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Estudio biomecénico y morfofuncional del esqueleto

apendicular de Homalodotherium Flower 1873 (Mammalia, ::gf_

Notoungulata)

Andrea ELISSAMBURU!1

Abstract. BIOMECHANICAL AND MORPHOFUNCTIONAL STUDY OF THE APPENDICULAR SKELETON OF HOMALODOTHERIUM
FLOWER 1873 (MAMMALIA, NOTOUNGULATA). Homalodotherium (Santacrucian- Friasian; early Miocene) is the best
represented genus of the Family Homalodotheriidae (Notoungulata). It was proposed as a digging form, brows-
er on trees in food habits, and with potential for adopting bipedal posture. The appendicular skeleton is studied
morphometrical and biomechanically, considering proportions, principal bone accidents, and muscular inser-
tions, comparing with extant mammals. Bone elements of the appendicular skeleton are described, the muscu-
lature reconstructed, and 10 morphometric measurements used for calculating eight functional indices. Indices
include deltoid proportion and epicondilar development of the humerus, ulnar robustness and olecranon pro-
portion, femoral and tibial robustness, and distal extension of the fore and hind limbs. The forelimb preponder-
ates force development in humeral flexion and protraction of the limb, but it can develop speed movements in
the distal portion of the limb. The hindlimb lies upon the lateral side of the autopodium, and has an important
development of force for body support and ankle stabilization (flexion and adduction of the femur, limb flexion,
extension of the pelvic girdle, zeugopodium flexion, and extension, inversion and reversion of the autopodium).
Homalodotherium would be able of adopting a bipedal posture. An arboreal browser habit is supported, but dig-
ging habit is discarded. Possibility of speed flexion of the zeugopodium could indicate a use of the forelimb for
defence.

Resumen. Homalodotherium (Santacrucense - Friasense; Mioceno temprano) es el género mejor conocido de la fa-
milia Homalodotheriidae (Notoungulata). Se ha sugerido para él un habito cavador, una dieta ramoneadora ar-
borea y la capacidad de adoptar una postura bipeda. Se estudia el esqueleto apendicular, morfométrica y bio-
mecanicamente, considerando las proporciones, los principales accidentes 6seos y las inserciones musculares en
comparacién con mamiferos vivientes. Se describen los elementos dseos del esqueleto apendicular, se infiere la
musculatura y se toman 10 medidas morfométricas para construir ocho indices con relevancia para interpretar
funcionalmente las extremidades. Los indices consideran la proporcién deltoidea y el desarrollo epicondilar del
htimero, la robustez de la ulna y la proporcion del olécranon, la robustez del fémur y de la tibia y la extension
distal de las extremidades anterior y posterior. La extremidad anterior prepondera el desarrollo de fuerza en la
flexién del hamero y la protraccién de la extremidad; sin embargo, seria capaz de desarrollar movimientos ve-
loces en la porcién distal de la misma. La extremidad posterior reposa sobre el margen lateral del autopodio y
tiene un importante desarrollo de fuerza para sostener el peso del cuerpo y estabilizar el tobillo (flexién y aduc-
ci6én del estilopodio, flexion de la extremidad, extensién de la cadera, flexion del zeugopodio y extensién, in-
version y eversion del autopodio). Homalodotherium seria capaz de adoptar una postura bipeda. Se concuerda
con la posibilidad de un habito ramoneador arbéreo y se descarta el habito cavador. La posibilidad de flexionar
velozmente el zeugopodio puede indicar ademas que los miembros anteriores podrian ser utilizados como de-
fensa.

Key words. Appendicular skeleton. Biomechanics. Functional Morphology. Locomotion. Homalodotherium.
Notoungulata.
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Introduccion

La fauna de mamiferos fésiles de América del Sur
tiene un alto interés evolutivo y paleobiolégico, en
estrecha asociacion con la historia paleobiogeografi-
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ca del continente. Durante la mayor parte del
Cenozoico (ca. 64 a 3 Ma., Pascual et al., 1996)
América del Sur estuvo aislada geograficamente,
funcionando como un “continente isla” (Simpson,
1980) donde se generaron numerosos taxones autdc-
tonos, con morfotipos y caracteristicas evolutivas
propias.

Dentro de esta fauna sudamericana, uno de los ta-
xones que ha llamado la atencién por sus particulari-
dades morfoldgicas ha sido Homalodotherium Flower
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1873 (Mammalia, Notoungulata). Este género es el
representante mejor conocido de la familia
Homalodotheriidae y sus registros se extienden des-
de el Santacrucense al Friasense (Mioceno temprano,
Patagonia). Se reconocen las especies H. cunninghami,
H. segoviae, H. crassum y H. encursum. Los restantes
géneros de la familia son Asmodeus Ameghino 1895
(Oligoceno tardio, Deseadense, Patagonia) y
Chasicotherium Cabrera y Kraglievich 1931 (Mioceno
tardio, Chasiquense, Buenos Aires). El material de es-
tos altimos géneros es muy escaso, dificultando la ca-
racterizacién completa del grupo.

Homalodotherium ha sido caracterizado como un
mamifero herbivoro ramoneador sobre la base de ca-
racteristicas craneodentarias, con una dieta no muy
variada y con un improbable uso de alimentos subte-
rréneos (Coombs, 1983). Su masa es de aproximada-
mente 1150 kg. (Elissamburu, 2007) y la morfologia
de su esqueleto apendicular no se observa en otros
géneros del orden, lo que le confiere una condicién
biol6gica tinica entre los Notoungulata. La estructu-
ra general del esqueleto apendicular ha sido compa-
rada a la de los Chalicotheriidae (Perissodactyla)
Chalicotherium Kaup 1833 y Moropus Marsh 1877, con
los que comparte similitudes en las proporciones de
las extremidades, asi como en el desarrollo de garras
(en un grupo donde es caracteristica la presencia de
pezufas), y para los que se ha hipotetizado, princi-
palmente en Chalicotherium, la posibilidad de adoptar
posturas bipedas y la capacidad cavadora (Scott,
1930; Riggs, 1937; Coombs, 1983).

Como noté Scott (1930), las extremidades de
Homalodotherium son extremadamente peculiares y
presentan caracteristicas dificiles de interpretar en
términos de funcién y movimiento. Las extremida-
des anteriores son notablemente mas largas que las
posteriores, de modo que el cuerpo estaria inclinado
desde los hombros hacia atrés, y los segmentos de las
extremidades son de muy diferente longitud y con
proporciones que no son usuales entre los mamiferos
ungulados. En estudios previos, Lydekker (1893),
Scott (1930) y Riggs (1937) atribuyeron a este género
hébitos fosoriales, basandose en el desarrollo de la
cresta deltoidea, en la capacidad de pronacién y su-
pinacién del zeugopodio y en la alta movilidad entre
la articulacion distal del zeugopodio y el autopodio,
asi como la de metacarpales y falanges. Sumado a es-
to, la presencia de clavicula concuerda con este su-
puesto, dado que posibilita la movilidad de la extre-
midad para este propoésito (Scott, 1930; Riggs, 1937).
Segtin Scott, teniendo en cuenta el tamafio corporal,
no construiria cuevas, pero usaria los miembros an-
teriores para cavar en busca de raices, tubérculos u
otros elementos alimenticios. Siguiendo a Scott,
Riggs (1937) sostiene que seria cavador, asi como ar-
béreo en sus habitos alimenticios y tendria la posibi-
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lidad de adoptar una postura bipeda. Sin embargo, la
posibilidad de que haya tenido capacidades para ca-
var esta discutida (Coombs, 1983), ya que el olécra-
non no es tan pronunciado en comparacién con el
resto de la ulna, y el radio, la ulna y el autopodio son
elongados en relacién con el himero. Por otro lado,
los estudios desarrollados hasta el momento no han
sido encarados con un enfoque biomecanico que per-
mita interpretar su morfologia teniendo en cuenta el
disefio de sus estructuras y en comparacién con ma-
miferos actuales.

En el presente trabajo, se hace una revisién com-
pleta del esqueleto apendicular de Homalodotherium,
con el fin de agregar detalles descriptivos de interés
funcional a las descripciones previas de Scott (1930) y
Riggs (1937) e interpretar biomecanica y morfofun-
cionalmente la estructura de las extremidades en la
forma mas precisa posible. Ademas, se compara la
conformacién de las extremidades con la observada
en mamiferos actuales mediante la utilizacion de in-
dices que han mostrado tener significado funcional
para interpretar el esqueleto apendicular en mamife-
ros vivientes de distintos 6rdenes. Bajo este contexto,
se consideran y reevaldan las hipétesis previas sobre
el uso de las extremidades de Homalodotherium.

