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Abstract

Itisbriefly summarised some of my research on palaeobiology and biome-
chanics. The strength indicator is used to assess the locomotor performance
of glyptodonts, large armoured edentates that inhabited South America up
to 10 000 years before present days. Also thisstrength indicator isstudied in
regard to its scaling, and it was concluded, both through statistical and
dimensional analysis, that the principle of geometric similarity appliesinthis
case. Asanother example of thiskind of approach, Hill’sequation on muscu-
lar contraction and the mechanics of circular movement are applied to con-
clude that Megatherium americanum, a Pleistocene giant ground sloth
of about four tonnes, must have had a more diverse diet than previously

assumed.
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I ntroduccion

En aguellas ocasiones en que lapersonaque investigaen Paleontol ogiase
encuentracon laslimitaciones delareconstruccion basadaen e principio del
actualismo, debeaguzar € ingenioy apelar alaayudadeotrasdisciplinas. Tal es
el caso delosestudiostanto auto como sinecol 0gicosdelamegafaunadd Pleis
toceno de Sudameérica, extinguidatan recientemente como diez mil afios atrés
(Farifa& Vizcaino, 1999). En efecto, estafaunaesmuy extrafiaen lostérminos
delamastozool ogiamoderna, tanto por su integraci dn taxondmicacomo por €
nUmero de especiesgigantes. Su diversdad, rarezay tamario solo son compara:
bles en espectacularidad alas delos dinosaurios, pero incluso cuentan con va
riasventgjas sobre ellos parasu estudio, como su proximidad en € tiempo, que
permiteinferir mas confiablemente sumodo devida, y, eventua mente, extraer su
material genético con mayor factibilidad que en el suefio, hoy imposible, del
Parque Jurasico.

Si se consideralos més de 120 géneros citados en laliteratura para este
continentey estaantigiiedad (ver Lessa& Farifia, 1996), rededor de 15tienen
maés de unatonel adade masa, y losmayores de 100 kilogramos|legan cercade
lacuarentena. Lalistadelosgrandes mamiferosdescritosparalaFaunaloca de
Lujan, lalocalidad que danombre (Lujanense) a piso correspondientea Pleis-
toceno tardio de Sudaméricamuestralaexistenciade 19 especiesde masde
unatonelada. Incluso suponiendo quelaclasficacion hasdoinflada, y secons-
deraque en realidad cada género cuentacon unasolaespeciey las otras son
sindénimas, este nimero no bgjade 11. Téngase en cuentaquetodo € continente
africano, en dondelaabundanciade grandes mamiferoseshoy en dialamayor,
soportasolamente 4 o 5 especies de mas de unatonelada, el elefante, dosri-
nocerontes, € hipopotamoyy lajirafa, cuyos machos suelen exceder latonelada.
Sobrelosefectosecol 6gicosde estadiversdad de mamiferosgigantessevolve-
ramés adel ante.

L ocomocién deanimalesextinguidos, €l ggemplo delosgliptodontes
Losgliptodontes son unadelasformas masatractivas entrelos mamiferos

lujanenses. A pesar de su parecido superficial conlosarmadillos, conlosque
estdn emparentados, ambas estirpes se separaron hace mas de 40 millonesde
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ahos. Ladiferenciaméasnotoriaesquelosgliptodontes, al menoslosmasmo-
dernos, carecian de bandasmaovilesenlacorazay su columnavertebra acanza
bad grado defusion mayor detodoslosmamiferos, rivalizando en este aspecto
conlosquelonios. Su colaestabarematadapor un estuche o tubo caudal, capaz
de ser usado como arma.

También en a gunos aspectos de | os posi bl es habitos asociados asu aparato
locomotor estos mamiferoseran peculiares (Farifia, 1995; Alexander et a. 1999).
A primeravista, parecetratarse de animales poco atl éticos, con unaarraigada
imagen graviporta. Unaformade contrastar esta hi pétesiscons steen averiguar
laresstenciadeloshuesosdelasextremidades. Seesperaquelosanimaesmas
atl éticos presenten mayor resistenciaen relacion asu masaparasoportar las
mayorestens ones produci das durante | as actividades mas exigentesdesde este
punto de vista, como lacarrerao el salto, seglin |os casos. Lastensiones de
flexion son aguellas alas cualeslos huesos largos de las extremi dades estan
sometidos con mayor frecuencia, y las que constituyen lamayor amenazade
fracturapor fatiga (Alexander, 1983b; Rubin & Lanyon, 1982). Laresistencia
de estos huesos puede ser estimadaatravésdel estudio delosfendmenos pro-
vocadospor laflexion del hueso, quenodifierendelo quelaFisicahainvestiga
do paraotros material es, como describe Alexander (1983a). Si unacuplade
fuerzasde momento M seaplicaal extremo libre de unavigacon un extremo
fijado rigidamente aunapared, éstase flexiona. Lacantidad que describe su
resistenciaalaflexion esZ, el modulo de seccion. Laformadptimaparaun
seccion debe ser aquellague produzca el médulo de seccién masalto conla
minimaarea, por lo cua untubo esmésresistenteque uncilindro solidodela
mismaéreade seccion rea (excluyendo el &reahueca). Muchas estructuras,
artificidesy naturales, son cilindros huecos, como loscuadrosdelashicicletasy
loshuesoslargosdel ostetrgpodos. Precisamente en este Ultimo caso, e modulo
de seccion Z, tomado aunadistanciax del extremo del hueso, daunamedidade
suresistenciaalastensiones deflexion producidas durantelalocomocion.

Cons dérese dos animal es bipedos que sean geométricamente similares (es
decir, que susdimensioneslineal esestén rel acionadas por € mismo factor) uno
al otro conrespecto alalongitud de sushuesosy lasposicionesdeinserciony
origen de sus muscul 0s, pero no necesariamente con lamismaseccion delos
huesos correspondientes. Cuando |os animal es se mueven de maneradinamica
mente similar (esto es, cuando tiempos, distanciasy vel ocidades estan relacio-
nadas entre ambos casos por € mismo factor), loscomponentesdelafuerzaF
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quetiendeaflexionar sus huesos son proporcionaesasus pesosmg (dondem
eslamasaen kilogramosy g laaceleracion de lagravedad, 9,8 ms?), y las
tensiones debidas alos momentos de flexion en las correspondientes secciones
de sus huesos son proporcionalesamgx/Z. De estamanera, lainversazZ/mgx
es unaconveniente medidade lacapacidad de | os huesoslargos de animales
bipedos para soportar momentosdeflexion. Unamedidamasgenerd, aplicable
también alos cuadripedos es Z/amgx, donde a eslafraccion de peso soporta
dapor & par de extremidades considerado (Alexander, 1985). Este puede ser
considerado un indicador delacapacidad atléticade un animal terrestre. Sus
dimensiones son lainversadelasde presion, y altosvaloresimplican mejor
capacidad atlética, 0 seaque untetrgpodo con huesosfinos, largosy que sopor-
tan mayor peso esta mas expuesto a fracturas que otro con las condiciones
contrarias.

