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1. Introducción 
 
Ya ha sido demostrada por varios estudios la correlación existente entre la dieta y la 

morfología del cráneo, mandíbula, dentición y musculatura en gran variedad de grupos 

(Maynard Smith y Savage, 1959; Turnbull, 1976; Greaves, 1978; Moore, 1981; Finch, 1982; 

Schumacher, 1985; Witmer y Rose, 1991; Smith, 1993; Gambaryan y Kielan-Jaworowska, 

1995). 

En el caso de los ungulados, la clasificación propuesta por Hofmann y Stewart (1972) que 

agrupa tanto a perisodáctilos como artiodáctilos en distintas categorías (en base a la cantidad 

de pasto presente en su dieta), ha sido ampliamente utilizada para intentar entender cómo 

estas variaciones en la dieta de las distintas especies se relacionan con la morfología craneal 

(Solounias y Moelleken, 1993; Solounias et al., 1995; Mendoza et al., 2002). 

Mendoza y Palmqvist (2008), utilizando dicha clasificación y otra basada en la cobertura 

arbórea de los ambientes, demostraron la incidencia de la dieta y el hábitat sobre 

determinados parámetros craneodentales. Dichos autores concluyen que la longitud anterior 

de la mandíbula y el índice de hipsodoncia son mayores en animales cuyo hábitat es más 

abierto y su alimento se encuentra más expuesto al polvo, mientras que un hocico más ancho 

caracteriza a aquellos animales que consumen grandes cantidades de pasto sin ser selectivos. 

De igual forma, se ha demostrado que en estos grupos el músculo más importante durante la 

masticación es el masetero (Turnbull, 1970) y estudios recientes (Clauss et al., 2008a) 

demuestran que en los rumiantes la masa del músculo masetero se relaciona con el porcentaje 

de pasto en la dieta del animal, pues las especies pastadoras tienen un músculo masetero más 

grande (en relación a su masa corporal) que las ramoneadoras. En este aspecto, cabe destacar 

que existen varios estudios que indican una mayor dureza y tenacidad del pasto en base a sus 

mayores proporciones de fibra y haces vasculares (Clauss et al., 2008b) 

Mientras que en paleontología la medición de algunos parámetros craneodentales es 

relativamente sencilla en fósiles lo suficientemente bien preservados (Solounias et al., 1988; 

Wall y Hauptman, 2001; Cassini et al., 2011), la determinación de la masa del músculo o su 

área de sección transversal fisiológica (PCSA, por su nombre en inglés “physiological cross-

sectional área”) resulta imposible. Por este motivo, la reconstrucción del músculo por medio 

de su línea de acción y su brazo de momento como aproximación a la fuerza efectiva del 

músculo resulta una herramienta útil para ser utilizada en especies fósiles.  
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La mandíbula puede ser considerada como una palanca de tercera clase con su fulcro en la 

articulación temporomandibular. La potencia es ejercida por el músculo y la resistencia se 

encuentra en el punto de oclusión dental. El momento del masetero dependerá entonces 

tanto del PCSA del músculo como de su brazo de momento. Los brazos de momento de los 

músculos han sido ampliamente usados para comparar la fuerza efectiva de cada músculo y la 

fuerza relativa de mordida entre los mamíferos (Maynard Smith y Savage, 1959; Turnbull, 

1970; Finch, 1982; Smith y Redford, 1990; Vizcaíno y Bargo, 1998; De Iuliis et al., 2000; Bargo, 

2001; Bargo y Vizcaíno, 2008; Perry et al., 2010). Pese a la gran cantidad de trabajos publicados 

sobre el tema, la eficacia del modelo no ha sido evaluada estadísticamente con tamaños de 

muestra considerables. 

Por otro lado, el índice de hipsodoncia (HI) ha sido utilizado ampliamente como proxy dietario 

en ungulados durante los últimos años. La hipsodoncia hace referencia a la dentición de 

corona alta, muy frecuente en ungulados pero también presente en varios grupos como 

cingulados y pilosos (Bargo et al., 2006), roedores y proboscidios (von Koenigswald, 2011). El 

índice se obtiene a partir del cociente entre la altura de la corona y el ancho de los molares 

(Janis y Ehrhardt, 1988). Este tipo de dentición ha sido asociado principalmente a dietas más 

abrasivas, en particular a dietas ricas en pastos debido al contenido de fitolitos en éstos, 

aunque esto ha sido discutido en años recientes (Sanson et al., 2007; Clauss et al., 2008b). Por 

otro lado, recientemente se ha planteado que el polvo en el ambiente y, por lo tanto, en el 

alimento, sería el principal responsable de dicha abrasión. Esto supondría que el índice de 

hipsodoncia indicaría en mejor medida el ambiente en el cual los organismos vivían ya que las 

cantidades de polvo son mayores en los ambientes más abiertos (Janis et al., 2002; Mendoza & 

Palmqvist, 2008). 

De esta forma, las especies de ungulados pueden ser agrupadas según el uso preferencial de 

diferentes ambientes en relación a la abertura de éstos (Mendoza y Palmqvist, 2008). En este 

caso la clasificación se centra en tres grandes grupos: organismos que habitan ambientes 

abiertos, como sabanas y desiertos (OH), organismos que habitan ambientes cerrados, como 

montes (CH) y un grupo conteniendo a aquellos organismos que habitan ambientes 

intermedios o diversos (MF). 

En este sentido, la discusión sobre el valor del uso del índice de hipsodoncia como proxy para 

la determinación de la dieta o del ambiente de las especies estudiadas se ha ampliado en los 

últimos años (Damuth y Janis, 2011). En particular, Fraser y Theodor (2011) realizan una 

comparación entre los principales proxies dietarios utilizados en el estudio de los ungulados. 
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Los autores, que utilizan el análisis discriminante como método comparativo, concluyen que 

los proxies basados en el desgaste de la dentición (microwear y mesowear) y el índice de 

hipsodoncia son aquellos que clasifican correctamente al mayor porcentaje de las especies 

estudiadas. En este caso, es importante destacar que los autores no incluyen al brazo de 

momento del músculo masetero como proxy en su estudio. 