Materiales y métodos

Se incluyen 17 ejemplares de Homalodotherium
(Apéndice 1), uno de ellos practicamente completo,
que se encuentran depositados en las colecciones del
Field Museum of Natural History (FMNH) de
Chicago, USA, del Yale Peabody Museum (YPM) de
New Haven, USA, del Museo Argentino de Ciencias
Naturales (MACN) de Buenos Aires, Argentina, y
del Museo de La Plata (MLP), Argentina.

Los elementos del esqueleto apendicular se des-
criben teniendo en cuenta las principales estructuras
y accidentes 6seos. En la descripciéon de cada seg-
mento dseo se refiere a los planos frontal (dorsal-ven-
tral), sagital (lateral-medial) y transverso (anterior-
posterior) del segmento, asi como a sus extremos
proximal y distal respecto a la posicién en la extre-
midad y en referencia al mismo hueso en el caso de
las proyecciones 6seas. Las extremidades se interpre-
tan biomecanica y morfofuncionalmente sobre la ba-
se del disefio del esqueleto apendicular y de las prin-
cipales lineas de accién muscular. La musculatura de
las extremidades se reconstruye en comparacién con
las disposiciones osteolégico-musculares observadas
en mamiferos actuales, principalmente en ungulados
(Getty, 1991), carnivoros (Davis, 1964; Gregory, 1950;
Getty, 1991) y roedores (Woods, 1972; Ryan, 1989). Si
bien no hay representantes actuales del orden
Notoungulata, el analisis de estos grupos, que com-
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Figura 1. Medidas morfométricas del esqueleto apendicular. Acrénimos: longitud funcional (LFH), longitud deltoidea (LDH) y didme-
tro epicondilar (DEH) del humero; longitud total (LTU), longitud funcional (LFU) y didmetro transverso (DTU) de la ulna; longitud fun-
cional (LFF) y didmetro transverso (DTF) del fémur; longitud funcional (LFT) y didmetro transverso de la tibia (DTT) / morphometric me-
asurements of the appendicular skeleton. Acronyms: functional length (LFH), deltoid length (LDH) and epicondilar diameter (DEH) of the humerus;
total length (LTU), functional length (LFU) and transverse diameter (DTU) of the ulna; functional length (LFF) and transverse diameter (DTF) of
the femur; functional length (LFT) and transverse diameter of the tibia (DTT).

prenden una gran diversidad morfofuncional del es-
queleto apendicular, permite interpretar los princi-
pales rasgos osteolégico-musculares.

Se tomaron 10 medidas de los huesos largos (fi-
gura 1, Apéndice 2) con calibre digital (0,01 mm), co-
rrespondientes a didmetros y longitudes funcionales
de los mismos y a longitudes asociadas con sitios de
insercion muscular y con superficies articulares. A
partir de las medidas, se calculan ocho indices que
han mostrado tener significado funcional para inter-
pretar las extremidades en trabajos previos (véase
referencias en la descripciéon de cada indice). Se ob-
tiene el valor medio y desvio estandar para cada uno
de ellos (Zar, 1984). Los valores hallados se compa-
ran con los observados en estudios de mamiferos ac-
tuales (Elissamburu y Vizcaino, 2004; Elissamburu,
2007). Los indices utilizados han mostrado tener una
alta correlacién con la funcionalidad de las extremi-
dades, mas alla de la influencia filogenética, en tra-
bajos previos de ungulados y roedores caviomorfos
(Elissamburu, 2007; Elissamburu y Vizcaino, 2004). A
su vez, algunos de ellos han mostrado ser significati-
vos para la interpretaciéon funcional en mamiferos en
general (Howell, 1944; Hildebrand, 1985; Biewener y
Taylor, 1986) y en otros grupos de mamiferos como
los xenartros (White, 1993, 1997; Vizcaino et al., 1999;
Vizcaino y Milne, 2002) y los primates (Fleagle, 1979;
Demes et al., 1994).

Los indices incluidos para la extremidad anterior
son:

Indice Deltopectoral (IDp): es la longitud de la cresta
deltoidea dividida por la longitud del himero x 100
(LDH/LFH x 100). Es un indicador de la ventaja me-

canica de los musculos deltoideus y pectoral major que
acttian sobre la articulacién del hombro. Ambos tie-
nen una funcién accesoria en la flexién del brazo; el
deltoideus funciona ademés como estabilizador del
hombro. Corresponde al indice SMI (Shoulder
Moment Index; Vizcaino y Milne, 2002; Elissamburu y
Vizcaino, 2004) al que se le ha dado una nomenclatu-
ra acorde con la musculatura que involucra el mis-
mo, para una mayor claridad del indice en cuanto a
su significado funcional. El SMI muestra una relacién
compleja entre multiples funciones como la estabili-
zacién de la extremidad, el desarrollo de fuerza para
cavar y el soporte de la masa corporal (Elissamburu
y Vizcaino, 2004).

Indice Epicondilar (IE): es el diametro transverso del
himero a nivel de los epicéondilos dividido por la
longitud funcional del humero x 100 [DEH /LFH x
100]. Es un indicador de la superficie relativa dispo-
nible para el origen de musculos flexores, pronado-
res y supinadores del antebrazo. Estos muisculos ad-
quieren relevancia para manipular alimento, cavar,
ciertos modos de locomocién que implican el uso de
la mano y pronacién y supinacién de la extremidad o
en otras actividades accesorias. Este indice ha mos-
trado una relacién entre el desarrollo de la muscula-
tura pronadora y supinadora del zeugopodio y auto-
podio y flexora del autopodio y la capacidad cavado-
ra en roedores caviomorfos (Elissamburu, 2001;
Elissamburu y Vizcaino, 2004). En ungulados se aso-
cia con el grado de velocidad y cursorialidad
(Elissamburu, 2007).

Indice Olecraneano (IO): es la diferencia entre la longi-
tud total y funcional de la ulna, medidas sobre su eje
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principal, dividido por la longitud funcional de la ul-
na x 100 ((LTU-LFU)/LFU x 100). Es un indicador de
la longitud relativa del olécranon y por lo tanto de la
ventaja mecénica de los musculos triceps brachii y dor-
soepitrochlearis en la extensién del codo. Este indice se
corresponde con el IFA (Index of Fossorial Ability;
Vizcaino et al., 1999; Vizcaino y Milne, 2002;
Elissamburu y Vizcaino, 2004) y, al igual que para el
indice IDp, se referencia con una nomenclatura mas
clara y representativa del indice. El IFA ha mostrado
tener relacién con la capacidad cavadora en dasipé-
didos y roedores caviomorfos (Hildebrand, 1985;
Vizcaino et al., 1999; Elissamburu 2001; Vizcaino y
Milne, 2002; Elissamburu y Vizcaino, 2004).
Indice de Robustez de la Ulna (IRU): es el didmetro
transverso de la ulna dividido por la longitud fun-
cional de la ulna x 100 (DTU/LFU x 100). Es un indi-
cador de la robustez de la ulna y de su resistencia la-
teromedial a las tensiones. Ademaés estaria asociado
con el ancho relativo disponible para la insercién de
los musculos relacionados con la pronacién y supi-
nacioén del antebrazo y flexién de la mano y digitos.
El IRU ha mostrado tener relacién con el grado de
cursorialidad y capacidad cavadora en roedores ca-
viomorfos (Elissamburu 2001; Elissamburu vy
Vizcaino, 2004). En ungulados se asocia con el grado
de velocidad y cursorialidad (Elissamburu, 2007).
Indice Braquial (IB): es la longitud funcional de la ul-
na dividida por la longitud funcional del hiimero
(LFU/LFH). Es un indicador del alargamiento distal
de la extremidad anterior. Se considera la ulna para
la construccién del indice porque suele estar mejor
representada entre el material fésil y se comporta de
igual forma que el indice construido con la longitud
del radio (Elissamburu, 2001). El IB se asocia a la
adaptacién de la extremidad a los movimientos rapi-
dos (Howell, 1944; Fleagle, 1979; Elissamburu, 2001,
2007; Vizcaino y Milne, 2002).