Enfdsiles, esteindicador esdegran utilidad, pues puedeinferirselaposibili-
dad de que un organismo extinguido redli ce actividades exigentesminimizando
suriesgo defracturas. Aqui esdegranvaor € actualismo; s unanimal viviente
presentacierto valor y es sabido que galopa, puede suponerse queen el caso
del tetrgpodo fésil esasmismasdimens onesle permitian gal opar.

Laproporcion a del peso soportado por |os cuadripedos en cada par de
extremidades puede ser directamente medidaen € caso deanimalesvivientes,
pesando uno 'y otro par en unabalanzade plataforma. Sin embargo, laopera-
cién sevuelvemas complicadaen animalesdegran talla(Alexander, 1989), y
paralosfésilesdeberecurrirsea modelo aescala. Trashdlar su centro demasa,
suspendiéndol o de dos puntos diferentes, seproyectanlaslineasdeloshilos. En
el punto en que se cruzan estael centro de masa, suponiendo queel modeloy
animal querepresentason smétricoshbilateramente, y, por lo tanto, queaqué se
encuentraen lasuperficiesagita.

El model o estd compuesto de un material homogeéneo, y no asi suoriginal,
por lo quelos centrosde masadeunoy otro pueden no coincidir. Enlosanima-
lesvivosdos sonlostejidos quetienen unadens dad apreciablemente diferente.
Por una parte esta el tejido 6seo, de densidad 2.000 kg nr3 (Spector, 1956),
pero los huesos se encuentran uniformemente distribuidosalolargo del cuerpo
y de ahi que no tengan mayor consecuenciaen relacion al centro de masa. Por
otraparte, lospulmonesestan llenosdeaire, de densidad practicamentenula, y
estan Stuadosenlaregion anterior del cuerpo, por lo quesevudvenimportantes
paraeste cal culo. L os pulmones ocupan una proporcion de alrededor del 8%
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del volumen corporal total (Gehr et al. 1981, Peters, 1983). A losefectosdela
simplificacion delosca culos, se supuso queestevalor subiaal 10%, comoen
Alexander (1985, 1989). Trazando unalinea OP entre el centro de masadel

modelo, y € quelos pulmones deben de haber ocupado en € organismored, y
prolongandolaun 10% de esadistanciahaciaatras, sehallael probable centro
demasared Q (Fig. 1a). Como puede observarse, laposicion no cambiadras-
ticamente, por |o queaun un error importante en laestimacion del volumen ocu-
pado por los pulmones no alterariaestos calculos. Lafraccion adel peso que
soportacadapar de extremidades esinversamente proporcional aladistancia
entre su punto de apoyoy laproyeccion del centro de masaen € piso.

L as masas de | os gliptodontes fueron obtenidas de model os aescala. Se
prefirio este método contrael de Anderson et al. (1985) u otros basados en
ecuacionesalomeétricasde las extremidades (ver Farifaet a., 1998), parano
incurrir en razonamiento circular al considerar lares stenciade huesos que so-
portan € peso que g erce unamasacal culadaapartir de suspropiasdimensio-
nes. En el caso de Glyptodon clavipes, del Pleistoceno Superior (Lujanense),
seusd unmodelo deventacomercia en el British Museum (Natura History) a
escala /40, mientrasque en €l caso delosdemés|os model osfueron construi-
dos especificamente paral os propositosdelainvestigacion apartir delosgem-
plares mencionados acontinuacion (ver Farifia, 1995). Ellosfueron Propalae-
hoplophorusaustralis del Santacrucense (Mioceno Inferior) de Patagonia, y
los grandes representantes |ujanenses Panochthus tubercul atus, Doedicurus
clavicaudatus, Sclerocalyptus ornatus 'y Glyptodon clavipes. Los valores
del indicador de capacidad atlética (de aqui en adelante, ICA) Z/amgx para
huesoslargos delasextremidades en tetrgpodosfosiiesy recientes, calculado a
partir delasvariablesdiscutidas hastaahora, son mostradosen latablal.

Entrelos dinosauriosfiguran Apatosaurus, Tyrannosaurusy Triceratops,
cuyosva oresfuerontomadosdelabibliografia(Alexander, 1985; 1989). El ave
viviente Sruthio (el avestruz africano), tresmamiferosrecientes (el rinoceronte
blanco, Ceratotherium, el elefante africano, Loxodonta, y € bufal o africano,
Syncerus) también fueron incorporadosapartir delosdatosya publicados so-
breellos (Alexander, 1985, 1989; Alexander & Pond, 1992).

Lacolumna2 dalosval ores estimados de sus respectivas masas corporal es,
enmilesdekilogramos; lacolumna3 muestralaproporcion del peso corporal
que soportan |as extremidades posteriores; lascolumnas4y 5 dan losvalores
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del ICA del fémury & himero, respectivamente, y lacolumna6 e cocienteentre
estosultimos.

Como puede observarseenlatabla 1, existe unadisparidad entre el indica-
dor del fémury & del himero en grandes gliptodontes plei stocenos Glyptodon,
Panochthus, Doedicurusy Sclerocalyptus. Los tres primeros mencionados
cumplen con losrequerimientos de tamario —y de dieta— paraser considerados
megaherbivoros, esto es, presentar unamasaadultasuperior alatonelada (Owen-
Smith, 1987). Susfémures son resi stentesaun punto comparable con losbifa
losafricanos, en el caso de Glyptodon, los rinocerontes (Panochthus), o aln
mas (Doedicurus). Es de destacar que bufal osy rinocerontes son capaces de
gal opar, por lo que puedeinferirse quelosval ores presentados por losfémures
de estos gliptodontes| es hubieran permitido desarrollar estaexigente actividad.
Sin embargo, sushimeros muestran indicadores mucho menores, en €l rango
del gran sauropodo Apatosauruso el el efante. Este mamifero escapaz sola
mentede correr enformareativamentelentay manteniendo laspiernasconside-
rablemente rectas, en un paso |lamado ambladura (Alexander et al. 1979b), y
algo similar fueinferido parael dinosaurio citado (Alexander, 1985). Sclero-
calyptustiene himerosy fémures bastante masres stentes quelos génerosre-
cién considerados, lo que es coherente con su menor talla, pero presentala
misma pauta de disparidad. Asimismo, el diametro del fémur de Glyptodon
clavipesesaproximadamentee que predicelaecuacion alométricacorrespon-
diente (Alexander et a., 1979a), pero e del himero acanzastlo e 70%delo
esperado.

