonMises
Especie S/ligamen s (Pa) punta
to (Pa) (Pa)

B. variegatus 89172,90 75962,10 9908,10
C. centralis 53238,20 47534,10 9506,82
Choloepus didactylus 110581,00 73720,80 11058,10
C. hoffmanni 50795,60 56439,60 11287,90
Cyclopes didactylus 82836,50 38459,80 11833,80
D. hybridus 30303,90 29221,70 8658,27
D. novemcinctus 42973,00 38014,60 9916,86
G. robustum 17131,30 3711790 11420,90
L. armatus 11650,40 29958,20 11650,40
M. jeffersonii 24109,70 25895,60 9822,47
M. americanum 10094,60 20189,10 7969,40
M. tridactyla 33217,80 5259490 12456,70
P. maximus 31032,10 56153,40 14777,20
S. leptocephalum 44690,40 41711,10 7448,41
T. tetradactyla 40683,90 45769,40 8475,81
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Fig. 23: Grafico de componentes principales de falanges ungueales de acuerdo a los valores de Von Mises obtenidos en la
simulacién de excavado con escalado. Los componentes Von Mises S/ligamento (eje x) y Von Mises S (eje y) fueron los

principales obtenidos en el analisis.

Una vez obtenidos los valores de tensiones de Von Mises simulando el excavar, se procedio
a analizarlos a través del método de componentes principales. Este método generé un grafico
en base a los datos de tensiones de Von Mises S/ligamento y Von Mises S, seleccionados como
los componentes principales, o sea, los que mejor explican la distribucion de los datos (Fig.
23). En el grafico puede observarse cierto solapamiento de los distintos grupos de
excavadores (mostaza), trepadores (azul) y fosiles (verde). A su vez, M. tridactyla (rojo),
considerado como terrestre generalizado, presenta solapamiento con el grupo de
excavadores, al igual que el perezoso f6sil S. leptocephalum y el oso hormiguero arboricola

T. tetradactyla.
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Tabla 16: Valores de tension de Von Mises tomados en tres posiciones en las falanges ungueales de cada especie, para el caso de

la simulacién de trepar.

Especie :/(;?gl\::;g; VonMises VonMises

to (Pa) S (Pa) punta (Pa)
B. variegatus 501E+07  3,08E+07 1,93E+06
C. centralis 9,12E+06  5,40E+06 3,38E+05
Choloepus didactylus 6,46E+07 3,45E+07 2,15E+06
C. hoffmanni 6,34E+07  4,88E+07 2,44E+06
Cyclopes didactylus 7,91E+06  5,10E+05 2,55E+05
D. hybridus 3,39E+07  2,13E+07 1,25E+06
D. novemcinctus 5,70E+07 3,59E+07 2,11E+06
G. robustum 1,24E+08 1,47E+08 3,87E+06
L. armatus 2,03E+08 2,44E+08 5,96E+06
M. jeffersonii 1,29E+08  7,20E+07 3,79E+06
M. americanum 7,39E+07 1,06E+08 2,96E+06
M. tridactyla 2,10E+07  2,49E+07 7,78E+05
P. maximus 1,84E+07  2,14E+07 6,12E+05
S. leptocephalum 2,46E+08 1,62E+08 7,70E+06
T. tetradactyla 2,70E+07  1,31E+07 7,71E+05
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Fig. 24: Grafico de componentes principales de falanges ungueales de acuerdo a los valores de Von Mises obtenidos en la
simulacién de trepado. Los componentes Von Mises S/ligamento (eje x) y Von Mises S (eje y) fueron los principales obtenidos en

el analisis.

Al analizar mediante el método de componentes principales las tensiones de Von Mises de
las falanges ungueales se obtuvo el grafico de la figura 24. Los componentes principales
seleccionados por el método fueron los mismos que en el caso anterior, Von Mises
S/ligamento y Von Mises S. Se puede observar en el grafico cierto solapamiento entre los
grupos de excavadores (mostaza) y trepadores (azul), que consiste en que las dos especies
de Dasypus caen dentro de la regién de trepadores. Por su parte, M. tetradactyla (rojo),
terrestre generalizado, se separa minimamente del resto de los excavadores, a diferencia de
la simulacion de excavado (Fig. 23). Por otro lado, en este caso, los fosiles (verde) quedan

bien separados del resto.
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2. Fuerza maxima en tracciony compresion. -

Otra posibilidad que presenta el MEF es la de calcular las fuerzas maximas de traccién y
compresion que pueden soportar las falanges ungueales de cada especie en las dos
simulaciones realizadas. Este calculo se realiza a través de una regla de tres mediante la
fuerza aplicada, las tensiones de traccién y compresion maximas obtenidas y las tensiones
de traccién (172 MPa) y compresion (-284 MPa) mdaximas del hueso (Alexander 1981;
Mazzetta et al. 2004 b). En las siguientes dos tablas (Tabla 17 y 18) se registraron los
resultados obtenidos de las fuerzas maximas de tracciéon y compresion que soportarian las

falanges ungueales.

Tabla 17: Valores de fuerzas aplicadas, tensiones maximas de traccién y compresion obtenidas para cada especie y los valores
de fuerzas maximas para el caso del excavado. Los valores de tensiones maximas de traccién y compresion para el hueso son 172

y -284 MPa respectivamente (Alexander 1981; Mazzetta et al. 2004 b).

Traccion ., Fuerza Fuerza Fuerza
. Compresion .
Especie max. max. (KPa) aplicada max. max.
(KPa) (N) tracc. (N) comp. (N)

B. variegatus 131 -22 0,07 98 988

C. centralis 79 -11 0,09 192 2200

Choloepus didactylus 144 -21 0,06 72 815

C. hoffmanni 85 -12 0,07 141 1719

Cyclopes didactylus 107 -13 0,04 61 840
D. hybridus 55 -7 0,02 76 10407

D. novemcinctus 86 -11 0,03 59 774
G. robustum 51 -10 3,51 11802 98603
L. armatus 49 -11 4,75 16683 125281
M. jeffersonii 42 -7 4,00 16286 152624
M. americanum 28 -6 8,74 53157 429087

M. tridactyla 63 -51 0,44 1194 2418
P. maximus 64 -21 1,00 2686 13693
S. leptocephalum 90 -12 2,65 5049 62471

T. tetradactyla 72 -12 0,10 240 2303
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Tabla 18: Valores de fuerzas aplicadas, tensiones de traccion y compresion obtenidas para cada especie y los valores de fuerzas
maximas para el caso del trepado. Los valores de tensiones maximas de traccién y compresion para el hueso son 172 y -284 MPa

respectivamente (Alexander 1981; Mazzetta et al. 2004 b).