Los indices incluidos para la extremidad posterior
son:
Indice de Robustez del Fémur (IRF): es el didmetro
transverso del fémur dividido por la longitud funcio-
nal del mismo x 100 (DTF/LFF x 100). Es un indica-
dor de la robustez del fémur. Da una idea de la capa-
cidad de soporte de masa corporal y de la resistencia
al incremento de fuerzas (Elissamburu 2001;
Elissamburu y Vizcaino, 2004). El IRF se asocia a la
masa corporal en ungulados (Elissamburu, 2007).
Indice de Robustez de la Tibia (IRT): es el diametro
transverso de la tibia dividido por la longitud fun-
cional de la misma x 100 (DTT/LFT x 100). Es un in-
dicador de la robustez de la tibia y del ancho relativo
disponible para la insercién de los musculos flexores
y extensores del autopodio. El IRT ha mostrado rela-
cién con la masa corporal en roedores caviomorfos
(Elissamburu, 2001; Elissamburu y Vizcaino, 2004)

AMEGHINIANA 47 (1), 2010

En ungulados se asocia con el grado de velocidad y
cursorialidad (Elissamburu, 2007).

Indice Crural (IC): es la longitud funcional de la tibia
dividido por la longitud funcional del fémur
(LFT/LFF). Es un indicador de la extensién distal de
la extremidad y su adaptacién a movimientos lentos
o veloces (Howell, 1944; Fleagle, 1979; Elissamburu,
2001, 2007; Vizcaino y Milne, 2002).

Resultados
Descripciones

Se detallan los caracteres anatémicos mas rele-
vantes para la interpretaciéon funcional, complemen-
tando las descripciones realizadas por Scott (1930).
Para el autopodio posterior se describen el astragalo
y el calcaneo en forma individual, dada la importan-
cia de estos elementos para la interpretaciéon funcio-
nal, y posteriormente el resto del autopodio. En cada
descripcion se especifican los ejemplares evaluados.
En las figuras 2 y 3 se muestra el esqueleto apendi-
cular de Homalodotherium; se da la referencia de cada
material representado.

Escapula. FMNH-P-13092. La escdpula se encuentra
en parte reconstituida; sin embargo, es posible reco-
nocer su forma general sobre la base del material pre-
servado. Se conservan la porcion de la espina y la ca-
vidad glenoidea, sin el acromion ni el proceso cora-
coideo. La hoja escapular tiene una longitud similar a
la del htimero y seria mas extensa proximodistal que
transversalmente. Como not6 Scott (1930), la espina
es prominente en la porcién proximal y disminuye
rapidamente en altura hacia la porcién distal, sin ob-
servarse desarrollo del metacromion. La cavidad gle-
noidea es oval, con mayor didmetro anteroposterior
que transverso.

Huamero. FMNH-P-13092, MACN-A-8642. La des-
cripcion de Scott (1930) sobre el ejemplar FMNH-P-
13092 publicado por Lydekker (1893), correspon-
diente a la porcion distal del himero, se complemen-
ta con el ejemplar completo MACN-A-8642. La diéfi-
sis del htimero es recta, con el eje anteroposterior ma-
yor que el transverso, salvo en la porcién distal. La
tuberosidad mayor es conspicua, sobrepasa la cabeza
articular y se contintia con la cresta deltoidea. Como
ya sefial6 Scott (1930), la cresta deltoidea es muy pro-
minente y se extiende hasta un poco mas del tercio
distal del hueso, donde termina abruptamente; se
proyecta anteriormente desde el cuerpo de la diafisis
generando un saliente en el extremo distal. En la por-
cién distal, el epicéndilo medial estd representado
por una prominente proyeccién 6sea; el epicondilo
lateral no se extiende lateralmente, pero se proyecta
en una cresta supinatoria bien extendida proximal-
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10 cm

Figura 2. Esqueleto apendicular de Homalodotheriumn, extremidad anterior / appendicular skeleton of Homalodotherium, forelimb. 1, ha-
mero en vista anterior y medial (MACN-8631) / humerus, anterior and medial views; 2, ulna en vista lateral y anterior (YPM-15747) / ulna,
lateral and anterior views; 3, porcién de escapula (FMNH-P-13092), tomado de Scott (1930) / scapular portion after Scott (1930); 4, radio en
vista anterior (FMNH-P-13092), tomado de Scott (1930) / radius, anterior view after Scott (1930); 5, autopodio anterior (FMNH-P-13092) /
anterior autopodium.
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mente sobre la diafisis; la superficie articular distal es
ancha y con la tréclea y el capitulum bien diferencia-
dos. La fosa olecraneana es ovalada y profunda, pero
sin llegar a estar perforada. Sobre la porcién medial
de la diéfisis se distingue una zona de insercién mus-
cular, que corresponde a los musculos teres major y la-
tissimus dorsi. Sobre el epicondilo medial, las superfi-
cies de insercién para la musculatura pronadora del
zeugopodio y autopodio y flexora del autopodio son
muy marcadas. La troclea y el capitulum estan dife-
renciados, con este ultimo ubicado por fuera del
cuerpo de la diafisis.

Ulna. FMNH-P-13092, YPM-15747, MACN-A3136. El
eje de la ulna es levemente sigmoideo en vista ante-
rior y con una suave curvatura en vista lateral, con la
concavidad anterior. El didmetro anteroposterior es
levemente mayor que el transverso, angostandose
hacia la porcién distal. El olécranon no es muy cons-
picuo en relacién con la longitud funcional de la ul-
na; se orienta siguiendo practicamente el mismo eje
de la diéfisis en sentido dorsoventral y se inclina ha-
cia el margen medial. La porcién articular proximal
es muy distintiva respecto a otros mamiferos; es muy
amplia, con la porcién inferior expandida medial-
mente y la porcion superior orientada lateralmente,
recayendo sobre la porcién articular que corresponde
al radio. La porcién articular correspondiente al ra-
dio conforma una parte importante de la articula-
cién, anterolateralmente. La superficie de articula-
cién con el radio es amplia y levemente céncava, por
lo que serfan posibles movimientos de pronacién y
supinaciéon del zeugopodio. Como describe Scott
(1930), sobre la cara lateral de la epifisis distal se di-
ferencia una pequefia superficie de articulacién para
el radio.

Radio. FMNH-P-13092, MACN-A-3134, MACN-A-
3135. El radio tiene una robustez similar a la de la ul-
na; el eje de la diafisis estd levemente curvado hacia
delante y medialmente, conformando un arco en la
cara posterior e interna. El didmetro anteroposterior
es similar al transverso, salvo en la porcién distal
donde el desarrollo transverso es muy pronunciado,
alcanzando mayor didmetro que el correspondiente a
la ulna. La cabeza articular proximal es ovalada, con
el eje mayor oblicuo; sobre el margen posteromedial
se diferencia la superficie articular de la ulna, amplia
y levemente convexa. En el margen anterolateral se
distingue una superficie posiblemente articular que
segn Scott (1930) corresponderfa a un sesamoideo
radial. La epfifisis distal, descripta detalladamente
por Scott (1930), es muy robusta y articula con el es-
cafoides y el lunar por medio de una superficie mar-
cadamente céncava, transversal y dorsoventralmen-
te, abarcando la mayor parte de la porcién proximal
del autopodio. Sobre la cara distal interna se diferen-
cia la pequefia superficie articular para la ulna y so-
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bre la porcién media de la cara anterior un profundo
surco tendinoso.