Ademas, puede observarseenlatablal qued cocienteentree indicador de
fémur y himero esmucho mésalto en los cuatro grandes gli ptodontes—aunque
no en su antepasado mioceno Propal aehopl ophor us— que en otros taxones.
De hecho, esa disparidad estal que si todo el peso del cuerpo estuviese so-
portado por las patas de atras, € fémur seguiriateniendo un mejor desempefio
queel himero en laposturacuadrdpedanormal, como puede observarseenlos
respectivosvaloresdel ICA. Un organismo estan vulnerable como su par de
extremidades menosfuerte, por lo cua seriaindtil aumentar lafortalezadeun
par, dejando al otro expuesto a accidente. Por gemplo, enrelacion alacapaci-
dad de supervivencia, s untetrapodo sefracturael miembro anterior estamas
propenso aladepredacion, no importacuan fuerte seael miembro posterior.
Por otraparte, €l mismo razonamiento vale parael costo energético dereparar
lafractura, y €l derivado delas oportunidades de apareamiento y aprovecha-
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Tablal
Valores de Z/amgx para huesos largos de las extremidades en tetrapodos
fosilesy recientes.

Taxon Masacorpora Zlamgx(GPa?)  cociente Z/amgx
(10%kg) W férr hlmeo  fémurhimero
Apatosaurus 3350 0,70 9 14 0,64
Tyrannosaurus 7,70 1,00 9 — —_—
Triceratops 6,40 052 19 22 0,86
Sruthio 0,04 1,00 44 —
Loxodonta 2,50 0,42 7 11 0,64
Ceratotherium 0,75 040 26 31 0,84
Syncerus 0,50 040 22 21 1,05
Propalaehoplophorusaustralis 0,05 0,6 64 55 1,16
Glyptodon clavipes 2,00 0,60 22 n 2,00
G. clavipesbipedo 2,00 1,00 14 —
Panochthus tuberculatus 1,10 056 27 13 2,08
P. tuberculatus bipedo 1,10 1,00 15 —
Doedicurusclavicaudatus 1,40 057 31 14 2,21
D. clavicaudatus bipedo 1,40 1,00 18 —
Sclerocal yptus or natus 0,28 056 46 22 2,09
S ornatus bipedo 0,28 1,00 26 — e

miento de un recurso comestible. Esto sugiere, entonces, quealosgrandesglip-
todontes pleistocenosno sdloleseraposible, sinoincluso conveniente, redizar
ciertas actividades exigentes en formabipeda.

Esaconclusion resultaclaramente contra-intuitiva. Antetodo, €l problema
quesurgedd firmey completo caparazén debe ser discutido. Estaestructurano
parece haber representado un problema de importancia, ya que su masano
pasabadel par de cientos de kilogramos en Glyptodon clavipes. En efecto, €
promedio de masade cadaplaca, medidapor e volumen deaguadesplazadoy
tomando una densidad de 1.500 kg mr® —a placa estd compuesta por hueso
€5p0nj 0S0 en gran proporcion—esde arededor de 130 gramos. Puesto que hay
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cercadeunmillar y medio deplacas, lamasatotal del caparazon a canzaunos
200 kilogramos. Este valor no severiamuy alterado s se supusiese unadensi-
dad algo mayor o s e promedio de cada placatambién resultase més elevado,
especialmente s setieneen cuentaqueel peso del caparazon (solo un 10 % del
peso total) esta perfectamente repartido en todo €l cuerpo y su presenciano
impidey ni siquieradificultalaadopcidn delaposturabipeda, como severamas
addante.

Sinembargo, no necesariamente altosvaloresdd ICA implicanred atletis-
mo, pues|os huesos pueden haber sido construidos con un factor de seguridad
excepcional mente alto, como se sugirié paraexplicar |osmuy robustos miem-
brosdelasmoas (Alexander, 1981, 1983b), pero pareceimprobable un reque-
rimiento diferencia defactor de seguridad entred fuertefémur y d relativamente
débil himero delosgliptodontes, por lo cual lanecesidad de otraexplicacion
sgueenpie.

Unaobservacion complementariade utilidad consisteen un andlisisdela
muscul aturay lasarticulaciones correspondientes. Si lasmasas muscularesne-
cesariasparalevantar laparte anterior de cuerpo fuesen mucho mayoresquelas
predichas paraun mamifero de esetamario, 0 S sedemostrase que el espacio
debg o delacorazaesinsuficiente paraabergarlas, lahipdtesisdel bipedaismo
podriaconsiderarserefutada. Enlosgrandesgliptodontes|ujanenses, y particu-
larmenteen G. clavipes, € tercer trocanter del fémur estamuy expandido (ver
figurala). Estaesd areadelainsercion tendinosadel muscul o glateo maximo
enlosCingulatavivientes (Macalister, 1873; Burne, 1901). Especuliar delos
gliptodontes qued tercer trocanter esté ubicado muy abgjo enladi&fisis. Espe-
cialmente en Glyptodon clavipes, se encuentramuy proximo delaepifissdis-
tal, lo que podriaser interpretado como lacondicion necesariaparalaexistencia
deun tendon méaslargo. El gliteo méaximo, especialmente desarrollado enlos
bipedos més perfectos, esto es, |os humanos, tienelafuncién de extender las
extremidadespogteriores, o, dternativamentes lapiernaestafija, delevantar la
columnavertebral. Otros muscul os, como € bicepsfemoris, € semimembrano-
soy e semitendinoso, deben de haber contribuido también aestaaccion. La
fuerzaprobable g ercidapor estos musculos puede ser estimada(figurala). Asi,
‘disecando’ e modelo aescala, s no seconsideralamasadelas extremidades
posteriores, el resto del cuerpo desarrollaun peso RW dealrededor de 17 kN
aplicadosen €l punto RC, unos 36 centimetros haciaadel ante del acetabulo,
queactuabacomofulcro (F). Lafuerzadelevantamiento gercidapor € glateo
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Fig.1

a) Reconstruccion de un gliptodonte, mostrando cdmo se estimo el centro
demasay lasfuerzasinvolucradasen erguir el cuerpo. O, centro de masadel
modelo, como se o obtiene por suspension; P, posicion donde se estimé
que estaba el centro de masadel modelo; Q, centro de masa propuesto para
€l animal; G, proyeccion del centro de masa sobre el piso; F, apoyo de las
extremidadesanteriores; H, idem posteriores; RW, peso del resto del cuerpo,
sin las piernas; RC, centro de masa del resto del cuerpo; A, acetdbulo, que
acttiacomo pivot; L ,, fuerzagjercidapor el gltteo, distante|, del acetabulo;
L, fuerza gjercida por los musculos posteriores del muslo, distantes |, del
acetdbul o; b) Secuenciapropuestaparael coletazo de un gliptodonte. Modi-
ficado de Farifia (1995).