 

Megafauna de América del Sur 

La fauna pleistocena de América del Sur se caracteriza por la presencia de especies muy 

particulares, pertenecientes en varios casos a grupos de presencia exclusiva en el continente 

como los xenartros (pilosos y cingulados) y los meridiungulados (xenungulados, astrapoterios, 

notoungulados, litopternos y piroterios) (Paula Couto, 1979; Fariña et al., 2013). De igual 

forma, luego de la formación del istmo de Panamá, llegaron al continente representantes de 

otros grupos como félidos, cánidos, úrsidos, équidos y camélidos. El caso de los 

meridiungulados es de particular interés, ya que sus relaciones de parentesco tanto entre los 

grupos integrantes como con otros grupos de mamíferos aún se encuentran en debate, 

existiendo incertidumbre sobre su carácter como grupo natural. Entre ellos existen gran 

cantidad de formas convergentes con mamíferos actuales, sin embargo no existen especies 

emparentadas en la actualidad. Estas características peculiares dificultan en gran medida su 

estudio, por lo cual muchas de las especies pertenecientes a estos grupos permanecen poco 

estudiadas. 

 

Macrauchenia patachonica 

El orden Litopterna representa un clado muy abundante y diverso que alcanzó su máxima 

riqueza taxonómica durante el Mioceno (Bondesio, 1986), con formas cada vez más 

especializadas hacia el Plioceno antes de su extinción al final del Pleistoceno (Bond et al., 

1995).  Entre ellos, la familia Macraucheniidae se caracteriza por especies de gran tamaño con 

una apariencia similar a la de los camélidos actuales (Fariña et al., 1998; Bond, 1999). 

Macrauchenia fue descrita por primera vez por Owen (1870) en base a huesos largos y 

vértebras colectadas por Darwin en Puerto San Julián en Santa Cruz, Argentina, en 1834. M. 

patachonica, la primera especie nombrada y la más conocida, presenta un escaso parecido a 

los camélidos actuales, pero la posición retrasada de sus aberturas nasales sugiere la presencia 

de una trompa. Sus restos se encuentran en sedimentos que cubren una gran distribución, 
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desde el sur de Chile hasta el norte de Brasil y las costas de Venezuela, aunque algunos autores 

clasifican a esas formas tropicales como Xenorhiotherium (Cartelle y Lessa, 1988). 

Si bien existen estudios paleoecológicos centrados en las posibles dietas en los xenartros 

pleistocenos sudamericanos (Vizcaíno y Fariña, 1997; Czerwonogora et al., 2011), en el caso de 

los meridiungulados se limitan a análisis isotópicos (MacFadden y Shockey, 1997) y 

recientemente, a análisis de morfología craneodental (Croft y Weinstein, 2008; Cassini et al., 

2011). Para M. patachonica, esta información se reduce solamente a los estudios isotópicos 

mencionados. 

En este trabajo se pretende realizar una evaluación del brazo de momento del músculo 

masetero como proxy dietario en ungulados. De esta forma, se espera obtener información 

que permita realizar dicho análisis sobre especies fósiles y estimar con cierto grado de 

confiabilidad sus hábitos dietarios. 

En el trabajo se plantea como hipótesis principal que el brazo de momento del músculo 

masetero en los ungulados varía en relación positiva respecto al porcentaje de pasto en la 

dieta. También se analizará la relación del índice de hipsodoncia con el pasto en la dieta y 

particularmente con el brazo de momento del músculo masetero. De esta forma se pretende 

evaluar en qué medida las dos variables explican las variaciones en la dieta y en el hábitat de 

las especies estudiadas. Finalmente, en particular, se realizará el estudio en Macrauchenia 

patachonica para evaluar y comparar los resultados con aquellos obtenidos por otras 

metodologías.  
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2. Materiales y métodos 

 

2.1 Obtención de los datos 

Para este trabajo se analizó un total de 32 especies actuales, todas ellas pertenecientes a la 

clase Mammalia: 2 correspondientes al orden Perissodactyla (género Equus) y 30 

correspondientes al orden Artiodactyla. Dentro de los artiodáctilos se estudiaron 6 géneros, 

siendo los géneros mayormente representados los bóvidos (18 spp.) y cérvidos (7 spp.) 

Para cada especie se estimó la línea de acción del músculo masetero y se midió su brazo de 

momento. Todos los análisis fueron realizados a partir de imágenes de alta resolución en vista 

lateral. 

Durante el trabajo se utilizaron como referencia cráneos alojados en las colecciones de 

vertebrados de Facultad de Ciencias, UdelaR; Museo de Historia Natural de Montevideo, 

Uruguay; Facultad de Ciencias Naturales y Museo de La Plata, Argentina. Las imágenes fueron 

obtenidas de bases de datos disponibles en sitios web (The Animal Diversity Web; UMass 

Mammalogy Database). Todas las mediciones se realizaron digitalmente con el software 

ImageJ y el paquete “ICONICO Screen Measurements”. 

 

 

Fig. 1. Esquema del cráneo de Macrauchenia patachonica. Se señalan las áreas de origen e inserción del músculo 

masetero así como su probable línea de acción y su brazo de momento correspondiente. 

La estimación del área de acción del músculo masetero requirió la reconstrucción de la 

musculatura masticatoria (Fig. 1) en las especies estudiadas. Las áreas de origen e inserciones 
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de los músculos masticatorios fueron estimadas en base a características presentes en el 

cráneo y la mandíbula, como crestas, protuberancias y rugosidades y considerando la 

disposición de estos músculos en los mamíferos modernos (Sasaki, et al., 2001; Endo, et al., 

2002; Wally y Farag, 2008). 

El brazo de momento del músculo masetero fue estimado para las 32 especies según el 

modelo geométrico propuesto por Vizcaíno et al. (1998). Para la comparación entre las 

especies, se estandarizó la longitud de la mandíbula de todos los especímenes a 11 cm, 

permitiendo así la comparación entre especies de grandes y pequeños tamaños. 

Este modelo requiere el cálculo de las medias de los brazos de momento generados a partir de 

las posiciones anteriores y posteriores de origen e inserción del músculo masetero, de la 

siguiente forma (Fig. 2): 

1. Una línea de acción es trazada desde la inserción más anterior de la fosa del masetero a la 

región más anterior del origen en el arco zigomático. 

2. Una segunda línea de acción es trazada entre el origen descrito en el punto 1 y la inserción 

más posterior, definiendo este punto como la posición más posterior del margen del proceso 

angular. 

3. El ángulo entre estas líneas es subdividido en 5 subángulos iguales, generando un total de 5 

+ 1 líneas de acción. 