Autopodio anterior. FMNH-P-13092, MACN-A-
3134/72. La conformacién corresponde a la del carpo
semi-taxeopodo segiin Scott (1930), sin ser completa-
mente seriado ni alterno. La disposicién es paraxéni-
ca. Los carpales proximales tienen menor longitud
que los distales. Entre los elementos de la serie carpal
proximal, el lunar tiene mayor tamarfio que el esca-
foides y el cuneiforme. El escafoides articula proxi-
malmente con el radio por medio de una superficie
concava, continua con la articulacion del lunar con el
radio, y distalmente con el trapezoides. El lunar con-
tacta distalmente con el magnum y el unciforme por
medio de dos superficies de similares proporciones
que se extienden oblicuamente desde el punto cen-
tral hacia los margenes del lunar; el cuneiforme arti-
cula proximalmente tanto con la ulna como con el ra-
dio y distalmente con el unciforme. La articulaciéon
radio-carpo permite una gran flexiéon y extension del
autopodio. El pisiforme (no observado personalmen-
te) es un hueso robusto, con una amplia superficie ar-
ticular para el cuneiforme y una faceta menor para la
ulna (Riggs, 1937; FM-P-15242). En la serie carpal dis-
tal, el unciforme, que recibe al lunar y al cuneiforme
y distalmente articula con los metacarpales III, IV y
V, es de mayor tamafio que el resto de los elementos
6seos. El trapezoides articula con el trapecio y el MC
II; el magnum con el MC III y, por una pequefia su-
perficie, con el MC II. El trapecio es pequefio y arti-
cula sobre la cara dorsal interna con el trapezoides y
el metacarpal II; distalmente con el metacarpal I. Los
metacarpales I1I, IV, V y seguramente el II, que no es-
ta4 preservado, son largos y robustos, con similar ta-
mafio entre ellos; el metacarpal I estd muy reducido
y no presenta articulacion distal. Segun Riggs (1937),
la superficie lateral completamente rugosa del meta-
carpal I indica una unién ligamentosa con el meta-
carpal II. Las articulaciones metacarpo-falanges son
de superficie céncavo-convexa y se ubican antero-
dorsalmente sobre el extremo distal de los metacar-
pos, con la porcién convexa ventral y la superficie
céncava dorsal; la superficie dorsal entra en contacto
dando mejor apoyo cuando la falange se encuentra
casi perpendicular al metacarpo, sugiriendo una pos-
tura digitigrada. Las falanges son muy cortas y ro-
bustas en todos los digitos, con la segunda falange
menor que la primera y con la falange ungueal de
mayor tamafo. En la primera falange, la articulacion
proximal es céncavo-convexa, correspondiéndose
con la del metacarpo, permitiendo gran capacidad de
flexién y una extensién de aproximadamente 90°% la
articulacién distal es mas angosta y esta dividida en
dos porciones, una anterior y otra ventral. Sobre la
porcién proximal ventral se diferencian dos promi-
nentes tuberosidades para insercién tendinosa. En la
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10 cm

Figura 3. Esqueleto apendicular de Homalodotherium, extremidad posterior / appendicular skeleton of Homalodotherium, hindlimb. 1, cin-
tura pélvica y fémur en vista lateral (FMNH-P-13092) / pelvis and femur, lateral view; 2, cintura pélvica y fémur en vista posterior (FMNH-
P-13092) / pelvis and femur, posterior view; 3, tibia y fibula en vista lateral (FMNH-P-13092) / tibia and fibula, lateral view; 4, tibia y fibula
en vista anterior (FMNH-P-13092, tomado de Scott, 1930) / tibia and fibula, anterior view (after Scott, 1930); 5, calcdneo en vista medial y
dorsal (YPM-15946) / calcaneum, medial and dorsal views; 6, astragalo en vista dorsal y ventral (MACN-3139) / astragalus, dorsal and ven-
tral views; 7, autopodio posterior (FMNH-P-13092) / posterior autopodium.
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segunda falange, la articulacién proximal consiste en
dos concavidades y la distal en una superficie semi-
circular que se extiende sobre la cara anterior y dor-
sal, sugiriendo la posibilidad de hiperextension de la
falange ungueal. Las falanges ungueales tienen for-
ma de garras, son largas, curvadas y con una cufia en
la porcioén distal.

Cintura pélvica. FMNH-P-13092. La cintura pélvica
tiene una forma muy caracteristica, con la porcién ili-
aca mucho mayor que la isquiopubica. El ilion se ex-
pande en una hoja amplia, casi plana, orientada per-
pendicularmente al plano anteroposterior de la cin-
tura pélvica y proyectada hacia el margen lateral, lle-
gando a la altura del margen exterior del fémur. El
margen medial y lateral de la placa iliaca se curva
dorsalmente. En la porcién anterior al acetabulo, so-
bre el corto cuello del ilion, se diferencia una amplia
superficie triangular de insercién muscular corres-
pondiente al musculo rectus femoris. El isquion es cor-
to en sentido anteroposterior, pero se proyecta dor-
salmente, formando una superficie cuadrangular am-
plia y robusta que se corresponderia con la tuberosi-
dad isquial. El pubis se extiende ventralmente y se
fusiona en una sinfisis pubica corta. El acetabulo es
amplio, circular y profundo, con una gran fosa para
el ligamento redondo en la porcién central.

Fémur. FMNH-P-13092, MACN-A-8643/48, MLP-
55-X1I-13-304. La diéfisis del fémur es levemente cur-
va en vista anterior, con la concavidad en el margen
medial; el didmetro transverso es mucho mayor al
anteroposterior por lo que resulta un hueso ancho y
aplanado anteroposteriormente. La cabeza articular
es semiesférica y, si bien el material examinado esta
montado, segtn Scott (1930) no se diferencia la fovea
capitis; se une al cuerpo del hueso por un cuello cor-
to y ancho, orientado aproximadamente a 45° respec-
to al eje de la diafisis. El trocanter mayor es ancho,
pero poco conspicuo; no estd completo, pero parece
no llegar a sobrepasar la cabeza articular. Sobre la ca-
ra posterior, la fosa intertrocantérica forma un zécalo
con la porcién posterior del trocanter mayor, exten-
diéndose longitudinalmente en el extremo proximal
del hueso. Si bien Scott (1930) indica que no hay un
trocdnter menor (segundo trocdnter segun Scott,
1930), en la zona correspondiente a este trocanter se
diferencia una leve prominencia sobre la diéfisis que
se extiende en sentido proximodistal. El tercer tro-
canter se ubica distalmente al trocdnter mayor, no es
prominente y se desarrolla sobre el borde lateral has-
ta un tercio distal de la diafisis. La tréclea patelar se
orienta anteroventralmente, es corta, ancha, poco
profunda y levemente asimétrica, con la cresta lateral
mas abrupta y mas extendida poximalmente que la
medial; el eje troclear es paralelo al eje de la diafisis.
No hay una fosa patelar definida. Los céndilos se
orientan posteroventralmente, pero se ubican en dis-
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tinto plano y se diferencian en el tamafio y la forma
de las superficies articulares. El céndilo medial es de
posiciéon mas distal y es mucho mas convexo que el
lateral, el cual presenta sélo una leve convexidad.
Sobre el epicéndilo lateral se diferencia una concavi-
dad ventral correspondiente al ligamento colateral
lateral y una protuberancia dorsal que corresponde-
ria al sitio de insercién del tend6n patelar lateral.
Sobre el epicéndilo medial, se distingue una concavi-
dad circular que ocupa practicamente toda la super-
ficie epicondilar; estaria asociada con el ligamento
colateral medial.