maximo (L ,) pasaba5cm(l,) haciaatrasdel fulcroy ladelosdemas misculos
(bicepsfemoris, semimembranoso, semitendinoso) (L ,) aunos30cm (1,). Es
necesario suponer gue ambos complgjos musculareseran defibrasparalelas,
guetenian aproximadamentee mismo diametro, y que desarrollaban latension

Fisica, Mateméaticasy la vida del pasado 53



isomeétricatipicadelos muscul os esquel éticos mamalianos de 300 kPa (Weis-
Fogh & Alexander, 1977). Entonces, paraque e sistemaestéen equilibrio:
RWI, =L | +L,1,

L,y L, tienenquehaber sidode 17 kN cadauna. Esto hace un diametro de 19
cm s losmuscul os actuaban s multaneamente en amboslados (izquierdoy dere-
cho) del cuerpo, o de27 cm s un solo lado estabaactivo. Estosvaoresno son
en absol uto incongruentescon e grosor deloshuesosinvolucradosen e actode
asumir unaposturabipeda. Ademés, laprediccion delaecuacion alométricade
Alexander et al. (1981) daunamasade 53 kilogramos parael grupo de semi-
membranoso, semitendinoso y bicepsfemoris, sumandoleed aductor. Estacifra
esunas seisvecesmayor qued valor inferido previamente paraestos muasculos
(didmetro 19 cm, longitud 30 cm, aproximadamente). Una observacion del
espacio bajo la coraza permite asegurar que éste era suficiente, pero aun en
el caso de que asi no fuese, la masa de estos muscul os podria reducirse si
estos hubiesen tenido unaarquitectura méas compl gja, cosa frecuente enlos
mamiferos.

En efecto, aunque pueda ser demostrado quelaposibilidad bipedaestabaal
acancedelosgliptodontes, tanto desde el punto devistadelares stenciadesus
huesos como del tamafio delosmuscul osinvolucradosy del movimiento permi-
tido por el acetabulo, hacefataencontrar un significado biol 6gico paraesta
cgpacidad bipeda. Enlosarmadillosmodernos, losparientesvivientesmés proxi-
mos de los gliptodontes, la rutina bipeda es un componente frecuente en su
comportamiento. Estacapacidad estaasociadacon laliberacion delosmiem-
bros anteriores como soporte y su aplicacién alafuncién de cavar. Por este
medio muchos armadill os de dietainsectivoraaseguran su sustento, mientras
gue en otros permitelaconstruccion de gal erias subterraneas (Vizcaino et al .,
1999). Sin embargo, esto parece ser unaimprobabl e fuente de hipotesisexpli-
catoriasen d caso delosgliptodontesen general y delosgrandes génerosluja
nenses en particular, cuyadietainferidaes claramente herbivora, y aun cuando
nolofuese, lautilizacidn de un recurso dispuesto en parchesgeogréficosy esta-
cionalescomo losinsectos sociales, estariafuerade cuestion en el caso deun
mamifero del porte delas grandesformas pleistocenas. Asimismo, en caso de
guelosgliptodontes se hubiesen enterrado - o que no hubieradegjado detraerles
problemas energéticos vincul ados aladisi pacién de cal or— parece poco proba-
ble que sus hipotéticas enormes gal erias no hubiesen sido descubiertashasta
ahora.
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Otraposibilidad serialade quelaestanciabipedahubiese estado vinculada
con unaalimentaci on basadaen el ramoneo. De esamanera, habriaunaclara
ventgjaevol utivaparaague losindividuos que hubiesen podido aprovechar me-
jor lasramasdtas delosérbol es, como hasido propuesto paravarios dinosau-
rios (Bakker, 1978; 1986). Lasevidenciassobrelasque sepuedeinferir ladieta
enlosgliptodontes, sin embargo, apuntan haciael consumo de pasturas, como
yasevioene capitulo correspondiente.

Finalmente, larapidahuida (bipedao cuadripeda) ante el atague de un de-
predador debe ser descartada. En efecto, un mamifero cuyo peso semideen
toneladas no apuesta ala estrategiade la huida, al menos en laedad adulta,
especialmente si estdacorazado, como esel caso. Lamentablemente, no han
sido halladasicnitas delosgrandes gliptodontes que pudiesen dar evidenciade
este comportamiento bipedo.

Contodo, resultatrivial demostrar qued gliptodonte eracapaz de pararseen
formabipeda, pueslosrequerimientos delacopuladeben de haber obligado a
menosalos machosadesarrollar este comportamiento por |o menosunavez
por estacion reproductora. No obstante, lacopulano esunaactividad demasia-
do exigente desde & punto devistadelas necesidadesbiomecanicasderesis-
tenciadeloshuesoslargos delasextremidades. TOmesee gjemplo de Glypto-
don clavipes, con unamasade un par detoneladas. El individuo sostenia, en
posi cion cuadripeda, un 60 % de su peso en las extremi dades posteriores, como
yasevio. Cuando € gliptodonte, en cuatro patas, levantabalatraseraizquierda
paradar un paso, todo el 60 % se apoyabaen latraseraderecha. Parado endos
patas, como enlacdpula, cadaunadelasdostraseras soportabasolo el 50 %
del total. Asi, unasmplecaminatacuadripedaeramésexigente quelaactividad
reproductora.