Traccion ., Fuerza Fuerza Fuerza
. Compresion .
Especie max. max. (MPa) aplicada max. max.
(MPa) (N) tracc. (N) comp. (N)
B. variegatus 19 -39 46,06 425 332
C. centralis 3 -9 15,19 871 463
Choloepus didactylus 18 -65 41,16 385 180
C. hoffmanni 25 -81 88,2 609 310
Cyclopes didactylus 0,3 -9 3,92 1963 131
D. hybridus 16 -35 19,99 220 96
D. novemcinctus 24 -59 32,34 236 155
G. robustum 50 -139 16660 57425 34039
L. armatus 77 -190 33320 74140 49805
M. jeffersonii 32 -69 12936 69749 53399
M. americanum 25 -93 39200 271871 120095
M. tridactyla 12 -24 264,6 3824 3171
P. maximus 6 -18 442,86 13270 7146
S. leptocephalum 86 -151 10358,6 20669 19482
T. tetradactyla 6 -13 45,08 1233 977

Discusion
Curvaturas. -

1. Analisis estadisticos. -

En el caso de las especies actuales, separadas en base a sus habitos, también fueron
analizadas las medidas de curvaturas mediante métodos estadisticos. En los dos casos,
curvaturas internas y externas, el método utilizado fue el paramétrico de Tukey (Tabla 6y 7
respectivamente). En el primer caso, fue posible la diferenciacion de los organismos con
habito trepador de las especies de habito cavador. En el segundo caso, nuevamente, se
diferenciaron las especies de habito trepador de las cavadoras, y, ademas, los terrestres

generalizados se diferenciaron de los cavadores C2 solamente. Entonces, mediante las dos
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medidas de curvaturas fue posible diferenciar habitos muy dispares entre si, como es el caso

de especies trepadoras con especies cavadoras.

En las curvaturas externas, es posible observar como en el caso del habito C2 hay una gran
variacidon en las curvaturas, mientras que en el caso de C3 la variacién es mucho menor para
el mismo numero de datos (Fig. 17). Por su parte, el habito TG también presenta una
variacién pequefia en comparacién con C2 y, entonces, la diferencia entre sus medias,
calculada mediante el método de Tukey, es significativa. Sin embargo, ya que los organismos
TG no presentan caracteristicas morfoldgicas definidas para un tipo de actividad (Eisenberg
1981), es altamente probable que si se agregaran mas datos la variacién pasaria a ser mayor

y no se encontrarian grandes diferencias entre los habitos TG y C2.

A su vez, los organismos de C2 no son excavadores estrictos como los C3 (Vizcaino et al.
1999), por lo que la variacién presente en C2 puede ser explicada también por caracteristicas
morfoldgicas no enteramente definidas. Asimismo, en el caso de las especies C3, organismos
exclusivamente cavadores, habito muy especifico, se observa una variacién muy pequefia en

la distribucion de los datos.

Por otra parte, mediante el analisis no paramétrico de Dunn realizado en los datos de
curvaturas internas (Tabla 3) y externas (Tabla 4) de las especies fosiles, fue posible
evidenciar si los organismos en estudio presentaban o no diferencias significativas entre si.
En ninguno de los dos casos ocurre una diferenciacidn entre todas las especies, en el caso de
las curvaturas internas G. robustum se diferencia claramente de L. armatus y de S.
leptocephalum, mientras que los emparejamientos restantes no presentan diferencias
significativas. En el caso de las curvaturas externas, S. leptocephalum no se diferencia de L.
armatus pero si del resto de las especies y M. americanum se diferencia, ademas de S.
leptocephalum, de L. armatus, pero entre el resto de los organismos no hay diferencias. Por
lo tanto, a través de las medidas de curvaturas no es posible la distincion de las especies de

perezosos pleistocenos entre si.

-59-



2. Método multivariado. -

Luego, con los datos de curvaturas medias internas y externas de las especies actuales y
fésiles, se procedid a realizar el método estadistico multivariado discriminante. Mediante
éste, fue posible adjudicar las especies fésiles a los habitos con los que se trabajé
(Trepadores, TG, C2 y C3), con una probabilidad asociada (Tabla 7). En el caso de las tres
especies de milodontidos, éstas fueron asociadas con mayor probabilidad al habito C2, G.
robustum presenta una probabilidad de 0,51, L. armatus de 0,68 y S. leptoephalum de 0,99.
Para estos perezosos se ha propuesto que habrian sido capaces de levantarse sobre sus patas
traseras y apoyarse en su cola, dejando libre sus patas delanteras para realizar otras
actividades (Owen 1842, 1851). Por ejemplo, para alimentarse de ramas altas (Winge 1941;
Coombs 1983; Cuenca Anaya 1995) o para adoptar una postura defensiva, al igual que M.
tridactyla, P. maximus y T. tetradactyla (de Azara 1838; Cabrera 1929; Taylor 1978; Wetzel
1982; McDonald et al. 2008). Otros trabajos, enfocados en la biomecanica de los miembros
posteriores concluyen que estas tres especies de perezosos pleistocenos habrian sido

capaces de lograr una postura bipeda (Toledo 1996; Bargo et al. 2000).

Congruentemente, para poder excavar, es necesario que los miembros anteriores se
encuentren libres del peso del animal, por lo que se requeriria una postura bipeda, aunque
no necesariamente debe ser completamente erecta (Vizcaino 1990; Bargo et al. 2000). Un
buen analogo actual para esta postura es P. maximus, que apoya solo la punta de las garras
de las patas anteriores y toda la planta de las patas posteriores (Frechkop 1949, 1950; Bargo
etal. 2000; Vizcaino y Milne 2002; Vizcaino et al. 2003). Por lo tanto, el excavar pareceria ser
un habito locomotor viable para estos perezosos milodéntidos. Incluso se ha sefialado que
los milodontidos presentan varias adaptaciones para excavar y desenraizar varios tipos de

plantas (Owen 1842, 1851; Winge 1941; Cuenca Anaya 1995).

Adicionalmente, G. robustum, L. armatus y S. leptocephalum presentan un olécranon muy
desarrollado, lo que sugiere que el antebrazo esta mejor preparado para realizar fuerza que
velocidad, ya que aumenta el momento de brazo del triceps (extensor del antebrazo), propio
de mamiferos cavadores como muchos armadillos (Bargo et al. 2000; Vizcaino et al. 2001).
Concecuentemente, de acuerdo a los calculos del IFA para estas especies en Bargo et al.

(2000), estas especies presentan IFAs acordes con especies de armadillos cavadores.
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Ademas, dejando de lado caracteristicas fisicas de estos organismos, se han encontrado
icnofosiles que otorgan pruebas directas de que estos perezosos excavaron el sustrato. En la
region Pampeana, Argentina, son comunes de encontrar grandes cuevas pleistocenas
(Frenguelli 1921; Imbelloni et al. 1990; Quintana 1992; Zarate et al. 1998; Dondas et al.
2009). En particular, en Mar del Plata, se han encontrado paleocuevas pertenecientes a la
formacién Miramar (Pleistoceno), que por sus dimensiones y marcas de garras en las
paredes y techo se las atribuye a G. robustum y a S. leptocephalum (Quintana 1992, Zarate et

al. 1998; Dondas et al. 2009).

Una posibilidad para la creacién de estas cuevas por parte de G. robustumy S. leptocephalum
seria la de poder escapar de predadores pleistocenos como por ejemplo Smilodon (masa de
350 kg; Farifia et al. 1998). Esto es diferente en el caso de L. armatus, que, debido a su gran
masa (3400 kg), como adulto no seria una posible presa para predadores (Vizcaino et al.
2001). Otra posibilidad involucraria factores climaticos y fisioldgicos, los xenartros actuales
presentan baja temperatura corporal, bajas tasas metabdlicas basales y alta conductancia
térmica; por lo que se podria pensar que los perezosos pleistocenos también (Vizcaino et al.