4. Los brazos de momento son medidos desde la articulación temporomandibular y en ángulo 

recto respecto a las líneas de acción. 

5. La media aritmética de los brazos de momento es calculada. Este valor representa los 

momentos generados por el músculo masetero en la porción media de su origen en el arco 

zigomático. 

6. Se realiza la repetición de los pasos 1 a 5 para las líneas de acción generadas desde las 

posiciones media y más posterior de origen en el arco zigomático. 
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Fig. 2. Esquema del cráneo de Macrauchenia patachonica en el que puede observarse un diagrama del método 

utilizado para la estimación del brazo de momento del músculo masetero. Se muestran las 5 líneas de acción 

generadas para la posición más anterior del origen del músculo y sus respetivos brazos de momento.  

Para la realización del análisis comparativo se agrupó a las diferentes especies en categorías 

según su dieta, principalmente en relación a su ingesta de pasto. Se utilizó la clasificación 

propuesta por Hofmann y Stewart (1972) que considera a los organismos con un consumo 

menor de 25% de pasto como ramoneadores (Browsers) y a aquellos con un consumo mayor a 

75% como pastadores (Grazers), de esta forma todos aquellos organismos que consumen 

cantidades de pasto entre un 25% y 75% son considerados organismos de dieta mixta (Mixed 

Feeders). En particular, en algunos casos se realizó una división extra para diferenciar a 

aquellos organismos que consumen vegetación a altura y se los agrupó como ramoneadores 

de altura (High Browsers). En este caso, se espera poner a prueba la validez de esta distinción 

en base a la estructura del brazo de momento del músculo masetero. Los datos de índice de 

hipsodoncia y porcentaje de pasto en la dieta fueron obtenidos de la literatura (Mendoza y 

Palmqvist, 2008; Clauss et al., 2008a) y se presentan en la Tabla 1. Los valores de porcentaje 

representan promedios de la variación de la dieta de los individuos durante las diferentes 

estaciones en un año. 

De igual forma, los datos de hábitat fueron obtenidos de Mendoza y Palmqvist (2008); de esta 

forma se clasificó a las especies según sus preferencias de hábitat en relación a la abertura de 

éstos en: organismos de ambientes abiertos (OH), de ambientes mixtos (MH) y de ambientes 

cerrados (CH). 

Los datos fueron analizados con el software JMP 10. Para todos los análisis se fijó un α=0,05. 
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2.2 Análisis descriptivo 

En primera instancia se analizó la distribución de los datos para evaluar si éstos presentaban 

distribución normal, cumpliendo así con el supuesto de la estadística paramétrica y siendo, por 

lo tanto, aptos para este tipo de estudios. En el caso de los porcentajes de pasto en la dieta, se 

aplicó una transformación angular a los datos previos al test de normalidad para cumplir con 

los supuestos. Por otro lado, a los datos de índice de hipsodoncia se les aplicó una 

transformación logarítmica para normalizarlos. Para probar normalidad en las variables se 

utilizó el test W Shapiro-Wilk (Shapiro y Wilk, 1965). De igual forma, en todos los análisis 

posteriores se probó la normalidad de los residuos por medio del mismo método.  También se 

realizó un test de Levene (Levene, 1960) para probar homogeneidad de varianzas entre los 

grupos estudiados. 

Luego, se realizó un análisis descriptivo de los datos para observar de qué manera se 

comportan, esto es: la obtención de la media, la varianza, el desvío estándar y el coeficiente de 

variación. Esto permite también comparar el grado de variabilidad de los datos.  

También se llevó a cabo un análisis exploratorio de los datos, mediante la construcción de 

Boxplots (Tukey, 1977). Éstos permiten una rápida visualización y comparación de las distintas 

muestras, proveen información acerca de la simetría en la distribución de los datos y acerca de 

la existencia de valores atípicos (outliers) (Daniel, 2005; Hammer y Harper, 2006).  

Los datos fueron comparados, en primera instancia, tomando divisiones mayores o más 

inclusivas, es decir, ramoneadores, mixtos y pastadores, para observar el comportamiento a 

gran escala. Luego, en el caso de los ramoneadores, el grupo fue subdividido agregando la 

categoría ramoneadores de altura, que agrupa a aquellos ramoneadores que obtienen su 

alimento a alturas mayores. De esta manera se pudo observar mejor cómo se comporta cada 

uno de éstos y si existen diferencias significativas entre ellos. 
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2.3 Análisis estadísticos 

En primera instancia, se realizó un ANOVA según las categorías utilizadas en los Boxplots 

realizados. En segunda instancia, se realizó un análisis que permite profundizar sobre las 

diferencias existentes entre los grupos. En este caso, la realización del test de Tukey (Tukey, 

1953), un análisis a posteriori centrado en la evaluación de las diferencias entre los pares, 

permite observar entre qué pares se encuentran las diferencias significativas luego de obtener 

los resultados del ANOVA. 

Por otro lado, en los casos posibles, se estudió el comportamiento de las variables continuas 

por medio de modelos de regresión lineal. Dado que para este trabajo se tomaron datos de 

porcentaje de pasto en la dieta y de la longitud del brazo de momento del masetero de un solo 

individuo por especie, ambas variables están sujetas a error, es decir, existe una variación 

natural en los diferentes individuos pertenecientes a cada especie. Es por eso que se utilizó el 

modelo de eje mayor reducido, ya que este modelo contempla los errores en x e y. Aunque no 

permite estimar la variable y, sí es posible encontrar la relación funcional entre las dos 

variables (Sokal y Rohlf, 1981; Daniel, 2005; Warton et al., 2006). 

Para llevar a cabo las regresiones, el porcentaje de pasto en la dieta se tomó como la variable 

independiente (x), mientras que la longitud del brazo de momento del masetero y el índice de 

hipsodoncia se consideraron como variables dependientes (y). En el caso del análisis entre 

brazo de momento e índice de hipsodoncia se tomó al índice de hipsodoncia como la variable 

independiente. 
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2.4 Macrauchenia patachonica 

LITOPTERNA 

MACRAUCHENIIDAE 

Macrauchenia patachonica 

Ejemplar: MLP 12-1424, esqueleto completo. Fue esquematizado por Sefve (1923). Se 

encuentra montado en exhibición en la Sala VI del Museo de La Plata. 

Localidad: Arrecifes, Buenos Aires, Argentina. 

Estratigrafía: Pampeano (Lujanense). 