El auxilio paraenunciar unahipotesisexplicatoriaalapos ble capacidad bi-
peda proviene delapaleopatol ogia. En algunas armaduras de gliptodontes se
puede observar fracturas con su respectivo callo de curacion formado aln en
vidade animal (Ferigolo, 1992). Estasfracturas aparecen en variosgenerosde
gliptodontes, y fueron atribuidas aluchasintraespecificas, y su diametro coincide
razonablemente bien con el tamario del estuche caudal del género respectivo:
menor en Glyptodon (varios g emplares depositadosen & Museo Argentino de
CienciasNaturales”Bernardino Rivadavia’ enlaciudad de BuenosAires) y
mayor en Doedicurus (ver laminaX XV 11 en: Lydekker, 1894; lamentablemente
el gemplar yanolapresentaporque sufrié unagran roturay a ser armado esta
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interesante evidenciase perdio). Estaexplicacion no estariacompletas acano
Sepropusiese un escenario verosimil delos movimientosimplicados en estas
luchasintraespecificas, cuyo esquemapuede apreciarseenlafiguralb.

a) Ambosindividuosseenfrentaban, tal vez yaparadosen suspatastraseras,
en actitud de despliegueintimidatorio, seapor laaparienciadel aumento deta
mario, o por laexhibicion de unapautadetonosventral o aun delagenitaia;

b) uno de ell os daba un paso haciaadel ante con lapatatraseraderecha;

c) girabasobrelapatatraseraderecha (laarticul acion acetabul o-femoral
permitiaun giro deunos40°, pero probablemente unos 20° eran permitidos por
lasarticulacionesdelarodillay € tobillo), mientras contraial os poderosos mis-
culosdelaparteizquierdadelacola, tratando de al canzar asu oponentecon la
porcionterminal, que podriahaber descrito un amplio arco decircunferencia.
Por gemplo, losindividuosdel género Doedicurus presentan € tubo caudal de
grantamario, chatoy con cicatrices, enlasque quizas se hayan fijado a mohadi-
llas 0 espinas cdrneas. Sutubo cauda esalin masimpresi onantequelosdeotros
gliptodontes, puesa canzabaun metro delargo y un ensanchamiento en su ex-
tremo, con grandes concavidades paralainsercion de estructuras corneas, que
le dabael aspecto de unahercileamaza.

Laenergiaqueentregariaun gliptodonte con un golpe con € tubo caudal, tal
como sehizo en Alexander et a. (1999) dependedel volumen demusculodis-
ponible. En Doedicurus, y otrosgliptodontes, laflexible parte proximal esun
cono truncado queteniaunos 0,07 m* de muscul o, cuyadensidad esde arede-
dor de 1.060 kgm?® (Méndez & Keys, 1960), y, por lo tanto, lamasamuscular
debi6 ser de unos 74 kg. A esto hay que agregarle lamasa de los muscul os
epaxiales, que deben de haber representado otros 34 kg, y entonces, lamasa
muscular total debe de haber sido de unos 108 kg, 54 kg en cadalado dela
cola

Segun Alexander (1992), € trabajo que puede hacer un muscul o estriado de
vertebrado en unadnicacontraccion lentaesde 70 Jkgt, como en € salto, pero
s & musculo secontraealatasaque aumentalapotenciaa maximo, entoncesel
trabaj o hecho en cada contraccion es de solamente unos 20 Jkg?, comoen e
caso delanatacién o € ciclismo avelocidad. Parainfligir el maximo dafio, un
gliptodonte debe contraer su muscul os caudal esde maneraque hagan €l maxi-
mo trabaj o, pero deben de haberse contraido méasrapido enlasetapasfinales,
asi quequizano hayan alcanzado € maximo trabgo. Teniendo esto en cuenta, se
puede suponer de maneraconfiable que esetrabajo debe de haber estadoen el
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entorno delos50 Jkg?. Con 54 kg en cadalado delacola, laenergiadel golpe
debe de haber sido dea menos 2700 J, pero esacifrapuede haber sido mayor
g, tal como sehapropuesto, € animal usabasuspiernas paramover el cuerpo,
0 ungolpehacialaizquierdaeraprecedido por un movimiento hacialadere-
cha, permitiendo un almacenamiento de energiael asticaen lostendonesdela
mitad derecha, como sucede en los atl etas se preparan paraun salto ato. Esta
energiapuede estimarse muy conservadoramente en 300 J, y, por lo tanto, la
totalidad delaenergiacinéticapodriahaber ascendido aunos 3000 J.

Estoimplicaun muy rgpido movimiento delacola, cuyo estuche cauda tiene
unvolumen de 0, 028 m3, que aunadensidad de 1400 kg m=, intermediaentre
ladel hueso compactoy ladelostgjidosblandos, debid tener unamasadeunos
40kg. S fueseunamasapuntud , estaenergialeimprimiriaun movimiento de 12
ms?, queestaen el mismo orden delavelocidad alaque se mueven losbrazos
delosatletas al tirar labala. Un clasico argumento de Hill (1950) dice que
animaesdediferentestamafios deben mover susextremidadesaigua vel ocidad
lined.

Por otraparte, debe estimarselaenergianecesariaparaquebrar unacoraza,
principal menteaguel componenteimportante paralosmateriaesflexibles, esto
eslaenergiade deformaci on que seraacumulada hastaque algunapartedela
estructuraal cance sutensién defractura, o cua es, a mismo material, propor-
cional a volumen de esaestructura. Lacorazadelosgliptodontes, con muchas
placas unidas presumiblemente por col ageno, eraprobabl emente unaestructura
flexible con formade boveda, comparable aun craneo humano. Segin Yoga
nandan et a. (1995), laenergiamedianecesariaparafracturar un craneo huma-
no en ensayos dinamicos esde 28 J. Como lacorazade Doedicuruses aproxi-
madamente 4 veces méas gruesaque un craneo humano, unas9 vecesmaslarga
y algo menosde 6 veces mas ancha, tiene un volumen unas 210 veces mayor.
Por lo tanto, se puede suponer quelaenergianecesariaparafracturarladebede
haber sido del orden de 28 x 210 = 6000 J.

Otro resultado proviene de aplicar las conclusiones del ensayo de Jaslow
(1990) sobre barras de hueso de cabraatravesadas por unasutura. Laenergia
por unidad de areanecesarias paraquebrarlosfue de 20.000 Jm=2. Lafractura
curada en la coraza de Doedicurus (Lydekker, 1894) tenia unos 35 cm de
diametro, por lo tanto su &reaerade unos0,10 m?. El largo total delassuturas
en esadreaes aproximadamentede 3,5my su areade 0,07 m?. Por lotanto, la
energianecesariaparaquebrarladebe de haber sido 20.000 x 0,07 = 1.400 J,
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lo cual puede ser una sobreestimacion, porque esimprobable que todas las
suturas se quiebren, o unasubestimacién porquelas areasvecinasen lacoraza
pueden haberse deformado tempora mente, absorbiendo asi energia. Detodas
maneras, esos valores entre 1.400 Jy 6.000 J estan en el mismo orden de
magnitud delaenergiadisponible parael coletazo, y por eso esrazonabl e supo-
ner que son evidencias de unacarreraarmamentisticadentro delas especies.