2001).

Entonces, una forma de soportar estaciones adversas seria resguardandose en cuevas, donde
las condiciones son mas estables y favorables, hasta incluso éstas ayudan a reducir la
necesidad de agua (Barboza 1995). Sea cual sea la razon del uso de las cuevas,
aparentemente éste era un habito muy comun en perezosos, ya que una gran cantidad de
restos, entre ellos de miloddontidos, se encuentran en cuevas naturales (Vizcaino et al. 2001).
Existen ejemplos en Brasil (Lund 1842; Winge 1915; Cartelle 1991), Argentina (Moreno y
Woodward 1899; Scillato-Yané 1976) y América del Norte (Akersten y McDonald 1991;
McDonald et al. 1996).

Por lo tanto, de acuerdo a los resultados obtenidos en este trabajo, los de otros trabajos y las
evidencias preservadas en el registro fésil, podemos afirmar con bastante seguridad que, las
tres especies de perezosos milodontidos excavaban. Por su parte, G. robustum y S.

leptocephalum excavarian, no solo para la remocién de plantas para su alimentacion, sino

-61-



también para crear cuevas o madrigueras. Por otro lado, L. armatus excavaria solo para la

busqueda de alimento y no para resguardo.

En relacion a M. jeffersonii y M. americanum, ambos fueron adjudicados al habito TG debido
a que fue la relacién con la mayor probabilidad obtenida, 0,46 y 0,58 respetivamente. En M.
americanum era esperable este resultado, ya que, debido a su tamafio, un habito trepador
queda descartado. Por otra parte, un habito cavador también se descarta porque su
olécranon poco desarrollado se relaciona con una optimizacion de la velocidad y no la fuerza

(Farifia y Blanco 1996), a diferencia de organismos cavadores.

Podria haber sido esperable que M. jeffersonii se agrupara con C2 debido a la similitud en
tamafio con G. robustum y S. leptocephalum, pero no fue asi. A diferencia de estos dos
milodéntidos, no existe evidencia directa para M. jeffersonii, ya que no ha habido un hallazgo
como el de las cuevas de Mar del Plata (Zarate et al. 1998), y tampoco se han realizado
estudios biomecanicos en las extremidades anteriores como en perezosos pleistocenos de

Sud América (Farifia y Blanco 1996; Bargo et al. 2000).

Sin embargo, si existe cierta diferencia morfolégica que permite realizar una distincién
burda en cuanto al tipo de habito locomotor. El olécranon, a diferencia de los milodontidos,
se encuentra muy poco desarrollado en este megaloniquido (Leidy 1855; Pujos et al. 2007),
lo cual no es propio de organismos cavadores (Bargo et al. 2000; Vizcaino et al. 2001). Por lo
tanto, se podria pensar en M. jeffersonii como un perezoso herbivoro (France et al. 2007),
ramoneador en bosques de galeria asociados a sistemas fluviales (Stock 1925; McDonald y
Anderson 1983; McDonald y Ray 1990; McDonald 1996; Gillette et al. 1999; Schubert et al.

2004), no cavador y sin una caracteristica morfoldgica hacia un habito locomotor especifico.

3. Relacion curvatura / masa. -

Como era esperable, los resultados obtenidos al analizar estadisticamente si existe una
relacidn lineal entre las curvaturas y la masa de un organismo demostraron que tal relacion
no existe entre estas medidas. El soporte estadistico que refuta la idea de una relacion lineal

entre estas medidas es muy bueno, un r? de 0,03 para las curvaturas internas y un r2 de 0,1
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para las externas. Como se puede observar, los dos valores son muy cercanos a cero, por esta
razon, este modelo no explica su relacion. Por lo tanto, no se encontraran mamiferos de
mucha masa con curvaturas de angulos mayores y organismos de masas pequefias
curvaturas de dangulos menores, o viceversa. Es posible de observar esto a simple vista en los
perezosos fosiles, como no se pueden ordenar las masas de menor a mayor y que las

curvaturas queden en orden descendente o ascendente.

Ventaja mecanica. -

Los resultados de los andlisis estadisticos realizados en la ventaja mecanica de las falanges
ungueales no mostraron diferencias entre estos valores para los distintos tipos de habitos
locomotores. Entonces, éstos no son diferenciables calculando la ventaja mecanica de las
falanges. Sin embargo, si lo son en el caso del mismo calculo, también llamado IFA, en las
ulnas de armadillos, perezosos fésiles y otros mamiferos (Vizcaino et al. 1999; Bargo et al.
2000; Vizcaino y Milne 2002). Por lo tanto, para este caso, las falanges ungueales no son

descriptivas del tipo de habito locomotor de los organismos.

Indicador de capacidad atlética. -

Mediante este analisis fue posible obtener que las falanges ungueales de los perezosos fosiles
en estudio presentarian resistencias esperables para animales de sus masas corporales. Esto
puede ser observado en la figura 20, en donde los perezosos terrestres caen dentro del rango

de confianza de la curva, soportada por una probabilidad de casi uno.

Por otro lado, el valor absoluto de la pendiente es de 0,4 (Figura 20), un coeficiente
congruente con el esperado para la variacion de la masa en relacion a la similitud geométrica
en mamiferos de 0,33 (Alexander et al. 1979; Alexander y Jayes 1983; Farifia et al. 1997). La
similitud geométrica entre dos cuerpos tiene lugar cuando la forma de uno puede hacerse
idéntica a la del otro multiplicando todas sus medidas lineales por un factor constante
(Duncan 1953; Alexander y Jayes 1983). Asi, se considerd que las falanges ungueales de los

xenartros son geométricamente similares entre si.
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De acuerdo a la similitud geométrica encontrada, es posible aventurar que estos organismos
presentan, ademds, similitud dinamica (Alexander y Jayes 1983; Alexander 1984). Esta
propone que, en un sistema de dos cuerpos en movimiento, el movimiento de uno puede ser
convertido de forma idéntica al otro multiplicando todas las dimensiones lineales por un
factor constante, todos los intervalos de tiempo por otro factor constante y todas las fuerzas
por un tercer factor constante (Duncan 1953; Alexander y Jayes 1983). Ademads, animales
diferentes presentan un gasto energético similar al realizar un mismo movimiento, por lo
tanto, se estarian comportando de acuerdo a la hipotesis de similitud dindmica (Heglund et
al. 1982; Alexander y Jayes 1983). Entonces, se puede afirmar que los movimientos
realizados por las falanges ungueales de los fosiles serian muy similares a los de los
xenartros actuales, respaldando, de esta manera, las comparaciones hechas a través de las

curvaturas para dilucidar el tipo de habito locomotor de los perezosos fésiles.

Elementos finitos. -

1. Tensiones de Von Mises. -

Antes de analizar las falanges a través del MEF, se esperaba que las tensiones de Von Mises
permitieran diferenciar las falanges ungueales de acuerdo a los habitos locomotores
considerados. Inclusive, reafirmando esta hipétesis, en el analisis de las vigas rectas se dio
una separacion entre las que presentaban tensiones de Von Mises mas altas, las mas esbeltas,
y las que presentaban tensiones mas bajas (Fig. 22), las mas robustas. Considerando estos
resultados, se esperaba con mayor seguridad una separacion de las falanges a través de las

simulaciones de excavado (Fig. 23) y de trepado (Fig. 24).