Para el estudio de Macrauchenia patachonica se utilizó como referencia un único cráneo. Éste 

se encuentra completo y presenta un buen estado de preservación. Nuevamente las 

mediciones se realizaron digitalmente en fotografías laterales de alta resolución. De igual 

forma, para la obtención de los datos se aplicó el método utilizado para las especies actuales. 
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3. Resultados 

 
Tabla 1. Especies analizadas, así como su familia, dieta, hábitat, brazo de momento del músculo masetero (X), índice 

de hipsodoncia (HI) y su transformación logarítmica correspondiente (Ln(HI)), porcentaje de pasto en la dieta (%G) y 

su transformación angular correspondiente (%G(T)). Los datos de porcentaje de pasto en la dieta fueron obtenidos 

de Clauss et al. (2008) y Müller et al. (2011). Los datos de clasificación por hábitat fueron obtenidos de Mendoza y 

Palmqvist (2008). Los colores señalan los diferentes grupos dietarios y los diferentes marcadores, las familias. 
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3.1 Análisis descriptivo 

En total se estudiaron 32 especies de diferentes familias de ungulados (Tabla 1). En la tabla se 

incluyen los datos de clasificación dietaria, clasificación por ambientes,  índice de hipsodoncia, 

porcentaje de pasto en la dieta y brazo de momento del músculo masetero (X). La 

representación de los diferentes grupos dietarios estudiados fue: HBr 3 spp., Br 9 spp., MF 

15spp., Gr 5 spp.; mientras que en los grupos por hábitat fue: CH 4 spp., MH 5spp., OH 23 spp.. 

Los resultados del análisis de distribución de los datos así como los test de normalidad y los 

estadísticos básicos pueden verse en la Fig. 3. Los datos de porcentaje de pasto transformados 

pueden ser considerados como normales con un resultado de W=0,95 y p=0,18. De igual 

forma, la variable brazo de momento del masetero también puede considerarse de 

distribución normal con resultados de W=0,97 y p=0,54. Por último, los datos de índice de 

hipsodoncia transformados logarítmicamente también pueden ser considerados normales con 

valores de W=0,95 y p=0,19. 

Por otro lado, los coeficientes de variación para el brazo de momento, el porcentaje de pasto y 

el índice de hipsodoncia fueron de CV=13,55, CV=63,49 y CV= 48,84, respectivamente. 
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Fig. 2. Histogramas correspondientes a los datos de las variables brazo de momento del músculo masetero (X), 

logaritmo del índice de hipsodoncia (Ln(HI)) y porcentaje de pasto en la dieta transformado (%G(T)). también se 

muestran sus estadísticos básicos y los análisis de normalidad realizados. 
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Tabla 2. Estadísticos descriptivos y principales resultados de los análisis estadísticos univariados y tests de múltiples 

comparaciones (Tukey) para las variables brazo de momento del musculo masetero (X) e índice de hipsodoncia (HI). 

Los resultados resaltados representan valores significativos. 
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3.2 Brazo de momento del músculo masetero 

 

 
Fig. 3. Distribución de los datos de brazo de momento del músculo masetero (X) en relación a los diferentes grupos 

dietarios. En A se muestra la clasificación dietaria en ramoneadores (Br), mixtos (MF) y pastadores (Gr), en B se 

diferencia a los organismos ramoneadores de altura (HBr). Las cajas muestran la mediana, primer y tercer cuartil; 

los bigotes muestran los límites máximos y mínimos. Los diamantes representan la media y los intervalos de 

confianza, mientras que las barras representan la desviación estándar y el error estándar. A la derecha se muestra 

gráficamente los resultados del test de comparaciones múltiples (test de Tukey) realizado a posteriori. 
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En la Fig. 3 se muestran los Boxplots correspondientes a la variable brazo de momento en 

relación a las categorías dietarias. Como se mencionó anteriormente, este análisis se realizó en 

primer lugar con una agrupación más general de las especies en tres grupos dietarios (Fig. 3 A). 

Luego, se separaron aquellos organismos ramoneadores de altura en un grupo particular para 

analizar la existencia de diferencias significativas al realizar dicha clasificación (Fig. 3 B). En 

ambos casos se ve una clara tendencia al aumento de X con el aumento de la cantidad de 

pasto en la dieta. Por otro lado, en ninguno de los casos se observan outliers. 

Antes de realizar los análisis estadísticos de comparación de medias entre los grupos dietarios, 

se evaluó la homogeneidad de varianzas entre los grupos. El test de Levene correspondiente  

arrojó un valor de p=0,42 para el primer agrupamiento y p=0,16 para el segundo, por lo cual 

estas categorías pueden considerarse homogéneas en su varianza y pueden ser contrastadas 

en base a su media. 

En la Tabla 2 es posible observar los resultados correspondientes al análisis de la varianza 

(ANOVA) en el brazo de momento del músculo masetero (X) respecto a los diferentes grupos 

dietarios. 

En el primer caso, el análisis realizado solo con tres categorías, el ANOVA arrojó un valor de 

significancia p<0,0001. El análisis de Tukey realizado a posteriori mostró diferencias 

significativas con valores de p<0,0001 entre todos los pares analizados. 

Por otro lado, la inclusión de una categoría extra (HBr) que separa a los ramoneadores en dos 

grupos, se evaluó en un segundo análisis de ANOVA para el cual también se obtuvo un valor de 

significancia p<0,0001. En este caso, el análisis de Tukey a posteriori arrojó diferencias 

significativas de p<0,0001 entre todos los pares menos HBr-Br, para el cual se obtuvo un valor 

de p=0,0010. En este caso cabe mencionar que el grupo HBr solo cuenta con un N=3 por lo que 

dichos resultados deben tomarse con cautela. 

En la Fig. 4 se observa el comportamiento de los datos de brazo de momento en relación a los 

agrupamientos según los ambientes. 

 



18 

 
Fig. 4. Distribución de los datos de brazo de momento del músculo masetero (X) en relación a los diferentes grupos 

de hábitats. Las cajas muestran la mediana, primer y tercer cuartil; los bigotes muestran los límites máximos y 

mínimos. Los diamantes representan la media y los intervalos de confianza, mientras que las barras representan la 

desviación estándar y el error estándar. A la derecha se muestra gráficamente los resultados del test de 

comparaciones múltiples (test de Tukey) realizado a posteriori. 