Escalamientodel Indicador de Capacidad Atlética

EnFarifiaet a. (1997) seexplordlacuestion decomo variabael ICA conla
masa. Este indicador es un parametro masa-especifico, pero esto no aporta
informaci 6n acercade como varia. Como se dijo antes, este enfoque hasido
aplicado avariostetrgpodos, tanto fosiles como extinguidos (ver Tabla2). To-
doslosvaoresdisponiblesparael fémur fueron considerados. Losvaorespara
el himero sedescartaron por dosrazones, en primer lugar, parapoder conside-
rar alosbipedosy en segundo lugar, porque algunosdelos mamiferos paralos
que setieneinformacién son excavadores, y estaotrafuncién podriaoscurecer
ladelalocomocion.

L asecuacionesa ométricasfueron obtenidaspor regresionlineal delosdatos
enescalalogaritmica(ver Sokal & Rohlf, 1981). Sedanlosresultadostanto de
la pendiente de la recta obtenida por minimos cuadrados, asi como por gje
mayor reducido, siguiendo lapropuestade Swartz & Biewener (1992), y tam-
bién el coeficientedecorrelacionr, losgradosdelibertady el valor deP. La
ecuacion d ométricao de escalamiento entreunavariablemorfol gica, Y, entér-
minosdeotravariable que exprese el tamario, X (generalmente masacorporal),
ueleescribirse

Y=ax’ (D)
donde aesé coeficiente de escalamientoy b el exponente de escalamiento.
Norma mente, estaexpresion sehacelineal mediantelatransformacion enloga-
ritmos.

Se obtuvo unaecuacion general y otras paralos siguientes subgrupos: ave-
dinosaurios, mamiferos, pequefiostetrgpodos (menoresde 1100 kg, queresultd
lamediana) y grandes (mayoresde 1100 kg) tetrgpodos, como se muestraenla
Tabla2. Paratodalamuestra, €l exponente de escalamiento, por minimos cua
drados es—0,25, con un desvio estandar de 0,05. Estaregresion esaltamente
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Tabla2
Valores delaordenadaal origen (a) y del 1a pendiente (b), con sus desvios
estandar, obtenidos segun diferentes regresiones.

Minimos Eemayor  Codfidentede Gradosde VdorP
cuadrados reducido corrdacion libertad
Tetrdpodos a=206+020 b=-031+004 r=081 16 <0,003
b=-0,25+0,04
Avesydinosaurios a=2,00+020 b=-031+009 r=082 4 <003
b=-0,25+0,09
Mamiferos a=198+020 b=-029+007 r=071 10 <001
b=-0,21+0,07
Pequefiostetrjpodos a=1,9+0,15 b=-0,23+0,06 r=0,7 7 <0,05
b=-0,16+0,06
Grandestetrgpodos — — r=047 7 >0.2

significativa(P< 0,003). Puesto qued coeficientede correlacidn noesmuy ato
(r=0,81), el exponente cal culado por €je mayor reducido tieneun valor algo
diferente (-0,31). Lamismapauta serepite si lamuestra es dividida en dos
grupos. ave-dinosauriosy mamiferos. Aunquelosandlisis son menosrobustos,
loscambiosenlas cifras son poco importantes. Losdesvios muestran masdis-
persiéndelosdatosy d coeficientede correl acion paralosmamiferoses menor,
perolosvaloresdelos coeficientes de escalamiento son muy smilaresy ambas
regresonessonsgnificativas.

Cuando lamuestrase divide en pequefiosy grandestetrpodos, losresulta
dos correspondientes cambian. L os pequerios, aguellosmenoresquelamedia
na(1.100 kg), escalan esteindicador con exponentes—0,16 00,23, obtenidos
por minimos cuadrados o e mayor reducido, respectivamente. El coeficiente
decorrelacion esbajo (r=0,7), pero laregresiéon essignificativa(P< 0,05), lo
que no fuedl caso paralosgrandestetrgpodos (P > 0,2).
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Prediccionestedricas

El fendbmeno del escaamiento como funcion delasdimens onesdeloshuesos
y del tamafio en tetrgpodos puede ser analizado con € enfoque propuesto por
Feldman (1995). Seguin esto, lalocomocion terrestre del os cuadripedos puede
ser descrita por n, = 4 variables fundamentales: masa corporal (m), ICA
(Z/lamgx), aceleracion gravitaciond g, y densidad corporal mediao. Deben con-
Sderarse, aamismo, dosinvariantes secundari oslineal menteindependientes, como
serequiereen el teoremade Feldman, esto esgy », unaeleccion que puede
consderarseredistaparalamayoriadelosorganismos. Siguiendo esteandis's,
lasvariablefundamenta esincluyen my g, unavariablefisolégicadeinterésque
seconsideraquevariacon lamasa, en este caso el |CA (Z/amgx). Supéngase
queexistenn, - 1invariantes secundarias Sy, ..., Sp, - 1 (n, esel nimero de
variablesfundamental es) que sonlinealmenteindependientes. S esasi, gsiguela
ley de potenciaq « nP, y el exponente delamasaestadado por laecuacionb
=® (E)/ ®,(E), explicadamas abajo. De acuerdo al teoremade Buckingham,
hay tres grupos adimensionales, y dos de ellos son invariantes. Por |o tanto, €
ultimo grupo adimensional esinvariante como |o predice el teoremay € otro
invariantek provienedd andisisdimensond:

k = m'2 (Z/lamgx)¥? . g¥2 . |
El invariante secundario producelamatriz E:

00%

E= 0032 :
10%
011

dondelas columnasson e exponente delasvariablefundamentaesque generan
losinvariantes.

Como sedijo antes, & exponentedelamasaesb=®,(E)/ ®,(E), donde ®,
esel i-éamo cofactor delafiladeE, esdecir e nimero obtenido a borrar lafila
| de E, tomando & determinante delamatriz cuadradaresultantey multiplicando

por (-1)'.
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0 0 % 0%

®,(E) = 1 0 %|.(-1)? =-1 =1/2,
0O 1 1 11
0O O a2 032

o, (E)= 1 0 %|.(-)r =-1 =-3/2,
0O 1 1 11

y, por lo tanto,

b=%+-3/2=-1/3.

Entonces, se concluye que, cuando lagravedad gy ladensidad corporal o
son invariantes, y cuando lamasacorpora m, e ICA Z/amgx, g,y o son las
variablesrelevantes,

Zlamgx o« M 13 2,

como seesperapor similitud geométrica (ver masabg0) y cercano a resultado
experimenta.