Cuando se observa el grafico de la simulacion de excavado (Fig. 23) se puede observar que
se da cierta separacion entre habitos locomotores, aunque no en todos los casos. Entre las
especies excavadoras y trepadoras hay un solapamiento, dado por T. tetradactyla, que cae
dentro del grupo de excavadores, y C. centralis, que cae en el grupo de trepadores. Sin
embargo, esto no es sorpresivo para T. tetradactyla, ya que este utiliza sus garras para
desprender corteza o destruir ramas en descomposicion para obtener alimento (Emmons y

Feer 1999; Medri et al. 2006), actividad tan exigente como la de excavar el sustrato.
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Contrariamente, esto si fue sorpresivo para C. centralis, ya que es reconocido como un
armadillo altamente especializado para excavar de acuerdo a observaciones y anadlisis

biomecanicos (Vizcaino et al. 1999; Gardner 2008).

Por otra parte, en esta misma simulacién, M. tridactyla, considerado de habito terrestre
generalizado, se encontrd solapado con el grupo de excavadores (Fig. 23). Esto era esperable,
ya que al presentar un habito locomotor terrestre generalizado puede realizar distintas
actividades, inclusive una tan exigente como excavar, tanto el suelo como las paredes de los
nidos de termitas (Redford 1985; Emmons et al. 2004; Gambaryan et al. 2009; Schmidt
2012).

En el caso de los fésiles, hubo un solapamiento entre S. leptocephalum y los excavadores, algo
tampoco llamativo de acuerdo a todos los estudios ya expuestos en secciones anteriores que
consideran altamente probable que este perezoso fuese excavador (Quintana 1992, Zarate
et al. 1998; Bargo et al. 2000; Vizcaino et al. 2001; Dondas et al. 2009). Los otros perezosos
fésiles, aunque no se solapan con los excavadores, si presentan tensiones de Von Mises
menores en el punto S/ligamento que las especies excavadores actuales. Las tensiones en el
punto S caen dentro del rango de las encontradas en los excavadores. Por lo tanto, se puede
aventurar que los perezosos fosiles eran capaces de realizar algtn tipo de actividad exigente

con sus garras.

En el caso de la simulaciéon de trepado, nuevamente ocurre cierto solapamiento entre
especies excavadoras y trepadoras (Fig. 24). En ésta, D. hybridus y D. novemcinctus se ubican
dentro del grupo de trepadores, algo llamativo ya que las dos especies de armadillos son
considerados como excavadores de acuerdo a observaciones y andlisis biomecanicos
(Vizcaino et al. 1999; Gonzalez et al. 2001; Fernandes et al. 2004; Milne et al. 2009). Esto
podria ser explicado por la geometria que presentan las falanges ungueales de estas dos
especies, ya que en vista lateral presentan baja altura en comparacion con la del resto de los
excavadores. Por lo tanto, en esta simulacién, en donde la fuerza esta aplicada perpendicular
a la curvatura interna, estas falanges presentaran una menor cantidad de material, en

comparacién con el resto de los excavadores, para resistir dicha fuerza.
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En el caso de los fosiles, todas las especies quedan agrupadas sin solapamiento con ningdn
otro grupo, lo cual era completamente esperable ya que el habito de trepado para estos mega
mamiferos esta totalmente descartado debido, obviamente, a su gran tamafio (Owen 1942;
Owen 1951). Por su parte, M. tridactyla de habito terrestre generalizado se ubicé separado
del resto de los agrupamientos, pero muy cercano al excavador altamente especializado P.
maximus (Nowak 1991; Vizcaino et al. 1999). Aunque presenten habitos locomotores
diferentes, esta cercania entre las dos especies, también observada en la simulacién de
excavado, puede estar dada por la presencia de un habito en comun. P. maximus, al igual que
M. tridactyla, utiliza sus garras para romper las paredes de termiteros en busca de alimento

(Redford 1985).

Adicionalmente a lo visto y discutido hasta ahora en los graficos de las dos simulaciones
realizadas (Fig. 23 y 24), hay una especie que presenta una distribucién muy interesante. Si
se observa la distribucién de Cyclopes didactylus en ambos graficos, podemos advertir que
siempre se sitda un tanto alejado del resto de los trepadores, presentando tensiones de Von
Mises mucho mas bajas que éstos. Aumentando, entonces, la posibilidad de solapamiento

con los excavadores.

Inclusive, ciertas tensiones de Von Mises son menores a las del grupo de excavadores, lo cual
hablaria de una mayor resistencia. En el caso de la simulacién de trepado, es el organismo
con las tensiones mas bajas en todos los trepadores y se asemeja a las de los excavadores. En
la figura 23 también se aleja del resto de los trepadores, en particular a través de la tension

de Von Mises en el punto S, la cual es muchisimo menor a la de los demas.

Esta resistencia superior por parte de un organismo exclusivamente trepador y muy
pequefio no seria esperable sin conocer algo mas acerca de esta especie. Cyclopes didactylus,
con una masa de 400 g (Robinson y Redford 1986) y un cuerpo y cola con largo de alrededor
16 cm y 18 cm respectivamente (Hayssen et al. 2012), presenta unas garras anteriores del
dedo III muy desarrolladas para su pequefio tamafio (1,5 cm de largo). Por consiguiente,
estas garras con forma de gancho, en las cuales fueron basados los analisis, no parecen estar

adaptadas solo para trepar.
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Una rapida comparacion con las restantes garras mucho menos desarrolladas de esta especie
puede verificar esto. Otra actividad que este animal desempefia con dichas garras, y que
explica este desarrollo excesivo de la estructura, es la de obtener alimento que consiste, en
su mayoria, de hormigas. Para esto, Cyclopes utiliza su fuerte garra para hacer un orificio en
tallos huecos para luego introducir su lengua y capturar las hormigas (Best y Harada 1985;

Montgomery 1985 ay b).

2. Fuerza maxima traccion y compresion. -

Por ultimo, se calculd, en las dos simulaciones, las fuerzas maximas de traccién y compresion
que soportarian las falanges ungueales de cada especie (Tabla 17 y 18). Es interesante
mencionar que para la simulacién de excavacién en todos los casos la fuerza maxima de
traccion es menor que la de compresion, por lo que la fractura de la estructura ocurriria por
traccion. Por otro lado, en el caso de la simulacién de trepado se da la situacion contraria, la
fuerza maxima de compresion es menor a la de traccién en todos los casos. Por lo tanto, en

este caso, la estructura se fracturaria por compresion.

Estos resultados son razonables ya que en la simulacién de excavado las garras estan
traccionando contra el suelo, presentando una fuerza aplicada con una componente normal
y una horizontal. Esta ultima, es la responsable de que la tensidn de traccién sea mayor en
esta simulacion, ya que genera picos de traccidn sobre la cara interna de la garra, donde se
midié la curvatura interna. Contrariamente, en la de trepado, las garras presentan solo un
componente normal de la fuerza al soportar el peso del organismo. Esto genera que la garra
se deforme elevando la punta de ésta, lo cual produce picos de tensiones de compresion en

la cara superior donde se mide la curvatura externa.