 

En este caso, si bien los valores son un poco más elevados en el grupo OH, no se observa una 

clara tendencia en los valores de brazo de momento entre las diferentes categorías como en el 

caso de la clasificación por grupos dietarios. En el caso del grupo OH (organismos de hábitats 

abiertos), que representa a la mayoría de los organismos estudiados, se observa una gran 

dispersión de los datos, con dos outliers correspondientes a las especies Litocranius walleri y 

Giraffa camelopardalis, ambas braquiodontas ramoneadoras de altura que habitan ambientes 

abiertos. 

El test de Levene correspondiente, que puede observarse en la Tabla 2, arrojó un valor de 

p=0,06 para los diferentes grupos, por lo cual estas categorías pueden considerarse 

homogéneas en su varianza y pueden ser contrastadas en base a su media. 

EL ANOVA correspondiente (Tabla 2) no mostró diferencias significativas en los datos, con un 

valor de p=0,0670, mayor a α. Si bien el ANOVA no mostró diferencias significativas, teniendo 

en cuenta el valor de p cercano a α, se realizó un test de Tukey para ver el comportamiento de 

los diferentes pares. En este caso, como era esperado, ningún par mostró diferencias 

significativas, aunque el par OH-CH mostró un valor de p=0,0878, que fue el único con cifras 

dentro de los centesimales y relativamente cercano al valor de α. 
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3.3 Índice de hipsodoncia 

 

 
Fig. 5. Distribución de los datos de índice de hipsodoncia transformados (Ln(HI)) en relación a los diferentes grupos 

dietarios. En A se muestra la clasificación dietaria en ramoneadores (Br), mixtos (MF) y pastadores (Gr), en B se 

diferencia a los organismos ramoneadores de altura (HBr). Las cajas muestran la mediana, primer y tercer cuartil; 

los bigotes muestran los límites máximos y mínimos. Los valores atípicos (outliers) son señalados con puntos. Los 

diamantes representan la media y los intervalos de confianza, mientras que las barras representan la desviación 

estándar y el error estándar. A la derecha se muestra gráficamente los resultados del test de comparaciones 

múltiples (test de Tukey) realizado a posteriori. 
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En la Fig. 5 se muestra el Boxplot correspondiente a los datos de índice de hipsodoncia en 

relación a las categorías dietarias. Al igual que en el caso del brazo de momento, el análisis se 

realizó en principio con tres categorías dietarias para luego separar a los ramoneadores de 

altura del resto de los ramoneadores. Como puede verse en los gráficos, existe, al igual que en 

los valores de brazo de momento del músculo masetero, una tendencia al aumento del índice 

de hipsodoncia en relación al aumento de la abertura en el hábitat de preferencia, así como 

una clara diferencia entre los valores de los ramoneadores respecto a los mixtos y pastadores. 

En este caso, como puede observarse en la figura, las medias de los grupos MF y Gr no difieren 

en gran medida. Por otro lado, en comparación a X, los valores de HI presentan una dispersión 

mayor. En este caso, existe un único outlier perteneciente al antílope americano Antilocapra 

americana, una especie ramoneadora con un elevado índice de hipsodoncia, HI=4,61. 

El test de Levene para ambos agrupamientos permitió confirmar la homogeneidad de 

varianzas con valores de p=0,26 para la clasificación en tres grupos y p=0,19 para la 

clasificación en cuatro grupos. 

En el primer análisis con tres grupos dietarios, el ANOVA mostró la existencia de diferencias 

significativas con un valor de p<0,0001. A posteriori, el test de Tukey permitió observar la 

existencia de dichas diferencias en dos de los pares posibles, Br-MF y Br-Gr ambos con valores 

de p<0,0001, mientras que para el par MF-Gr no existió una diferencia significativa con un 

p=0,3209. 

En el análisis realizado con la incorporación de la clasificación HBr, si bien el ANOVA mostró la 

existencia de diferencias significativas con un valor de p<0,0001, el test de Tukey permitió 

observar que dichas diferencias existían solo entre los pares Br-MF; Br-Gr; HBr-MF y HBr-Gr, 

pero no en los pares HBr-Br y MF-Gr que arrojaron un valor de p=0,1681 y p=0,4159, ambos 

muy por encima de α y por lo tanto, no significativos. 

El comportamiento de los valores de HI en relación a las diferentes categorías de apertura del 

ambiente puede observarse en la Fig. 6. 
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Fig. 6. Distribución de los datos de índice de hipsodoncia transformados (Ln(HI)) en relación a los diferentes grupos 

de hábitats. Las cajas muestran la mediana, primer y tercer cuartil; los bigotes muestran los límites máximos y 

mínimos. Los diamantes representan la media y los intervalos de confianza, mientras que las barras representan la 

desviación estándar y el error estándar. A la derecha se muestra gráficamente los resultados del test de 

comparaciones múltiples (test de Tukey) realizado a posteriori. 

 

En este caso, se observa un aumento conforme a la apertura del hábitat, aunque en el caso de 

los organismos de hábitats mixtos y abiertos se observa una mayor amplitud de los valores, 

pues se encuentran valores similares a los otros encontrados en los organismos de hábitats 

cerrados. También en el grupo OH, al igual que en el análisis de X vs. Hábitat, se observa un 

outlier correspondiente nuevamente a la especie  Giraffa camelopardalis. 

El test de Levene, en este caso, confirmó la homogeneidad de las varianzas con un valor de 

p=0,35. 

La realización del ANOVA mostró la existencia de diferencias significativas entre los grupos 

arrojando un valor de significancia de p=0,0025. A posteriori, el test de Tukey permitió ver que 

dichas diferencias solo eran significativas en el caso del par CH-OH con un valor de p=0,0059, 

mientras que los pares OH-MH y CH-MH no mostraron valores de diferencia significativa con 

p=0,0513 y p=0,6277 respectivamente. Cabe destacar que el valor para el par OH-MH se 

encuentra muy cercano a α, por lo cual, dicha diferencia aunque estrictamente no significativa, 

debe tenerse en cuenta al menos cualitativamente. 
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3.4 Brazo de momento, índice de hipsodoncia y porcentaje de pasto 

 

Tabla 3. Principales resultados de los análisis de regresión realizados entre las variables brazo de momento del 

músculo masetero (X), índice de hipsodoncia (Ln(HI)), porcentaje de pasto en la dieta (%G(T)) y los residuos (Res. X 

y Res. Ln (HI)). Los resultados resaltados representan valores significativos. 