Hay a menosotroscuatro criteriosparapredecir €l exponente, como seve
enlasecuaciones(3) a(5).

S lagmilitud désticafuese el fendmeno predominante(McMahon, 1973), Z
tendriaquevariar ala9/8 (M%) y x como M¥4, queresultariaen un escalamien-
to ddl indicador como

M9/8-0-1-0-14 — N\ -8 (3)

Por otraparte, podriahaber unapresion selectivaafavor dequee animal fuese
tan atlético como |le seaposible, independientemente de su masa:
Me 4
Finalmente, es concebible que un animal no pueda ser masatlético que el
limiteimpuesto por su potenciametabdlica, y entoncesdl indicador variariase-
on
M -4 (5)
L osresultados experimental esrefutan las ecuaciones (3) y (4), peroen el
caso dela(5) seencuentran dentro del error esperado por azar.
L osexponentesdelosvariosagrupamientosno difirieron significativamente
delasimilitud geométrica, pero tienden a ser menores, aproximandose ala
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prediccion (5) querelacionad atleticismo alapotenciametabdlicamasa-espe-
cifica

Megatherium, el apufialador

Enlamorfologiade sus miembros anteriores, Megatherium presentacarac-
teresmuy peculiaresque podrian estar asociadoscon lainclusién deadimentode
origen animal en su dieta, como fue propuesto en Farifia(1996) sobrelabase
del deshal ance ecol 6gico de unafaunaque muestramuchos herbivoros, poco
pasto y pocos carnivoros. Es sabido que de acuerdo al principio de ventaja
mecanica, un proceso ol écranon largo aumentalapalancadel masculo triceps,
responsabledelaextensién dd antebrazo enrelacion al brazo, y vuelve optimo
este Ultimo movimiento cuando se debe generar mas bien fuerzaque vel ocidad.
Por el contrario, un ol écranon corto maximizalavel ocidad enlaextension del
antebrazo, aunque estaafirmacion estalimitadade formaque severamés ade-
lante.

Como sedescribeen De luliis & Cartelle (1993), Megatherium muestra
grandesfalangesunguealesen susdedosl |, 111 y 1V. Enlosdos primeros casos,
esas falanges son lateralmente comprimidas, mientrasqueladel dedo 1V es
comprimidadorsoventramente (fig. 2). S Megatheriumamericanum hubiese

Fig.2
Mano de Megatherium americanum (modificado de De luliis & Cartelle,
1993).
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sido un carnivoro, susfalanges|ateral mente comprimidas podrian haber sido
usadas como armas para apufialar a sus presas. Ademas, se deberia esperar
que laestructurade su extremidad superior mostrase un disefio Optimo para
velocidad en vez de parafuerza. Con e objetivo de evauar estaposibilidad, se
uso a ecuaciondeHill (1938) paraca cular lavel ocidad angular méximay pro-
medio del antebrazo con respecto a brazo. Estaecuacion, como seestudio en
Farifa& Blanco (1996), tienelaforma

d_(F-F).b
dtT F+a o (6)

donde -di/dt eslavelocidad alacual € musculo se acorta, F eslamaxima
tensonisométrica, F eslafuerzaque e musculo gerce, y ay b son constantes
con dimensionesdefuerzay velocidad, respectivamente. F fueestimadaapar-
tir delamaximatensionisométricade musculo estriado y de unaestimacion de
laseccion muscular activa. Estaseccion fue calculadaapartir del volumen divi-
dido por lalongitud delafibra. Ambosval oresfueron obtenidos de ecuaciones
alométricas paramamiferos (Alexander et al., 1981). Dos datos pueden ser
usados paraevaluar lavalidez de estaestimacion: primero, € areadeinsercion
observada (0,02 m?) esalrededor de 6 vecesmenor que el valor obtenido para
laseccion activadel muscul o, y segundo, que un g emplar de Loxodonta afri-
cana, €l elefante africano, de 2.500 kg tenia un triceps de 30,4 kg con una
seccidn activade 0,176 m? (Alexander et al., 1979). Unvalor intermedio dea
(0,28 F ) fuetomado deentreaquelloscitadosenlaliteratura(Alexander, 19839).
El valor deb fue obtenido como sigue. Lamaximavel ocidad de contraccion de
acuerdo alaecuacion de Hill, cuando F =0, esv__ = b F_ /a (Alexander,
19834). También, esta velocidad maximaesv__ < 3, 3f | (Weis-Fogh &
Alexander, 1977), dondef eslafrecuenciade repeticion del mascul o estriado
rapido, y | jesel largoinicial delafibra, estimadaantescomo 0,29 m. Lafre-
cuenciaf fuecalculadaapartir de observacionesdehuellas cuadripedas asigna
das aMegatheriumamericanum (Aramayo & de Bianco, 1996). Entonces,

1
=% v

dondet,esel tiempoen el cual e largo delazancada./ escompletado. Por lo
tanto, suponiendo qued animal seestdmoviendo avelocidad constanteu,
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ty=-- ®)

A
Lavelocidad u puede ser calculadapor laecuacion
A )3 0w
h — & Hg hH y (9)

dondeh eslaalturadelaarticulacion delacaderadesded piso,y glaacelera
ciéndelacaidalibre (Alexander, 1976). En d caso deesaspisadasasignadasa
Megatherium, el largo delazancada/fueentre 1,5y 1,8 my laalturadela
articulacion delacaderah estimada es de alrededor de 1,25 m. Uniendo las
ecuaciones(7), (8) y (9) y colocando esosvalores, lafrecuenciafue deentre 1
y 1,3Hz. Sinembargo, esimprobable que el animal se estuviese moviendo a
velocidad de crucero (y mucho menos alamaxima), pues €l sustrato erade
barroflojo (Aramayo & deBianco, 1987). Por lo tanto, el egimosun valor de
1, 5Hz como unaestimativamas apropiadade lafrecuenciaméaxima, y conse-
cuentementelatasamaximade acortamiento esde 5 longitudes muscul ares por
segundo. Esto esmayor, aunque del mismo orden demagnitud, qued valor de
2, 73 longitudes musculares por segundo, obtenido a extrapolar unaecuacion
aométricaparaun musculodetipo [1B (Romeet ., 1990), y también coheren-
te con otros resultados paramuscul os similares (Calow & Alexander, 1973;
Winters& Starck, 1985). Asi, € valor dev__ obtenidofuede1,4ms™. Porlo
tanto, el valor apropiado debes0,4ms?.