Como era esperable, los perezosos fosiles fueron los que presentaron fuerzas maximas
mayores debido al tamafio de sus estructuras. En general los trepadores presentaban fuerzas
maximas menores que el resto, pero en la simulaciéon de trepado Cyclopes didactylus y T.
tetradactyla presentaban valores mayores. Probablemente debido a que sus habitos
involucran otras actividades mas exigentes que trepar. Sin embargo, en la simulacién de

excavado solo T. tetradactyla se diferencia del resto de los trepadores.

-67 -



Luego, los excavadores presentaban diferencias grandes entre las fuerzas maximas que
pueden relacionarse no solo con el habito, sino también con el tamafio. D. hybridus (2,04 kg),
D. novemcinctus (3,3 kg) y C. centralis (1,55 kg) presentan valores mucho menores que P.
maximus (45,19 kg), debido a la gran diferencia de tamafio. Pero, los tres pequefios
armadillos excavadores se diferencian entre si a través del habito, los dos Dasypus suelen
excavar, pero esta actividad no conforma una parte esencial de su alimentaciéon (C2),

mientras que C. centralis basa su alimentacién en la excavacion (C3), Vizcaino et al. (1999).

Por su parte, M. tridactyla se encuentra siempre con fuerzas maximas mayores a las de T.
tetradactyla, y el resto de los trepadores, y menores a las de P. maximus, altamente
especializado cavador (C3). Recordando que M. tridactyla es un animal terrestre
generalizado entonces, era esperable que los valores de fuerzas maximas fueran intermedios
a los dos grupos especializados en distintas actividades. Estos valores remarcan la gran
versatilidad que posee esta especie, pudiendo realizar actividades tan distantes como
excavar y trepar (Redford 1985; Young et al. 2003; Emmons et al. 2004; Gambaryan et al.
2009; Schmidt 2012).

Conclusiones

Mediante los estudios realizados en este proyecto, fue posible aportar mayor informacion
sobre los habitos locomotores de algunas especies de perezosos fosiles, pertenecientes a las
familias Mylodontidae, Megalonychidae y Megatheridae. En particular de los miloddntidos G.
robustum, L. armatus y S. leptocephalum, el megaloniquido M. jeffersonii y el megaterino M.

americanum.

Cuando se analizaron estadisticamente las curvaturas de los organismos actuales, solo fue
posible realizar una diferenciacion entre habitos locomotores muy diferentes entre si, como
trepar y excavar. En el caso de actividades menos dispares, como distintos grupos de
excavadores (C2 y C3), no fue posible diferenciarlos mediante las curvaturas. Por lo tanto,
esta caracteristica de las garras/falanges ungueales permite una clasificaciéon a grosso modo

de habitos locomotores.
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Igualmente, fue posible, conociendo los habitos de los organismos actuales, adjudicar los
fosiles a éstos mediante el andlisis estadistico multivariado discriminante de las curvaturas.
Asi, se obtuvo que las tres especies de miloddntidos se inclinarian hacia habitos cavadores
(C2), mientras que M. jeffersoniiy M. americanum lo harian hacia los terrestres generalizados
(TG), como lo es M. tridactya. Estos resultados en los miloddntidos eran los esperables, ya
que esta familia tiende a presentar caracteristicas propias de organismos cavadores, segin

estudios anteriores.

Por otro lado, M. jeffersonii no se ubicé junto con los milodéntidos como se habia supuesto
lo haria de acuerdo a la similitud en tamafo con G. robustumy S. leptocephalum y la similitud
en la geometria de la falange ungueal con G. robustum. Por su parte, M. americanum si se
ubicé con el grupo de TG como se esperaba debido a estudios ya realizados sobre esta

especie.

Finalmente, al analizar las curvaturas internas de los fésiles, solo fue posible diferenciar a G.
robustum de S. leptocephalum y de L. armatus. Para el caso de las externas S. leptocephalum
se diferencié de todos menos de L. armatus y este ultimo, se diferencié solo de M.
americanum. Por consiguiente, no fue posible diferenciar de forma significativa a todas las
especies de perezosos fésiles entre si. Dependiendo si se analizaban las curvaturas internas

o externas variaba las especies que se diferenciaban.

Mediante los resultados de ventaja mecanica, sin embargo, no fue posible realizar ningin
tipo de diferenciacion. Todas las especies actuales y fosiles, analizadas mediante métodos
estadisticos, presentaban valores de ventaja mecanica muy similares, que provenian de una
misma distribuciéon. Esto manifiesta que las falanges ungueales estudiadas presentan la

misma efectividad a la hora de trasmitir fuerzas.

Segun los resultados obtenidos del ICA los xenartros actuales y los fosiles en estudio
presentan similitud geométrica, por lo que presentarian resistencias esperables para
animales de su porte. De acuerdo a evidencias empiricas de organismos con similitud
geométrica y a la hipdtesis de que el gasto energético es el mismo al realizar los mismos
movimientos, entonces, estos organismos también presentarian similitud dinamica. Lo cual,

respalda todas las comparaciones realizadas en este trabajo.
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Para el caso del MEF, se logré cierta distincion de las especies actuales en base a los habitos
locomotores de trepado, excavado y TG en las dos simulaciones realizadas, mas alla de
algunos solapamientos justificables. En el caso de la simulacién de trepado, los fosiles, de
manera esperable, presentan tensiones de Von Mises muy altas y se separan claramente de
los otros grupos. Para el caso de la simulacién de excavado, S. leptocephalum se solapa con el
grupo de excavadores, mientras que el resto de los perezosos fosiles presentan en el punto
S tensiones de Von Mises parecidas a los excavadores y en el punto S/ligamento tensiones
incluso menores. Por tanto, aunque no fue posible clasificarlos a todos en los grupos de
habitos presentes en este trabajo, si se puede afirmar que eran capaces de realizar

actividades exigentes.

Por otro lado, cuando se analiz6 la relacion entre la masa y las curvaturas de las

garras/falanges ungueales no se encontré una relacién lineal entre ellas.

Por ultimo, se calcularon las fuerzas de compresién y traccién maximas de las falanges
ungueales. Los resultados obtenidos fueron que, las especies fosiles presentan los valores
mas grandes, lo cual es razonable con los tamafos de estos perezosos. Luego, en general, los
trepadores presentaron fuerzas mas pequefias que los excavadores, con las excepciones de

Cyclopes didactylus y T. tetradactyla.

Los excavadores, por su parte, presentan muchas diferencias entre si, posiblemente debido
a las diferencias de tamafno entre las especies. De este grupo, los Dasypus presentan las
menores fuerzas, solapandose con los trepadores. Finalmente, M. tridactyla (TG) presenta

fuerzas maximas que le permitirian trepar o excavar sin problemas.
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Apéndice

Tabla 1

Tabla 1: Valores de curvatura interna y externa (en grados sexagesimales) para las falanges ungueales de especies de perezosos
fésiles, con su colecciéon y nimero respectivo detallados. Las siglas de las colecciones son: CAV (Coleccién Arroyo del Vizcaino),
MLP (Museo de La Plata), MNHN (Museo Nacional de Historia Natural), MPAC (Museo Paleontolégico Armando Calcaterra) y
USNM (United States National Museum, Smithsonian Institution).