Tibia. FMNH-P-13092, MACN-A-8643/48, MACN-
A-8610/12. La tibia es robusta y mucho mas corta
que el fémur, con el eje de la diéfisis recto sobre el
borde medial y curvo en el borde lateral, debido a la
proyeccion lateral de las porciones proximal y distal
del hueso. El didametro anteroposterior es mayor que
el transverso en la espina, pero distalmente predomi-
na el lateromedial, dando a la epifisis una forma an-
cha y aplanada. En la epifisis proximal, las facetas ar-
ticulares son de tamafio similar, pero difieren en la
forma de sus superficies. La faceta lateral es de sec-
cién circular, con la superficie plana en sentido trans-
verso y levemente convexa anteroposteriormente,
con una leve proyeccion hacia la cara posterior del
hueso. Se desarrolla practicamente fuera del cuerpo
de la tibia y en una posicién levemente mas elevada
que la faceta articular medial, la cual es levemente
concava. La espina tibial es corta y disminuye répi-
damente desde la proyeccién proximal hacia el extre-
mo distal. En la epifisis distal, el maléolo medial es
corto, pero muy prominente, ancho y masivo; las
crestas de articulacién con el astragalo son poco cons-
picuas y la porcién media no se proyecta distalmen-
te sobre el margen anterior o posterior de la epifisis.
Como indicé Scott (1930), la superficie posterior in-
terna a la articulacion con la tréclea del astragalo se
extiende posteriormente en una faceta plana que ar-
ticula con el cuerpo del astragalo en una superficie
extra proximal a la tréclea. La articulacién con la fi-
bula tiene lugar sobre la cara lateral y ventral de la ti-
bia, contigua a la articulacién para el astragalo.
Fibula. FMNH-P-13092, MACN-A-8643/48. La fibu-
la no esta reducida, es robusta y no se fusiona con la
tibia. El eje de la diéfisis es curvo en vista anterior,
con el margen céncavo interno, lo que genera un
gran espacio interéseo. La epifisis proximal forma
una gran superficie articular con la tibia y se extien-
de sobre la tibia. El extremo distal es robusto y forma
un prominente maléolo lateral. Sobre la epifisis se di-
ferencian tres superficies articulares continuas entre
si, sobre el margen medial hay dos facetas articula-
res, una superior oblicua que articula con la tibia y
otra inferior, amplia e inclinada distalmente para el
astragalo; en la porcién ventral de la epifisis se dife-
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rencia la superficie de articulacién para el calcaneo.
La tibia y la fibula contactan ademads en una zona ex-
tendida proximalmente sobre la cara interna distal.
Autopodio posterior: Astragalo. FMNH-P-13092,
MACN-A-3134/72, MACN-A-3174, MACN-A-3205,
MACN-A-8613/30, MACN-A-8650, MLP-12.104,
MLP-55.X11.13.230, = MLP-59.X11.14.10, = MLP-
67.VIIL.15.1. El cuerpo es aplanado dorsoventralmen-
te (en el eje perpendicular a la superficie troclear),
con el didmetro anteroposterior igual al transverso y
con la porcion de la tréclea mucho mayor a la del
cuello y la cabeza articular. La tréclea se desarrolla
enteramente sobre la cara superior, es ancha y leve-
mente asimétrica, con las crestas convexas, siendo la
medial més plana. La cresta medial se prolonga pos-
teriormente en una superficie levemente céncava so-
bre la cara superior del astrdgalo, que se corresponde
con la porcién distal de la tibia. En la cara posterior
medial se desarrolla el surco para el tendén plantar,
notoriamente ancho. El cuello se desarrolla sobre el
margen medial y es muy corto. La articulacion para
el navicular se proyecta sobre la cara anterior, es se-
miesférica y con mayor didmetro en sentido trans-
verso; en el margen lateroventral se diferencia una
zona de contacto con el cuboides. Sobre la cara infe-
rior se disponen las dos superficies articulares para el
calcdneo, amplias, practicamente del mismo tamafio,
dispuestas sobre el mismo plano y con sus ejes prin-
cipales paralelos entre si; la externa es céncava y la
interna convexa.

Calcaneo. FMNH-P-13092, YPM-15213, MACN-A-
3134/72, MACN-A-5991, MACN-A-8613/30, MA-
CN-A-8610/12, MACN-A-8649, MLP-55.XI1.13.230.
La porcién articular se encuentra confinada a la re-
gién anterior del calcaneo; la longitud del taber es
mucho mayor que ésta. El didmetro dorsoventral del
taber es constante, mientras que el lateromedial se
ensancha levemente hacia la porcion distal; sobre el
margen medial, préximo al extremo distal de la tube-
rosidad, presenta una protuberancia 6sea. Las facetas
articulares para el astragalo se desarrollan sobre el
mismo plano, inclinado aproximadamente 45°. El
proceso sustentacular es poco prominente pero masi-
vo y con la superficie ventral rugosa. La superficie ar-
ticular con la fibula esté bien desarrollada, siendo de
similar tamafio a cada una de las astragalares, es le-
vemente convexa y su orientacion no se aparta mu-
cho del plano articular con el astrdgalo. Sobre la cara
anterior, con predominio sobre la porciéon medial del
calcéneo, se extiende la faceta para el cuboides, leve-
mente céncava y orientada perpendicularmente al
eje del hueso. El margen lateral contiguo a la superfi-
cie del cuboides presenta dos superficies de insercién
tendinosa prominentes.

Resto del autopodio. FMNH-P-13092, MACN-A-
3134/72. La conformacién del autopodio es paraxé-

nica. Las articulaciones proximales del navicular y
del cuboides se ubican sobre el mismo plano. El na-
vicular es corto en sentido anteroposterior y muy an-
cho, extendiéndose medialmente mas alla de la arti-
culacién con el astrdgalo; esta proyecciéon es robusta
y rugosa. La superficie articular proximal del navicu-
lar es méas amplia que la cabeza del astragalo con la
que articula, sugiriendo, como ya noté Scott (1930),
considerable movilidad en esta articulacion.
Distalmente articula con el entocuneiforme, el meso-
cuneiforme y el ectocuneiforme; sobre la cara lateral
articula con el cuboides. El cuboides es mas largo que
ancho; articula medialmente con el navicular y el en-
tocuneiforme, en similar proporcién, distalmente con
el metatarsal IV y en la porciéon distal lateral con el
metatarsal V. Entre la articulaciéon del calcaneo y el
navicular presenta una angosta banda articular para
el astragalo. Entre los cuneiformes, el ectocuneiforme
es de mayores proporciones; éste articula en la cara
distal con el metatarsal III y con mitad de la superfi-
cie articular del metatarsal IV. El mesocuneiforme es
el mas pequefio y articula distalmente con el meta-
tarsal II. El entocuneiforme tiene mayor extensién
proximodistal que los restantes y articula lateralmen-
te con el metatarsal I y ventralmente con el metatar-
sal L.

Los metatarsales articulan todos a un mismo nivel
con la serie tarsal distal. Son robustos excepto el Mt I
que serfa rudimentario. El metatarsal V tiene mucha
mayor extension proximodistal que el resto y es mu-
cho mas robusto; se aprecia una leve reduccion en el
largo y ancho desde el metatarsal IV al II. El metatar-
sal V presenta, ademads, la porcién proximal muy
prominente y extendida en forma conspicua lateral y
proximalmente sobre el autopodio. La articulacién
distal de los metatarsales se desarrolla sobre las caras
dorsal y ventral y presenta una suave quilla en la
porcién ventral. Los metatarsales Il y V tienen la tré-
clea asimétrica. La longitud de los metatarsales es
muy reducida en comparacién con los correspon-
dientes metacarpales en el autopodio anterior, apro-
ximadamente en una proporcién del 45 %. Las falan-
ges proximales y medias son cortas y robustas, mu-
cho més cortas que las del autopodio anterior. A di-
ferencia de lo que se observa en las falanges de la ma-
no, las superficies articulares proximales no se ex-
tienden sobre la cara dorsal. Las falanges ungueales,
al igual que en la extremidad anterior, tienen forma
de garras, son angostas, curvadas dorsoventralmente
y con una pronunciada cufia en el extremo distal.

Indices morfofuncionales

En la tabla 1 se detallan los valores numéricos pa-
ra los indices de la extremidad anterior y posterior de
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Homalodotherium. Los indices de la extremidad poste-
rior y el IB se pudieron calcular solamente en el ejem-
plar FMNH-P-13092.

En la extremidad anterior el valor medio de IDp
(67,24) e IE (42,34) es mayor al observado en ungula-
dos y proboscideos actuales (en los que el valor varia
entre 24 y 47 para el IDp, y entre 19,6 y 38 para el IE,
este dltimo valor de Rhinoceros; Elissamburu, 2007) y
mayor atn que el méximo observado en roedores ca-
viomorfos cavadores para el IDp (54,06, SD 2,37
Lagostomus maximus; Elissamburu y Vizcaino, 2004; 61
Agouti paca, datos pers.) y que Myocastor coypus para el
IE (30,06, SD 0,32; Elissamburu y Vizcaino, 2004).
Ademas el indice IDp es mas elevado que el observa-
do en armadillos (SMI; Vizcaino y Milne, 2002).

El valor medio de IRU (10,77) es similar al de
Rhinoceros unicornis (10,89), uno de los valores mas
elevados entre los ungulados, y al de Hydrochaerus
hydrochaeris (10,72, SD 1,34; Elissamburu y Vizcaino,
2004), el més elevado entre los roedores caviomorfos.