 

 

La realización de análisis bivariados entre las variables brazo de momento del músculo 

masetero (X) e índice de hipsodoncia (HI) en relación al porcentaje de pasto en la dieta (una 

variable continua) permitió observar las posibles relaciones entre las variables. A su vez, 

permitió la realización de modelos de regresión lineales para dilucidar la importancia de cada 

variable y la significancia de dichas relaciones. 

 

 
Fig. 7A. Distribución de los valores de brazo de momento del músculo masetero (X) respecto al porcentaje de pasto 

en la dieta (%G(T)). La línea representa el resultado del análisis de regresión lineal. 
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En primer lugar, en la Fig. 7A se puede observar la distribución de los datos de brazo de 

momento respecto al porcentaje de pasto en la dieta. En este aspecto, teniendo en cuenta los 

dos grupos filogenéticos mejor representados en el análisis (bóvidos [□] y cérvidos [○]), se 

puede observar que no existe una restricción de dichos grupos a alguna categoría dietaria, ya 

que ambos se encuentran representados casi en todo el espectro de variación en cuanto al 

porcentaje de pasto en su dieta. 

Asimismo, el análisis de regresión lineal demostró una relación positiva y significativa entre las 

variables, como se puede observar en los datos resumidos en la Tabla 3. 

El coeficiente de correlación ajustado para la regresión realizada fue de r2=0,84. Se puede 

observar que, si bien existe cierta dispersión de los puntos, el porcentaje de pasto en la dieta 

explica de forma muy aceptable la variación en el brazo de momento del músculo masetero de 

los ungulados. De igual forma, se obtuvieron valores de significancia positivos para los 

parámetros a y b del modelo, con valores de p<0,0001 para ambos parámetros. 

Por último, en este caso, se analizaron los residuos para corroborar la validez del resultado 

evaluando la normalidad y la homocedasticidad de los datos Fig. 7B. Los resultados obtenidos 

corroboraron esto con un valor de significancia para el test de normalidad de W=0,974 y 

p=0,6113. 

 

Fig. 7B. Gráficos diagnósticos de los residuos obtenidos de la regresión lineal 7A. Se aprecia la normalidad de los 

datos y la ausencia de heterocedasticidad. 
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En segundo lugar, en la Fig. 8A puede observarse la distribución de los datos de índice de 

hipsodoncia en relación al porcentaje de pasto en la dieta. En este caso, nuevamente se 

observa que no existe una clara restricción de los dos grupos mejor representados. De todas 

formas, en la gráfica se puede observar que los datos de índice de hipsodoncia poseen mayor 

dispersión en comparación a los de brazo de momento. 

 

 
Fig. 8A. Distribución de los valores de índice de hipsodoncia (Ln(HI)) respecto al porcentaje de pasto en la dieta 

(%G(T)). La línea representa el resultado del análisis de regresión lineal. 

 

El análisis de regresión lineal mostró nuevamente una relación positiva entre las variables, 

como puede observarse en la Tabla 3. 

El modelo mostró una relación positiva y significativa con un coeficiente de correlación 

ajustado de r2=0,539 y valores de significancia para los parámetros a y b de p<0,0001 y 

p=0,0004 respectivamente. En este caso cabe resaltar que los puntos presentan mayor 

dispersión respecto al modelo anterior, mostrando que los datos de HI no son explicados en 

tan buena medida por el porcentaje de pasto en la dieta. En este punto, se puede destacar la 

posición de tres especies; dos que presentan valores muy por encima de lo predicho por el 

modelo (el antílope americano, Antilocapra americana, y el ganado doméstico, Bos taurus) y 

otra que presenta un valor muy por debajo (el bontebok, Damaliscus pygargus).  

 



25 

 

Fig. 8B. Gráficos diagnósticos de los residuos obtenidos de la regresión lineal 8A. Se aprecia la normalidad de los 

datos y la ausencia de heterocedasticidad. 

 

Finalmente, en el análisis de los residuos mostrado en la Fig. 8B puede observarse la 

homocedasticidad y la normalidad de los residuos con valores de W=0,972 y p=0,5956. 
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3.5 Brazo de momento e Índice de hipsodoncia 

En último lugar, se realizó un análisis bivariado entre las dos variables anteriormente 

consideradas dependientes (X e IH). En principio, se puede observar en la distribución de los 

datos (Fig. 9 A) una relación positiva que muestra un aumento del brazo de momento respecto 

a un aumento en el índice de hipsodoncia, aunque se aprecia también una gran dispersión de 

los datos. 

 

 
Fig. 9A. Relación entre los valores de brazo de momento del músculo masetero (X) e índice de hipsodoncia (Ln(HI)). 

La línea representa el resultado del análisis de regresión lineal. 

 

Un análisis de regresión lineal realizado posteriormente demostró la significancia de dicha 

relación (Tabla 3). Los parámetros a y b resultaron significativos con valores de p<0,0001 para 

ambos casos. Asimismo, la regresión mostró un coeficiente de correlación ajustado de r2=0,54, 

evidenciando la dispersión importante de los datos. Por último, los residuos de dicha regresión 

se comprobaron normales con valores de W=0,968 y p=0,4806 y mostraron la 

homocedasticidad de los datos (Fig. 9B). 

 



27 

 

Fig. 9B. Gráficos diagnósticos de los residuos obtenidos de la regresión lineal 9A. Se aprecia la normalidad de los 

datos y la ausencia de heterocedasticidad. 

 

En base a estos resultados, y teniendo en cuenta la correlación de ambas variables respecto al 

porcentaje de pasto en la dieta, se realizó un análisis de residuos para comprobar que la 

relación observada entre X y HI no fuese producto de su correlación con %G. 
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Fig. 10. Análisis de residuos realizado entre los residuos de X y los residuos de Ln(HI). Ambos residuos fueron 

obtenidos de los análisis de regresión lineal realizados para cada una de las variables en relación al porcentaje de 

pasto en la dieta. 

 

En la Fig. 10 se pueden observar los resultados del análisis de los residuos de X vs los residuos 

de HI. En primera instancia, se puede observar que no existe ninguna tendencia en la 

distribución de los datos, pues éstos se encuentran aleatoriamente distribuidos y sin mostrar 

ningún orden respecto a los grupos dietarios o filogenéticos. De igual forma, se puede 

observar que el análisis de regresión lineal no muestra una correlación significativa, con 

valores para los parámetros a y b de p=0,2198 y p=0,8464, respectivamente, y un coeficiente 

de correlación ajustado muy bajo de r2=0,019. 