LafuerzaF fue ca culadatomando momentosenlaarticulacion del codoy €
efecto delaaceleracion delagravedad fue considerado despreciable:

: dw
F.sismé?—l.dt :

donde s, esel largo del olécranon, 6 esel angulo formado por €l brazoy el
antebrazo, | esel momento deinerciadel antebrazo, y de/dt eslaaceleracion
angular del antebrazo.

Delaecuacion genera del movimiento circular

wsin@qz%. (11)

(10)

L as ecuaciones fueron combinadasy F, como en laecuacion 10, y di/dt,
como enlaecuacion 11, fueron reemplazadosen laecuacion 6. Asi, seobtuvola
sguienteecuaciondiferencid demovimiento:
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5o (F,b-as 0snb) s sn6 (12)

(b+s 6 sno) I
dondelavelocidad angular serepresenta g, y laaceleracién angular 6. Los
demas simbol os sonlos mismos que antes. Estaecuaci on fueresuetanumérica
mente usando formul as Runge-K utta-Fehlberg de segundo y tercer orden de
precision 103 (Dahlquist & Bjorck, 1969; PC-MATLAB, 1990) paralassi-
guientescondicionesinicides: unanguloinicid ded = 30°y unaveocidadinicid
deOrad s™.

Un conjunto deval ores delongitud del olécranon (s)), dentro deloscuales
eraprobable encontrar |asvel ocidades maximay mediadel antebrazo, seveen
lafigura3. Notese quelas vel oci dades méaximas aumentan abruptamente hasta
quea canzan un Optimo, y despuéstienden adecrecer con unapendiente menor.
Enlaamplitud de val ores seleccionada, lavel ocidad mediaes masuniforme,
mientras que lavel ocidad maximamuestraunamayor variacion. Lavel ocidad
maximaal cuadrado del antebrazo es directamente proporcional asu energia
cinéticay, por lotanto, asu capacidad de penetrar asu presacon lasgarras. A
suvez, d incremento delavel ocidad mediadel antebrazo aumentalasposibili-
dadesde alcanzar alapresacon un gol pe antes de que se escape 0 se defienda.

-qmm-nl-:
-

Velocidad angular (rad ")
th &
]
I

'

g T

% I )

01 02 0.3 04 05 0.6
Largo del olécranom (m)

Fig.3
Gréficaque muestralamaneraen lacual varian las vel ocidades maxima (en
rad s?, arriba) y media (enrad s, abajo), de acuerdo con posibleslargosdel
ol écranon (en metros) en Megatherium americanum. Modificado de Farifia
& Blanco (1996).
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En el caso estudiado aqui, ambas funcionestienen maximos. Lalongitud del
ol écranon ptimaestimada paraaumentar lavelocidad maximaes7,8cm, y la
real es12 cm, todaviaenlazonade optimo. En el caso delavelocidad media,
lalongitud del olécranon éptimaestimadaes 12,9 cm. Estacifraestambién
cercanaalalongitud observada, y también estden laregion dealtavel ocidad
angular. Estosresultados no son muy sensiblesavariacionesen los parametros
usados, excepto paralaconstante b en laecuacion de Hill, estimadapor las
huell as atribui das aMegatherium americanum. Esinteresante que laméaxima
velocidad angular (10,8 rad s*) del antebrazo se a canzd con un angulo 6 de
180°, esto es, con €l antebrazo compl etamente extendido. El tiempo necesario
paralacompletaextension del antebrazo esde 0,57 s.

Laenergiacineticadel antebrazo se define por laecuacion E, =Yzl o7 (ver
simbolos mas arriba), y de acuerdo a nuestros calculos, esde unos 2,7 kJ, a
razon de 44 Jkg?. Esnecesario preguntarse si esos 2.700 Jserian suficientes
parapenetrar tejido blando. En un experimento con un humano, unapersona
adultay saludable, pero sin entrenamiento especia en ningunadi sciplinadepor-
tiva, lanzd un objeto de 1 kg aunaaturadearededor de2 m por laaccion desu
tricepsderecho, lo querepresentaunaenergiacinéticadeunos20 J. Lamisma
personaatravesd con un cuchillo de cocina 10 cm de muscul o de ganado vacu-
no domestico cubierto con un trozo de cuero. Parece razonable suponer quela
diferenciadel factor 130 afavor de Megatherium americanumcompensala
energiaconsumidaen deformar lasgarras, compuestasde un material mésflexi-
ble que el acero del cuchillo. Por lo tanto, esto demuestraque Megatherium
americanumerapotencialmente capaz atravesar tejidosblandoscon lasgarras.

Laconclusi 6n de que Megatheriumamericanum puede haber sido un efi-
ciente gpuiialador no hacelablsquedadd apufidado mésfacil. Lossignificados
bi ol 6gi cos de lacondicion observadapueden ser varios. En primer lugar, lade-
fensano parece ser suficiente paraexplicarla, porqueel depredador maspeli-
groso en ese ecosistemaeraun gran tigre dientes de sable, Smilodon, de unos
400 kg. Como seve, hay un orden de magnitud de diferenciaafavor del pere-
Z0so, lamismaque entre un humano y un ocel ote. Tampoco parece apropiado
pensar en un armatan devastadoracomo necesariaparael combateintraespe-
cifico, porque habitual mente este tipo de luchas en los mamiferos suelen estar
ritualizadas. Finalmente, esta condicidn es coherente con laposibilidad de que
Megatheriumamericanumhayasido, quiza solamente de maneraoportunista,
un carnivoro activo o quizaun cleptoparasito. Si bien no se conoce otro mami-
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fero carnivoro terrestre de este tamario, pero lapeculiar megafauna L ujanense,
con su gran nimero deformas de gran porte puede haber sido € contexto eco-
|6gico apropiado paraque surgiese.

Deacuerdo alasevidenciaspresentadas aqui y alaprecedentediscusion, se
avanzalafuertemente contraintuitivapropuestade que un gran perezoso extin-
guidoincluyo, a menosde maneraoportunista, alimento deorigen animal ensu
dieta. No obstante, todaviahay mucho trabaj o pal eobiol 6gico por del ante sobre
estafauna, y lasexpuestas aqui deben tomarse como las primeras aproximacio-
nesaun tan comple o como interesante problema. En estapropuesta, Megathe-
riumese mayor mamifero terrestre comedor de carne detodoslostiempos, y,
paraestadieta, solamente Tyrannosaurusy otros pocos grandes dinosaurios
carnivoros, esmayor dentro detodos|osvertebradosterrestres.
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