El valor medio de IO (23,53) se encuentra dentro
del rango de los cérvidos (20-25); estos ungulados de-
sarrollan velocidades més elevadas y presentan valo-
res menores de 10 que Tapirus, Bos, Hippopotamus,
Rhinoceros y Tayassu (10: 27-40) (Elissamburu, 2007).
Asimismo, entre los roedores caviomorfos, se en-
cuentra dentro del rango de valores que presenta
Lagidium viscacia (22,43, SD 1,42), adaptada a movi-
mientos veloces, aunque no tan cursorial como
Dasyprocta sp. y Dolychotis patagonum (10: 16,5-21,5;
Elissamburu y Vizcaino, 2004). El rango de los valo-
res de 1O para las especies generalistas (Cavia aperea:
26,11; SD 2,35) y cavadoras (Lagostomus maximus:
28,48, SD 2,21) es mas elevado (Elissamburu y
Vizcaino, 2004).

El valor de IB (1,02) es similar al general encon-
trado entre los ungulados. Los valores maés elevados
se encuentran en los artiodactilos de la familia
Camelidae (IB: 1,2-1,4) y en el género Giraffa (IB:
1,45); los valores mas bajos en el perisodéctilo
Rhinoceros y los artiodéctilos Hippopotamus, Sus y
Tayassu (0,78-0,87) (Elissamburu, 2007). En roedores
caviomorfos, el comportamiento de este indice es
confuso, dado que las extremidades muestran no s6-
lo adaptaciones a la cursorialidad y la actividad ca-
vadora, ambas con tendencias opuestas en los valo-
res del indice, sino también al salto (Elissamburu,
2001). Coombs (1983) consider6 que el indice era mas
elevado que el de muchos mamiferos cavadores y
herbivoros con garras.

El valor medio del indice IRF (21,85) es mucho
mas elevado que el observado en ungulados y pro-
boscideos actuales (IRF 7,8-9,5; Elissamburu, 2007).
En roedores caviomorfos este indice no tiene signifi-
cado funcional muy marcado con el modo de loco-
mocién (Elissamburu y Vizcaino, 2004).
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El valor del indice IRT (16,53) es similar al que se
observa en Rhinoceros (18,69), que es uno de los valo-
res mas elevados entre los ungulados junto con el de
Hippopotamus (20,9) (Elissamburu, 2007). El valor es
mucho mas elevado que el observado en los roedores
caviomorfos (Elissamburu y Vizcaino, 2004).

El valor de IC (0,53) es similar al observado en
proboscideos (0,54) y mdés bajo que el de
Hippopotamus (0,57). Los demas ungulados con valo-
res bajos corresponden a Rhinoceros (0,61), Tapirus
(0,76) y Sus (0,86), mientras que en el resto de los ar-
tiodactilos y perisodéctilos los valores son préximos
a1 (Elissamburu, 2007).

Discusion
Interpretacion biomecdnica y morfofuncional

Escapula. Si bien no se preserva la porcion del acro-
mion, la caracteristica de la espina, prominente en la
porcién proximal, supone la existencia de un impor-
tante desarrollo muscular préximo a la regién del
hombro que estabilizarfa la articulacién del mismo,
correspondiéndose con los musculos supra e infraspi-
natus, con origen sobre la hoja escapular, ocupando el
espacio demarcado por la espina e insertos en la tu-
berosidad mayor del htimero (figura 4). La altura de
la espina es similar a la observada en Ailuropoda (pan-
da gigante) que se caracteriza por una gran movili-
dad de la extremidad anterior en relacién con la ali-
mentacion y se relaciona con la accién de los muscu-
los deltoideus y trapezius (Davis, 1964) que habrian te-
nido un buen desarrollo. La forma general de la es-
capula es mas larga y mdas angosta en Homa-
lodotherium, posiblemente por un mayor compromi-
so de la extremidad en la locomocién que en
Ailuropoda. El didmetro anteroposterior de la cavidad
glenoidea es mayor que el transverso, por lo que pre-
valecerian los movimientos en esa direccién (Eli-
ssamburu, 2007).

Hamero. La extension de la cresta deltoidea, sobre
practicamente toda la longitud de la diéfisis, se aso-
cia con un buen desarrollo muscular del complejo
deltoideus (figura 4), importante para estabilizar la ar-
ticulacién del hombro y flexionar con fuerza el ante-
brazo (Hildebrand, 1985). La cresta se proyecta desde
el cuerpo de la diafisis generando un saliente promi-
nente en la porcién distal. La extension anterior de la
cresta deltoidea mejora el brazo de momento del
musculo spinodeltoideus, proporcionando una mayor
capacidad en el desarrollo de fuerzas para retraer el
antebrazo. También es notoria la insercién de los
musculos teres major y latissimus dorsi (figura 4), acce-
sorios en la flexion del himero. Esto permitiria tirar
con fuerza hacia atras sin tener que extender necesa-
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riamente el zeugopodio para generar fuerza, accién
que adquiere importancia en la funcién de cavar,
desgarrar o tirar del follaje u otro elemento.
Lydekker (1893) compara el desarrollo de la cresta
deltoidea a la del wombat (Phascolomys), sugiriendo
con esto capacidades fosoriales. La cresta es mayor
aun que la observada en armadillos (Dasypodidae),
también con capacidad cavadora; sin embargo, no es
la tinica funcién que podria estar favorecida con esta
caracteristica. El desarrollo de la cresta supinatoria se
asocia con una importante musculatura supinadora
del zeugopodio y del autopodio. Ademads, sobre la
porciéon posterior del epicondilo lateral se origina el
musculo anconeus (figura 4) que asiste al triceps bra-
chii en la extension del zeugopodio; la prolongacién
de la cresta supinatoria puede significar un despla-
zamiento distal del origen de este musculo, lo que
mejora la componente de fuerza efectiva para dicha
funcién. Ademas, tendrian mucha importancia los
miusculos pronadores del zeugopodio y del autopo-
dio y los flexores del autopodio y los digitos, con ori-
gen sobre el epicondilo medial (figura 4). Estas carac-
teristicas suponen un uso efectivo de la mano y la
pronacién y supinaciéon del zeugopodio para mani-
pular el alimento u otra funcién accesoria a la loco-
mocién. La inclinacién distal del hamero, ademas, se
relaciona con una posicién abducida de la extremi-
dad a nivel de la articulacién estilopodio-zeugopodio
(Elissamburu, 2007). Esta abduccién de la extremi-
dad implica la pronacién y supinacién de la extremi-
dad durante el paso (Jenkins, 1971).

Ulna-radio. Las caracteristicas de la porcién proxi-
mal articular de la ulna (muy amplia, con la porcién
ventral expandida medialmente y la porcién supe-
rior orientada lateralmente ubicandose sobre la por-
cion articular del radio, con la articulaciéon del radio
abarcando la porcién anterolateral de la misma, y de
superficie amplia y levemente céncava) permiten la
pronacién y supinacién del zeugopodio (Hildebrand,
1988) y suponen un zeugopodio robusto, con una im-
portante distribucién transversal de las fuerzas entre
el radio y la ulna. De acuerdo con las proporciones
del olécranon, sobre el que se insertan los musculos
triceps brachii y dorsoepitrochlearis (figura 4) que fun-
cionan extendiendo el zeugopodio, es factible propo-
ner que no se prepondera la fuerza en la flexién del
zeugopodio y que seria posible generar movimientos
veloces en la porcion distal de la extremidad, mas
aun si se considera la longitud del autopodio. En
comparacion con xenartros fosiles (White, 1993), las
caracteristicas del olécranon y la forma de la articula-
cién proximal de la ulna son mas similares a las ob-
servadas en formas con locomocién terrestre como
Prepotherium Ameghino 1891, aunque el olécranon no
se proyecta dorsalmente. En la epifisis distal la ulna
articula por una pequeiia superficie con el radio y so-

Tabla 1. Valores de los indices de la extremidad anterior y poste-
rior de Homalodotherium. Se indican el valor medio, el desvio es-
tandar (SD) y el ntimero muestral (n). IDp: Indice Deltopectoral;
IE: indice Epicondilar; IRU: Indice de Robustez de la Ulna; I0O: In-
dice Olecraneano; IB: Indice Brachial; IRF: Indice de Robustez del
Fémur; IRT: Indice de Robustez de la Tibia; IC: Indice Crural /
Index values of the anterior and posterior limbs of Homalodotherium.
Mean value, standard deviation (SD) and sample number (n) are given.
IDp: Deltopectoral Index; IE: Epicondilar Index; IRU: Ulna Robustness
Index; 10: Olecranean Index; IB: Brachial Index; IRF: Femur
Robustness Index; IRT: Tibia Robustness Index; IC: Crural Index.