. Curvatura Curvatura ., Ne
Especies . Coleccion .
interna externa coleccion
G. robustum 89,25 78,89 MNHN -
G. robustum 87,51 75,14 MNHN -
L. armatus 54,01 46,35 MPAC 614
L. armatus 41,51 46,13 MPAC 904
L. armatus 53,62 46,76 MPAC 1234
L. armatus 51,05 50,4 MPAC -
L. armatus 43,03 40,32 MPAC -
L. armatus 45,13 55,58 MNHN 1548
L. armatus 43,02 62,61 MNHN 1070
L. armatus 49,92 67,85 MNHN 1856
L. armatus 58,7 67,26 MNHN 24
L. armatus 66,92 71,86 MNHN 1729
L. armatus 70,85 67,44 MNHN 1722
L. armatus 70,13 69,39 MNHN -
L. armatus 43,89 67,29 MNHN 633
L. armatus 67,78 68,62 MNHN 499
L. armatus 63,74 72,77 MLP -
L. armatus 73,88 67,58 MLP 9369
L. armatus 71,21 76,44 MLP 9508
L. armatus 65,66 66,33 MLP 9509
L. armatus 71,31 63,71 CAV 552
L. armatus 60,6 71,4 CAV 791
L. armatus 62,14 56,24 CAV 820
M. jeffersonii 73,53 88,22 USNM 215022
M. americanum 58,13 88,34 MNHN 243
M. americanum 79,06 95,91 MNHN 1807
S. leptocephalum 0 0 MLP -
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Tabla 2

Tabla 2: Valores de curvatura interna y externa (en grados sexagesimales) para las garras y falanges ungueales de especies de
mamiferos actuales, con su coleccién y nimero respectivo detallados. Las siglas de las colecciones son: MCN (Museu de Ciéncias
Naturais), MLP (Museo de La Plata), MNHN (Museo Nacional de Historia Natural), PUCRS (Pontificia Universidade Catélica do Rio
Grande do Sul), USNM (United States National Museum, Smithsonian Institution) y ZVCM (Coleccién de vertebrados de la

Facultad de Ciencias).

. Curvatura Curvatura . . N¢
Especies . Coleccion ..
interna externa Coleccion

B. variegatus 139,41 145,59 USNM 11841
B. variegatus 87,94 93,67 USNM 49589
B. variegatus 87,59 97,22 USNM 49589
B. variegatus 89,6 82,88 USNM 49590
B. variegatus 90,51 110 USNM 49591
B. variegatus 110,38 107,84 USNM 49591
B. variegatus 90,51 117,26 USNM 549523
B. variegatus 80,61 110,42 USNM 549523
C. centralis 72,72 85,72 USNM 574499
C. tatouay 52,12 70,8 MCN -
C. tatouay 64,27 75,73 MCN -
C. tatouay 68,41 71,64 PUCRS 716
C. tatouay 73,22 69,96 PUCRS 716
C. tatouay 49,48 75,47 MNHN 1404
C. tatouay 60,96 77,86 MNHN 1404
C. tatouay 89,5 74,32 MNHN 2961
C. tatouay 76,2 76,62 MNHN 2961
C. retusus 78,98 81,28 USNM 283134
C. retusus 77,53 77,72 USNM 283134
C. vellerosus 39,15 67,64 MNHN 2676
C. vellerosus 76,81 87,92 MNHN 2676
C. villosus 73,93 48,77 MNHN 896
C. villosus 59,57 46,6 MNHN 896
Choloepus didactylus 96,9 94,02 USNM 256182
Choloepus didactylus 100,7 96,61 USNM 256182
Choloepus didactylus 91,34 99,6 USNM 256769
Choloepus didactylus 74,13 90,06 USNM 257009
C. hoffmanni 91,73 92,36 USNM 21765
C. hoffmanni 86,72 114,46 USNM 154190
C. hoffmanni 88,16 92,71 USNM 154190
C. hoffmanni 87,25 97,83 USNM 260868
C. hoffmanni 85,43 91,09 USNM 260868
C. hoffmanni 129,7 136,9 USNM 15951
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C. hoffmanni
C. hoffmanni
C. hoffmanni
C. hoffmanni
C. hoffmanni
C. hoffmanni
C. hoffmanni
C. hoffmanni
C. hoffmanni
C. hoffmanni
C. chinga

C. chinga

C. chinga

C. chinga

C. chinga

C. chinga

C. chinga

C. chinga

C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni
C. pearsoni

96,17
66,17
77,68
98,71
104,01
102,29
93,09
97,14
94,42
93,46
103,67
96,57
110,49
109,9
84,06
87,58
90,56
93,65
68,61
69,28
77,62
70,12
93,05
104,47
75,79
94,64
111,76
105,5
82,63
69,7
91,83
75,92
78,54
67,42
92,27
87,64
80,89
75,15
92,45
81,77
98,3
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105,51
82,68
86,22

131,19
132,9
97,74
95,87

103,68
102,4

111,94
86,93
95,26
73,51
85,66
90,33
89,45
80,61
73,68

66,1
66,51
59,13
69,78
66,23
70,53
66,36
76,17
83,6
71,59
59,03
57,84
79,05
71,47
71,01
74,15
76,48
61,99
76,51
73,59
65,01
65,03
64,42

USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN

15954
15960
15960
102084
102084
256180
256180
256181
256181
271137
294
294
880
880
1850
2957
3073
3073
4208
4208
4209
4209
4211
4211
4217
4217
4218
4218
4220
4226
4226
4227
4227
4235
4235
4236
4242
4242
4243
4244
4244



C. pearsoni

C. pearsoni

C. pearsoni

C. pearsoni
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
Cyclopes didactylus
D. hybridus

D. hybridus

D. hybridus

D. hybridus

D. hybridus

D. novemcinctus
D. novemcinctus
D. novemcinctus
D. novemcinctus
D. novemcinctus
D. novemcinctus
D. novemcinctus
D. novemcinctus
D. novemcinctus

E. sexcinctus

E. sexcinctus

E. sexcinctus

E. sexcinctus

E. sexcinctus

E. sexcinctus

E. sexcinctus

82,89
72,6
96,63
97,94
131,69
124,9
113,58
125,23
141,88
142,25
129,92
124,19
123,66
118,68
136,52
115,66
125,79
113,19
124,07
141,83
68,16
68,99
77,52
73,36
73,62
67,53
53,9
76,07
67,79
58,78
56,19
52,62
46,31
61,43
70,51
71,78
46,5
60,88
75,42
56,24
66,23
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70,02
65,25
82,43
60,2
150,57
150,55
139,19
129,77
138,27
133,16
112,31
154,09
138,03
119,57
125,34
136,31
129,36
132,05
127,96
147,69
65,09
67,1
71,08
65,66
75,24
70,97
73,48
54,28
62,7
48,79
62,83
51,26
50,44
67,2
84,88
86,71
67,21
52,62
73,68
63,95
60,77

MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
USNM
USNM
MNHN
MNHN
MNHN
PUCRS
ZVCM
ZVCM
ZVCM

4251
4251
4252
4254
270968
270968
314573
314573
314576
12097
14108
19472
248343
283876
292250
294075
310355
337712
575607
583067
688
1386
1386
1388
1388
83
83
828
828
959
959
1313
53321
564040
781
781
4697
707
989
2009



L. maximus
L. maximus
L. maximus

L. maximus

L. geoffroyi

L. geoffroyi

L. geoffroyi

L. geoffroyi
M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
P. maximus
P. maximus

P. maximus

P. maximus

P. maximus

T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla

o O O

87,99
88,28
78,13
62,11
74,85
77,04
53,47
46,66
65,42

79,1
63,92
118,42
112,19
86,83
86,53
74,79
78,76
68,08
71,37
84,92
93,82
125,72
129,35
137,73
133,95
130,3
137,16
87,07
88,64
86,54
84,97
125,88
129,34
121,74
126,77
94,94
121,75
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72,12
68,18
76,63
78
91,54
87,87
101,86
88,6
79,75
82,71
47,71
51,18
83,83
95,46
87,2
138,87
115,29
137,4
82,38
65,28
93,65
80,08
88,46
100,35
88,25
112,95
116,02
103,57
105,07
106,14
111,62
71,78
78,39
79,89
79,27
112,61
115,73
125,48
125,42
87,2
106,19

MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
ZVCM
ZVCM
ZVCM
ZVCM
MCN
MCN
MCN
MCN
PUCRS
PUCRS
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
PUCRS
MLP
MCN
MCN
MCN
MCN
MCN
MCN
MCN
MCN
MCN
MCN
PUCRS
PUCRS
PUCRS
PUCRS
MLP
MNHN

3266
3266
4015
4015
2013
2013
3835
3835

2654
2654

49980
151552
258580
269398
361028
406490
261024
270373
299630

631
532
532
3050
3050
3277
3277
3277
3277
3492
3492
844
844
1798
1798
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T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. matacus

T. matacus

127,39
112,97
117,79
119,58
114,45
60,82

60,74

106,76
119,45
126,26
102,25
110,02
100,21
102,87

MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
ZVCM
ZVCM

2575
2959
2959
7208
7208
327
327
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Tabla 10

Tabla 10: Valores de los brazos de palanca (l1y 12) y de ventaja mecanica de las especies fésiles. También estan presentes las
colecciones de donde provienen los materiales y los respectivos nimeros de coleccidn, si poseian uno. Las siglas de las
colecciones son: CAV (Coleccién Arroyo del Vizcaino), MLP (Museo de La Plata), MNHN (Museo Nacional de Historia Natural),

MPAC (Museo Paleontolégico Armando Calcaterra) y USNM (United States National Museum, Smithsonian Institution).

. 11 12 Ventaja </ N2 de
Especies L Coleccion g
(cm) (cm) mecdnica coleccion

G. robustum 1,72 13,37 0,13 MNHN -
G. robustum 1,88 12,77 0,15 MNHN -
L. armatus 2,51 17,76 0,14 MPAC 614
L. armatus 2,15 18,58 0,12 MPAC 904
L. armatus 2,36 15,55 0,15 MPAC 1234
L. armatus 2,07 16,82 0,12 MPAC -
L. armatus 2,95 17,05 0,17 MPAC -
L. armatus 2,60 19,03 0,14 MNHN 1548
L. armatus 2,79 15,98 0,17 MNHN 1070
L. armatus 2,30 15,96 0,14 MNHN 1856
L. armatus 2,47 17,09 0,14 MNHN 24
L. armatus 2,48 17,41 0,14 MNHN 1729
L. armatus 2,57 18,81 0,14 MNHN 1122
L. armatus 2,48 16,86 0,15 MNHN -
L. armatus 2,68 16,96 0,16 MNHN 633
L. armatus 1,88 18,19 0,10 MNHN 499
L. armatus 1,43 15,41 0,09 MLP -
L. armatus 1,59 13,23 0,12 MLP 9369
L. armatus 1,50 15,85 0,09 MLP 9508
L. armatus 2,36 17,80 0,13 MLP 9509
L. armatus 2,05 19,81 0,10 CAV 552
L. armatus 1,93 16,28 0,12 CAV 791
L. armatus 2,68 18,88 0,14 CAV 820
M. jeffersonii 1,51 15,14 0,10 USNM 215022
M. americanum 3,41 24,00 0,14 MNHN 243
M. americanum 3,95 27,71 0,14 MNHN 1807
S. leptocephalum 1,40 14,00 0,10 MLP -
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Tabla 11

Tabla 11: Valores de los brazos de palanca (l1y 12) y de ventaja mecanica de las especies actuales. También estan presentes las
colecciones de donde provienen los materiales y los respectivos nimeros de coleccidn, si poseian uno. Las siglas de las
colecciones son: MCN (Museu de Ciéncias Naturais), MLP (Museo de La Plata), MNHN (Museo Nacional de Historia Natural),
PUCRS (Pontificia Universidade Catélica do Rio Grande do Sul), USNM (United States National Museum, Smithsonian Institution)

y ZVCM (Coleccidon de vertebrados de la Facultad de Ciencias).

Especies 11 12 Ventaja Coleccion N® de
(cm) (cm) Mecanica coleccion

B. variegatus 0,35 6,17 0,06 USNM 49589
B. variegatus 0,31 6,02 0,05 USNM 49589
B. variegatus 0,41 4,79 0,09 USNM 49590
B. variegatus 0,34 5,57 0,06 USNM 49591
B. variegatus 0,3 4,33 0,07 USNM 549523
B. variegatus 0,31 4,83 0,06 USNM 549523
C. centralis 0,3 261 0,11 USNM 574499
Cholepus didactylus 0,28 4,38 0,06 USNM 256182
Cholepus didactylus 0,28 4,7 0,06 USNM 256182
Cholepus didactylus 0,44 3,23 0,14 USNM 256769
Cholepus didactylus 048 4,3 0,11 USNM 257009
C. hoffmanni 0,34 291 0,12 USNM 21765
C. hoffmanni 0,35 2,67 0,13 USNM 260868
C. hoffmanni 0,46 3,3 0,14 USNM 260868
C. hoffmanni 0,39 3,79 0,10 USNM 15954
C. hoffmanni 0,27 2,68 0,10 USNM 15960
C. hoffmanni 0,21 2,6 0,08 USNM 15960
C. hoffmanni 0,31 3,02 0,10 USNM 256180
C. hoffmanni 0,28 2,59 0,11 USNM 256180
C. hoffmanni 0,29 2,99 0,10 USNM 256181
C. hoffmanni 0,36 3,92 0,09 USNM 256181
Cyclopes didactylus 0,13 1,2 0,11 USNM 14108
Cyclopes didactylus 0,16 1,26 0,13 USNM 283876
Cyclopes didactylus 0,1 1,18 0,08 USNM 583067
D. hybridus 0,14 1,26 0,11 MNHN 688
D. hybridus 0,13 1,29 0,10 MNHN 1386
D. hybridus 0,14 1,30 0,11 MNHN 1386
D. hybridus 0,12 1,12 0,11 MNHN 1388
D. hybridus 0,12 1,21 0,10 MNHN 1388
D. hybridus 0,14 1,25 0,11 ZVCM 5530
D. hybridus 0,16 1,15 0,14 ZVCM 5530
D. hybridus 0,15 1,23 0,13 ZVCM 5530
M. tridactyla 0,72 5,42 0,13 MCN 2654
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M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
M. tridactyla
P. maximus