Estos resultados muestran la inexistencia de una relación directa entre el brazo de momento y 

el índice de hipsodoncia en los datos utilizados. El análisis de residuos permitió observar que la 

relación obtenida en el análisis de regresión anterior estaba dada exclusivamente por la 

relación de cada una de las variables con el porcentaje de pasto en la dieta y no por la 

existencia de una relación entre ambas. 
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3.6 Macrauchenia patachonica 

El cráneo de Macrauchenia patachonica presenta una elongación anteroposterior general, 

marcada claramente en el aumento de la longitud de la parte anterior de la mandíbula. El 

cráneo presenta una región mandibular anterior de gran longitud y un hocico angosto. Por 

otro lado, presenta un HI muy bajo de 0,80 según MacFadden y Shockey (1997).  

Para la reconstrucción de la línea de acción del músculo masetero y de su brazo de momento, 

se observó la existencia de una protuberancia de inserción del masetero reducida y un ángulo 

mandibular con proyección posterior marcada. La estructura general del cráneo, con una 

tendencia hacia una estructura grácil, presume un desarrollo limitado del músculo masetero 

como en especies de características similares (por ejemplo, el alce, Alces alces). De igual forma, 

tanto la protuberancia de inserción del masetero como el área de inserción en el ángulo 

mandibular posicionadas bastante posteriormente y en relativa cercanía de la articulación 

temporomandibular, suponen una línea de acción bastante posterior en la longitud de la 

mandíbula y por lo tanto, un brazo de momento muy reducido.  

El valor de brazo de momento obtenido para M. patachonica fue de X=21,13. Este valor se 

ubica dentro de la categoría dietaria Br en los análisis iniciales. Por otro lado, en el análisis 

realizado con la incorporación de la categoría HBr, el valor de X de M. patachonica queda 

ubicado entre los grupos HBr y Br. 
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4. Discusión 

 

4.1 Brazo de momento del músculo masetero 

Los resultados obtenidos en los análisis univariados de la variable brazo de momento del 

músculo masetero, respecto a los diferentes grupos dietarios y a los diferentes hábitats, 

indicaron un mayor cambio de dicha variable respecto a los cambios en la dieta. La media del 

brazo de momento fue significativamente mayor en los grupos dietarios que representan 

organismos con mayor ingesta de pasto, mientras que en el caso de la diferenciación por 

abertura de los hábitats, no se observó ninguna diferencia significativa entre las medias de los 

grupos. Estos resultados concuerdan y apoyan el uso que ha tenido el brazo de momento del 

músculo masetero como proxy dietario en estudios en especies fósiles (De Iuliis et al., 2000; 

Bargo y Vizcaíno, 2008). Por otro lado, el análisis bivariado entre el brazo de momento y el 

porcentaje de pasto en la dieta también fue significativo, demostrando la relación existente 

entre las dos variables. Este resultado coincide con el obtenido por Clauss et al. (2008a) que 

demuestra que aquellas especies con mayor consumo de pasto presentan una mayor masa del 

músculo masetero (y, por lo tanto, una mayor área de sección). De esta forma se puede 

observar que existe un cambio morfológico que involucra no solo un desarrollo mayor de la 

musculatura, sino también un cambio en la disposición de ésta. Esto, genera una mayor 

ventaja mecánica y permite así la realización de esfuerzos mayores que acompañarían los 

requerimientos de masticación de una dieta alta en pasto, y por lo tanto, de mayor dureza y 

tenacidad. 

La distinción planteada entre los organismos ramoneadores y ramoneadores de altura fue 

afianzada estadísticamente, aunque estos resultados deben ser tomados cuidadosamente, ya 

que solo se analizaron 3 especies ramoneadoras de altura. De todas formas, en este sentido, 

se podría pensar que en el caso de las especies ramoneadoras de altura es necesaria una 

reducción del peso de la cabeza y esto se vería reflejado, en parte, en el tamaño del músculo 

masetero y en su posición. Estas modificaciones priorizarían la ingesta de alimentos poco 

tenaces sin la realización de mucho esfuerzo. 

De forma interesante, en el análisis bivariado entre X y HI se observó una relación positiva de 

forma similar a la observada en el análisis bivariado entre HI y %G. Si bien esta relación era 

esperable ya que ambas variables se correlacionan positivamente con el porcentaje de pasto 

en la dieta, un estudio más detallado que involucró el análisis de los residuos de las 
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regresiones lineales realizadas demostró que la relación entre X y HI se debe exclusivamente a 

su relación con %G y no existe una relación real entre ambas variables. Estos resultados en el 

contexto de lo propuesto por Mendoza y Palmqvist (2008) son importantes ya que marcan una 

diferencia en la señal obtenida por medio del brazo de momento respecto a la obtenida por el 

índice de hipsodoncia. De esta forma, los resultados obtenidos a partir del uso del brazo de 

momento del músculo masetero como proxy dietario no estarían influenciados por la cantidad 

de polvo presente en el alimento y por lo tanto, tampoco por la abertura del hábitat. 

Si bien estos resultados muestran en buena medida la utilidad del estudio del brazo de 

momento del músculo masetero como proxy dietario, y como se mencionó anteriormente, 

existen trabajos que lo han utilizado en especies fósiles, su uso no se encuentra muy 

extendido. De hecho, el brazo de momento del músculo masetero no es considerado en el 

análisis estadístico realizado por Fraser y Theodor (2011) donde se evalúan por métodos 

multivariados las efectividades de los diferentes proxies dietarios.  