Homalodotherium
Extremidad Indice

Media SD (n)
IDp 67,24 2,16 (2)
IE 42,34 3,82 (2)
anterior IRU 10,77 0,25 (2)
10 23,53 1,17 (2)

IB 1,02 1)

IRF 21,85 1)

posterior IRT 16,53 1

IC 0,53 1

bre la porcién posterior por una superficie semiesfé-
rica con el cuneiforme. Por otro lado, la epifisis distal
del radio es muy robusta y articula no sélo con el es-
cafoides y el lunar, por medio de una superficie mar-
cadamente céncava, transversal y dorsoventralmen-
te, sino también con el cuneiforme, abarcando practi-
camente toda la porcién proximal del autopodio. Las
caracteristicas de la articulacién distal de la ulna y
del radio, asi como la posicién que adoptan entre si y
respecto autopodio, favorecen los movimientos de
pronacion y supinacién. Sumado a esto, la articula-
cién distal del radio permite una gran movilidad de
flexion y extension del autopodio y, en el radio, la
curvatura de la diafisis genera un gran espacio inte-
réseo para el desarrollo de la musculatura flexora del
autopodio y los digitos. El desarrollo del surco tendi-
nal correspondiente al tendén del musculo extensor
carpi radialis acompafia esta observacion. Las caracte-
risticas generales de robustez y proporcion de la ulna
y del radio son similares a las de Ailuropoda, con gran
movilidad y capacidad de pronacién y supinacién
del zeugopodio. Sin embargo, a diferencia de éste, la
proporcién del olécranon, sumada a la posicién digi-
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Extremidad anterior

Figura 4. Reconstruccion muscular de las extremidades de Homalodotherium. Extremidad anterior / muscular reconstruction of the limbs
of Homalodotherium. Fore limb: a, pronator teres; b, flexor carpi ulnaris; ¢, flexor carpi radialis; d, latissimus dorsi; e, teres major; £, infraspina-
tus; g, supraspinatus; h, biceps brachii; i, flexor digitorum superficialis; j-k-1, deltoideus (spinodeltoideus, acromiodeltoideus, clavodeltoideus); m, su-
pinator; n, flexor digitorum profundus; o, dorsoepitrochlearis; p, triceps brachii; q, anconeus; r, extensores. Extremidad posterior / Hindlimb: a,
obturator internus; b, quadratus femoris; ¢, iliacus; d, psoas major; e, biceps femoris; £, rectus femoris; g, gastrocnemius; h, tibialis anterior; i, so-
leus; j, gluteus minimus; k, gluteus medius; 1, semimembranosus; m, obturator externus; n, peroneus brevis; o, extensor digitorum longus; p, glu-
teus maximus; q, semitendinosus; r, extensor digitorum brevis. Los musculos con transparencia se corresponden a la vista medial de la ex-
tremidad / muscles with transparency correspond to medial view of the limb.

tigrada del autopodio y la mayor extension distal del
zeugopodio en relacién al humero en Homalo-
dotherium, suponen movimientos méas veloces en la
extension de la porcién media y distal de la extremi-
dad.

Autopodio anterior. El escafoides y el lunar, de la se-
rie proximal del carpo, articulan con el radio por me-
dio de una superficie convexa continua y que se ex-
tiende sobre el margen dorsal, lo que permite gran
movilidad en la flexion y la extensién del autopodio.
La pronacién y la supinaciéon también serian impor-
tantes dadas las caracteristicas de articulacion con el
radio y la ulna. Coombs (1983) sostiene que la distin-
ta longitud de los metacarpales III, IV y V y la forma
en que se transmite el peso por el lunar a través del
magnum y el unciforme a estos metacarpales sugie-
ren que la mayor parte del peso pasaria por el lado
externo del autopodio. Sin embargo, la diferencia con
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el metacarpal II no es tan marcada y la proporcion
entre los elementos carpales, asi como la forma en
que articulan entre ellos, concuerda con una distri-
bucién bastante homogénea del peso en la extremi-
dad. Los metacarpales II, III, IV y V, notoriamente
largos, generan una gran superficie palmar y distri-
buirian en forma equitativa el peso del cuerpo sobre
los cuatro digitos, por lo que se concuerda con Scott
(1930) en creer errénea la suposicién de Ameghino
(1894) de que el autopodio anterior reposaba sobre el
margen ulnar. Las caracteristicas de la articulacién
metacarpo-falanges, de superficie concavo convexa y
ubicada anterodorsalmente sobre el extremo distal
de los metacarpos, sugieren una postura digitigrada.
Ademas, como ya noté Coombs (1983), la forma en
que se transfiere el peso del carpo al metacarpo con-
cuerda con esta postura. Los digitos tienen falanges
muy cortas y robustas, con las ungueales en forma de
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garras. Las primeras falanges presentan tuberosida-
des que suponen una importante insercién tendino-
sa, por lo que los digitos serian cortos y fuertes en la
flexién. Las articulaciones con mayor movilidad se
corresponden a las del metacarpo-falanges, que per-
miten la flexién y extension de los digitos, y a la de
las falanges ungueales, que posibilitan la hiperexten-
si6n de las garras. La presencia de un pisiforme ro-
busto se asocia con el desarrollo de fuerza en la fle-
xién del autopodio, ya que es el sitio de insercién del
musculo flexor carpi ulnaris (figura 4).

Cintura pélvica. Las caracteristicas del ilion suponen
una musculatura gluteal (m. gluteus maximus, m. glu-
teus medius, m. gluteus minimus) muy importante (fi-
gura 4) que, dada la orientacion anteromedial res-
pecto al fémur, actuarfa como rotador medial de la
extremidad (funcién que adquiere gran importan-
cia), como abductora, y en la flexién del fémur y pro-
traccion de la extremidad. Estas dos tltimas funcio-
nes son exclusivas del musculo gluteus maximus, que
se origina en la porcién anteromedial del ilion y se in-
serta en el tercer trocanter. La extension lateral del
ilion es una caracteristica asociada a la postura bipe-
da o a la actividad cavadora (Davis, 1964). La gran
extension lateral observada en Homalodotherium es si-
milar a la que se presenta en algunos xenartros f6si-
les como Megatherium Cuvier 1796 o Scelidotherium
Owen 1840, para los que se ha propuesto la posibili-
dad de adoptar una postura bipeda (Casinos, 1996) y
la posibilidad de cavar (Bargo et al., 2000), respecti-
vamente. Otras caracteristicas asociadas con la adop-
cién de postura bipeda (Davis, 1964) y que se han ob-
servado en Homalodotherium son el cuerpo del ilion
robusto y la sinfisis isquio-pubica corta. Si se consi-
dera en postura bipeda (posicién que ademads esta
respaldada por las proporciones del fémur, la tibia y
el autopodio y por los angulos que estos adoptan en-
tre si, datos personales), el muasculo gluteus maximus
estabilizaria la articulacién acetabulo-femoral, flexio-
nando la cintura pélvica y tirando el cuerpo hacia de-
lante. En la parte interna del ilion se origina el mus-
culo iliacus, que se inserta en el trocAnter menor y
tendria la misma funcién. Sobre el corto cuello del
ilion, se diferencia una notoria superficie triangular
para la insercién del rectus femoris (figura 4), que fle-
xiona el fémur y extiende el zeugopodio. Sobre la tu-
berosidad isquial se originan los mtsculos biceps fe-
moris, semimembranosus y semitendinosus (figura 4),
que se insertan en la porcién proximal de la tibia.
Estos musculos retraen la extremidad, pero ademas
son importantes para extender la cadera y elevar el
cuerpo, funcién que adquiere importancia para man-
tener una postura bipeda; dada la corta longitud de
la tibia, generan mucha fuerza en la porcion distal del
zeugopodio. El isquion robusto ademas puede llegar
a tener relacién con la capacidad de sentarse, como se

observa en Ailuropoda o Ursus, ya que el isquion so-
porta el peso durante este comportamiento (Davis,
1964). El isquion en Homalodotherium es mucho mas
robusto que en estos géneros y la tuberosidad isquial
mucho més prominente. Ademas, por las proporcio-
nes de los elementos 6seos de la extremidad poste-
rior, serfa facil adoptar esta postura, dado que re-
quiere una leve inclinacién sobre la articulacién de la
rodilla que estd préxima al suelo. Sobre el pubis se
originan los musculos gemellus, obturator y quadratus
femoris (figura 4) que se insertan en la porcion proxi-
mal posterior del fémur y acttan rotando lateral-
mente el mismo. El musculo gracilis, también con ori-
gen en el pubis, se insertaria en el extremo proximal
interno de la tibia y serfa importante para aducir el
estilopodio, flexionar el zeugopodio y asistir en la ro-
tacion medial cuando el zeugopodio esta flexionado;
esto ultimo en particular serfa importante al adoptar
una postura bipeda.