P. maximus

P. maximus

T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla
T. tetradactyla

0,63
0,61
0,72
0,37
0,40
0,49
0,61
1,18
0,96
0,85
0,39
0,30
0,32
0,27
0,35
0,33
0,40
0,40
0,35
0,35
0,32
0,36
0,44
0,46
0,44
0,48
0,37
0,34
0,37

5,67
5,04
571
3,09
3,56
4,04
551
9,85
9,21
8,84
2,46
2,35
2,08
2,08
3,56
3,55
3,38
3,43
2,75
2,79
2,60
2,91
3,52
3,52
3,88
3,93
3,10
2,83
3,67

0,11
0,12
0,13
0,12
0,11
0,12
0,11
0,12
0,10
0,10
0,16
0,13
0,15
0,13
0,10
0,09
0,12
0,12
0,13
0,13
0,12
0,12
0,12
0,13
0,11
0,12
0,12
0,12
0,10

MCN
MCN
MCN
PUCRS
PUCRS
USNM
USNM
USNM
USNM
USNM
MCN
MCN
MCN
MCN
MCN
MCN
MCN
MCN
PUCRS
PUCRS
PUCRS
PUCRS
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MNHN
MLP

49980
258580
261024
270373
270373

532
532
3050
3050
3277
3277
3492
3492
844
844
1798
1798
2575
2575
2959
2959
7208
7208
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Tabla 14

Tabla 14: Medidas de las vigas rectas, valores de tensiones de Von Mises en 3 puntos diferentes del borde inferior de las vigas y

el valor de sigma x para cada una de ellas

Borde inferior

Viga Largo Altura Espesor VonMises VonMises VonMises
(m) (m) (m) proximal medio distal
(Pa) (Pa) (Pa)

1 0,3 0,01 0,01 1160000,00 550287,00 30571,50
2 0,27 0,01 0,01 967926,00 497043,00 26160,20
3 0,24 0,01 0,01 833691,00 438785,00 21939,20
4 0,21 0,01 0,01 685587,00 360835,00 18041,80
5 0,18 0,01 0,01 528820,00 300141,00 14292,40
6 0,15 0,01 0,01 404041,00 218401,00 10920,00
7 0,12 0,01 0,01 306048,00 156948,00 7847,38
8 0,09 0,01 0,01 200705,00 102926,00 5146,28
9 0,06 0,01 0,01 119139,00 73752,50 5673,27
10 0,03 0,01 0,01 41062,70  23163,60 3158,67
11 0,3 0,01 0,05 1130000,00 580859,00 30571,50
12 0,27 0,01 0,05 941766,00 549363,00 26160,20
13 0,24 0,01 0,05 811752,00 460724,00 27939,20
14 0,21 0,01 0,05 685587,00 378877,00 18041,80
15 0,18 0,01 0,05 557405,00 314434,00 14292,40
16 0,15 0,01 0,05 436801,00 229321,00 10920,00
17 0,12 0,01 0,05 306048,00 164795,00 7847,38
18 0,09 0,01 0,03 200705,00 108072,00 5146,28
19 0,06 0,01 0,03 119139,00 65242,60 5673,27
20 0,3 0,05 0,01 113360,00 59513,90 5667,99
21 0,27 0,05 0,01 99655,00 48612,20 4861,22
22 0,24 0,05 0,01 83932,00 47083,80 4094,24
23 0,21 0,05 0,01 69604,20 39046,20 3395,32
24 0,18 0,05 0,01 54206,50 29813,60 2710,33
25 0,15 0,05 0,01 42115,80 24216,60 3158,68
26 0,12 0,05 0,01 29869,10 20678,60 3063,50
27 0,09 0,05 0,01 42116,40 23164,00 3158,73
28 0,06 0,05 0,01 24292,20 13034,80 2962,46
29 0,3 0,05 0,05 116194,00 53845,90 5667,99
30 0,27 0,05 0,05 97224,40 51042,80 4861,22
31 0,24 0,05 0,05 88026,30 42989,60 4094,24
32 0,21 0,05 0,05 69604,20 35650,90 3395,32
33 0,18 0,05 0,05 56916,80 28548,40 4065,49
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34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49

0,15
0,12
0,3
0,3
0,3
0,3
0,3
0,3
0,3
0,3
0,3
0,3
0,3
0,3
0,3
0,3

0,05
0,05
0,18
0,15
0,12
0,09
0,06
0,01
0,01
0,01
0,01
0,01
0,09
0,07
0,05
0,03

0,05
0,05
0,01
0,01
0,01
0,01
0,01
0,18
0,15
0,12
0,09
0,06
0,05
0,03
0,02
0,01

42115,80
29869,10
18380,90
24275,70
33077,80
49655,80
86775,30
1160000,00
1100000,00
1160000,00
1160000,00
1160000,00
46022,40
67748,20
110526,00
234877,00

23163,70
17615,10
10109,50
11841,80
18555,80
29066,80
52065,20
611431,00
611431,00
611431,00
642002,00
642002,00
23011,20
38216,90
56679,90
120450,00

3158,68
3063,50
2297,61
2960,45
3227,10
3633,35
4338,77
30571,50
30571,50
30571,50
30571,50
30571,50
3633,35
5211,40
5667,99
6022,50
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Figura 25
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Fig. 25: Diagramas de Von Mises emulando la excavacion de las falanges ungueales de las especies fésiles: A. G. robustum, B. L.

armatus, C. M. jeffersonii, D. M. americanum y E. S. leptocephalum. Estan representados los valores de tensiones de Von Mises en

Pascales (Pa) para cada esquema con una escala de colores.
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Dasypus novemcinctus
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Tamandua tetradactyla

Fig. 26: Diagramas de Von Mises emulando la excavacion de las falanges ungueales de las especies actuales: A. B. variegatus, B. C.
centralis, C. Choloepus didactylus, D. C. hoffmanni, E. Cyclopes didactylus, F. D. hybridus, G. D. novemcinctus, H. M. tridactyla, 1. P.
maximusy J. T. tetradactyla. Estan representados los valores de tensiones de Von Mises en Pascales (Pa) para cada esquema con

una escala de colores.
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Scelidotherium leptocephalum
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Fig. 27: Diagramas de Von Mises emulando el trepar por parte de las falanges ungueales de las especies fosiles: A. G. robustum, B.
L. armatus, C. M. jeffersonii, D. M. americanum y E. S. leptocephalum. Estan representados los valores de tensiones de Von Mises

en Pascales (Pa) para cada esquema con una escala de colores.
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Fig. 28: Diagramas de Von Mises emulando el trepar por parte de las falanges ungueales de las especies actuales: A. B. variegatus,
B. C. centralis, C. Choloepus didactylus, D. C. hoffmanni, E. Cyclopes didactylus, F. D. hybridus, G. D. novemcinctus, H. M. tridactyla, 1.
P. maximus y J. T. tetradactyla. Estan representados los valores de tensiones de Von Mises en Pascales (Pa) para cada esquema

con una escala de colores.
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