 

4.2 Índice de hipsodoncia 

En los análisis univariados del índice de hipsodoncia en relación a los diferentes grupos 

dietarios y a los diferentes hábitats, los resultados indicaron la existencia de tendencias en 

ambos casos. En el caso de los grupos dietarios, estas diferencias fueron claras y significativas 

en la comparación de los grupos MF y Gr respecto a los grupos HBr y Br. Por otro lado, en el 

caso de los grupos por apertura del hábitat, las diferencias significativas se encontraron entre 

los grupos de hábitats más cerrados (CH y MH) respecto a los organismos de hábitats abiertos 

(OH). Estos resultados muestran las diferentes interpretaciones que pueden realizarse a partir 

del índice de hipsodoncia y ejemplifican un tema que se encuentra en plena discusión en los 

últimos años (Damuth y Janis, 2011). La idea de la incidencia del polvo de los ambientes sobre 

la señal obtenida del uso del índice de hipsodoncia como proxy dietario fue planteada 

inicialmente por Janis et al. (2002. Recientemente, como fue mencionado anteriormente, 

Mendoza y Palmqvist (2008) reinterpretan al índice de hipsodoncia como un proxy de hábitat, 

planteando que su relación con la cantidad de pasto en la dieta se debe principalmente a la 

interferencia producto de la correspondencia existente entre el pastoreo y el ocupar hábitats 

abiertos, siendo de esta forma, el polvo en los ambientes el principal causante del desarrollo 

de la hipsodoncia. 

Por otro lado, en relación a la efectividad de su uso como proxy dietario, Fraser y Theodor 

(2011) lo identifican como uno de los proxies más efectivos junto con los basados en el 
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desgaste de los molares (mesowear y microwear). En base a los estudios de Mendoza y 

Palmqvist (2008), y a los resultados obtenidos en este trabajo, es esperable que la información 

obtenida por el uso del índice de hipsodoncia como proxy dietario se encuentre sesgada por la 

interferencia producida por la apertura del ambiente, y por ende, la cantidad de polvo 

presente en el alimento. 

 

4.3 Macrauchenia patachonica 

Los resultados obtenidos para Macrauchenia patachonica fueron en parte congruentes con los  

obtenidos en otros estudios (Webb 1978; MacFadden y Shockey, 1997; Domingo et al., 2012). 

Por otro lado, Guérin y Faure (2004) discuten otras posibilidades planteadas por otros autores 

y asignan a la especie un ambiente predominantemente acuático. Según los datos obtenidos 

para el brazo de momento del musculo masetero, M. patachonica presentaría una dieta 

principalmente ramoneadora, ubicándose entre los organismos de menor consumo de pasto 

en su dieta e incluso teniendo valores comparables a aquellos descritos para los ramoneadores 

de altura. Los datos isotópicos obtenidos por MacFadden y Shockey (1997) marcan una dieta 

mixta compuesta por plantas C3, C4 e incluso posiblemente CAM para M. patachonica. Si bien 

los autores proponen una clasificación de Mixed Feeder, estos datos, combinados con los 

molares brachiodontos y con los valores de brazo de momento obtenidos, permiten considerar 

a M. patachonica como un ramoneador con una dieta compuesta en gran medida por plantas 

“carnosas” y con bajos niveles de polvo. Por otro lado, distintos autores han sugerido un 

ambiente mayormente abierto para Macrauchenia. Sefve (1923) propuso, hace ya casi 90 

años, un ambiente abierto para esta especie y estudios recientes lo confirman (Domingo et al., 

2012) e incluso sugieren un comportamiento compatible con estas suposiciones, existiendo en 

la especie una capacidad de alcanzar altas velocidades y de realizar agudas maniobras (Fariña 

et al., 2005). 
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5. Consideraciones finales 

Los resultados obtenidos en este trabajo concuerdan con la hipótesis planteada. De esta 

forma, se observó un aumento en el brazo de momento en relación a un aumento en la 

cantidad de pasto en la dieta de los ungulados. Esto es congruente con los estudios realizados 

en otros grupos y principalmente, es compatible con los resultados obtenidos por Claus et al. 

(2008a). En este aspecto, se observa un cambio general en el desarrollo del músculo masetero 

que involucra no solo un aumento de su masa (y, por lo tanto, de su área de sección) sino 

también un cambio en su posición, permitiendo así una mayor ventaja mecánica, y por lo 

tanto, la capacidad de realizar más fuerza. 

Por otro lado, los resultados obtenidos en este trabajo son compatibles con los estudios 

estadísticos realizados por Mendoza y Palmqvist (2008) y su reevaluación del índice de 

hipsodoncia como proxy de ambiente. Como se pudo observar, la variable HI, a diferencia de X, 

se relaciona en gran medida con la cantidad de polvo del ambiente. Por este motivo, teniendo 

en cuenta que la abertura del ambiente se relaciona con la cantidad de polvo en él y también 

con la dieta de los animales que lo habitan (mayor proporción de especies pastadoras en 

ambientes abiertos), es razonable suponer que como sugieren los autores, los resultados 

obtenidos en este estudio muestran al índice de hipsodoncia como un proxy de ambiente. 

En este aspecto, este trabajo puede aportar información clara sobre cambios estructurales en 

el principal músculo involucrado en la masticación de los ungulados. Estos cambios aportan 

evidencias de la importancia de la dieta en la forma y el funcionamiento de la mandíbula de los 

ungulados, mostrando cambios sustanciales en esta estructura en relación a la composición 

del alimento y particularmente, a la cantidad de pasto presente en ésta. Al mismo tiempo, no 

existe una clara relación entre los diferentes tipos de ambientes y el brazo de momento, lo que 

indicaría una independencia entre el polvo del ambiente y el brazo de momento. De esta 

forma, teniendo presente que las variables X y HI no responden necesariamente a las mismas 

presiones, el hecho de que exista tal tendencia en X obliga a considerar seriamente la 

importancia del pasto en la estructura de la mandíbula y el cráneo. 

Por último, cabe destacar la utilidad del brazo de momento del músculo masetero como proxy 

dietario en este grupo. Tanto perisodáctilos como artiodáctilos representan grupos muy 

diversos con amplias distribuciones e historias evolutivas muy diversas. Por este motivo, el 

conocimiento de sus preferencias dietarias y de hábitat resulta importante y ha sido 

fundamental en su uso en la reconstrucción de ambientes y ecosistemas pasados (Janis, 1984; 
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Kappelman et al., 1997; Strömberg, 2002). Si bien el número de especies analizadas no se 

acerca a los niveles de diversidad del grupo, este sondeo, que incorporó especies de varias 

familias, permite observar un comportamiento claramente marcado en esta estructura. Esto 

hace alentador su estudio detallado con tamaños muestrales mayores y en otros grupos ya 

estudiados en casos particulares pero nunca analizados estadísticamente. En este sentido, el 

estudio de los ungulados sudamericanos a partir de esta metodología, permitiría ampliar el 

conocimiento sobre estas especies y su hábitat teniendo como punto de partida la notoria 

convergencia evolutiva existente entre estos grupos y los ungulados. 
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