Fémur. El desarrollo transversal de la diafisis del fé-
mur supone una importante tensién transversal del
hueso, que estarfa dada por la gran masa corporal,
maés atn durante la posible adopcién de una postura
bipeda. La curvatura medial de la diéfisis asi como el
cuello corto y ancho también podrian ser reflejo de
esta condicién. La cabeza articular es semiesférica y
no se diferencia la févea capitis, por lo que Scott
(1930) la asemeja a la de ungulados de gran masa cor-
poral. El trocanter mayor es una importante zona de
insercién para los musculos gluteus minimus y medius
(figura 4) que estarian bien desarrollados. El trocan-
ter menor constituye una amplia zona proximodistal
de insercién para los musculos iliacus y psoas (figura
4), que flexionan el fémur. En el tercer trocanter, ex-
tendido proximodistalmente, se inserta el musculo
gluteus maximus (figura 4), uno de los principales
musculos que flexionan y abducen la extremidad. La
gran extension proximodistal de la superficie de in-
sercién de estos musculos incrementa el brazo de
momento de los mismos y favorece la produccién de
fuerza generada en la flexién, accién que adquiere
importancia para estabilizar el cuerpo al adoptar una
postura bipeda. La zona de insercién para los mus-
culos obturator, gemellus y quadratus femoris sobre la
fosa intertrocantérica también se extiende proximo-
distalmente y la superficie se proyecta en un zécalo
que incrementa el area de insercién y mejoraria el
brazo de momento de estos musculos para rotar late-
ralmente el fémur. En la epiffisis distal, los condilos se
orientan con un angulo aproximado de 45° respecto
al eje de la diéfisis, pero se ubican en distinto plano y
se diferencian en el tamafio y forma de las superficies
articulares. El condilo medial es de posicién mas dis-
tal y es mucho maés convexo que el lateral, el cual pre-
senta sdlo una leve convexidad, correspondiéndose
con la superficie articular de la tibia, que presenta la
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medial mas céncava. Acorde con esta conformacion
de los condilos, la extremidad estaria rotada lateral-
mente, con la articulacién de la rodilla desplazada
desde el plano sagital hacia el margen externo. La ti-
bia y por consiguiente los autopodios rotan levemen-
te, con la porcién anterior orientada externamente y
la porcién posterior interna. La superficie y forma de
los condilos suponen que el peso del cuerpo descan-
saria mayormente sobre el margen lateral de la extre-
midad. La tréclea patelar es corta, ancha y poco pro-
funda, de acuerdo con lo observado en mamiferos
plantigrados (Carrano, 1997). La tréclea es levemente
asimétrica, con la cresta lateral mas abrupta y mas ex-
tendida proximalmente que la medial, en un patrén
contrario al observado en ungulados actuales, en los
que predomina la cresta medial. Esta conformacién
de la tréclea genera un radio de rotacién para la pa-
tela mas amplio sobre el margen lateral. En este mar-
gen, la fuerza ejercida por la patela estaria incremen-
tada, en correspondencia con el mayor soporte de
masa corporal sobre la porcién lateral de la extremi-
dad. Ademads, se observa un importante desarrollo
de los sitios de insercién de los ligamentos colatera-
les, medial y lateral, que evitarian las dislocaciones
de esta articulacion.

Tibia-fibula. El desplazamiento lateral desde el
cuerpo de la diafisis de la faceta articular para el con-
dilo lateral del fémur, permite distribuir el peso del
cuerpo en la extremidad, derivando parte del mismo
lateralmente hacia la fibula, en lugar de ser soporta-
do sélo por la diafisis tibial; esta distribucién favore-
ce el desplazamiento de fuerzas hacia el margen late-
ral. Acorde con la corta longitud de la tibia respecto
al fémur, habria una importante fuerza de flexién en
la porcién distal de la extremidad. Las caracteristicas
de la epifisis distal, ancha, robusta, con el maléolo
medial bien desarrollado y las crestas para el astra-
galo anchas y poco profundas, suponen que la distri-
bucién transversal de fuerzas sobre el autopodio se-
ria notoria y que los movimientos no se restringen al
plano sagital. El gran desarrollo de la tuberosidad
para la insercién del tendén patelar concuerda con la
elevada tension y fuerza que soportaria esta articula-
cién, previniendo las dislocaciones.

La curvatura de la fibula genera un gran espacio
interéseo para el origen y desarrollo del musculo #ibi-
alis anterior (figura 4), que flexiona dorsalmente y su-
pina el autopodio, del musculo tibialis posterior, que
supina y flexiona plantarmente el autopodio, y de los
miusculos extensores del autopodio y digitos (figura
4). De acuerdo con la posicién supinada que tendria
el autopodio (como se discute mas adelante), los
miusculos tibialis tendrian una funcién relevante.
Autopodio posterior: Astragalo. Las caracteristicas
de la tréclea (ancha, poco profunda, con las crestas
muy poco marcadas y levemente asimétricas), su ubi-

AMEGHINIANA 47 (1), 2010

caciéon sobre el cuerpo del astragalo y la posicién del
surco para el tendén plantar se corresponden con
una postura plantigrada del autopodio con posibili-
dad de movimiento mediolateral del mismo
(Carrano, 1997; Wang, 1993; Ginsburg, 1961).
También la posicién horizontal de la articulacién del
navicular se corresponde con lo observado en mami-
feros plantigrados (Carrano, 1997). Esta postura es
respaldada, ademas, por la presencia de la zona arti-
cular extra para la tibia sobre la porcién medial pos-
terior a la trdclea, que limita la extensién del autopo-
dio. La gran proporcion de la tréclea en relacién con
el cuerpo total del astragalo (68%) y la forma de la
misma, asociadas con la forma y disposicién de las
superficies de articulacién con el calcdneo, respaldan
una transmisiéon dorsoplantar (vertical) de fuerzas en
el autopodio, a su vez con una importante compo-
nente transversal de las mismas. La superficie ectal
de articulacién con el calcdneo es céncava, por lo que
concentra la fuerza recibida sobre esta porcién arti-
cular hacia el margen lateral del calcaneo. Esta obser-
vacién concuerda con la interpretacién de Ameghino
(1894), Scott (1930) y Coombs (1983) de que el auto-
podio descansa sobre el margen fibular (véase discu-
sién Autopodio).

Calcaneo. La longitud del tber, mucho mayor que la
del cuerpo articular, se corresponde con un impor-
tante brazo de momento para los musculos gastrocne-
mius 'y plantaris (figura 4), que favorece la produccién
de fuerza en la extension del autopodio; estos mts-
culos ademas son de particular importancia para es-
tabilizar la articulacién del tobillo al considerar una
postura bipeda. De acuerdo con las caracteristicas de
la articulaciéon con la fibula (muy amplia y casi co-
planar con las superficies para el astragalo), una par-
te importante del peso del cuerpo esta dirigida hacia
el margen lateral del autopodio, mas atin conside-
rando las caracteristicas del astragalo y el escaso de-
sarrollo del proceso sustentacular en el calcaneo.
Sobre el margen lateral anterior contiguo a la articu-
lacién con el cuboides, se insertarian el ligamento ta-
lo calcédneo y el musculo extensor digitorum brevis (fi-
gura 4), extensor de los digitos. La tuberosidad me-
dial distal presente en el tiber podria corresponder-
se al sitio de insercién del musculo flexor digitorum
brevis, que flexiona las falanges proximales y seria
importante en ejercer fuerza sobre el sustrato tanto
para la locomocion como para sostener una postura
bipeda.

Resto del autopodio. El autopodio posterior es de
menor tamafio que el anterior. De acuerdo con la in-
terpretacion dada para el astragalo y el calcaneo, es
plantigrado, con una importante distribucién trans-
versal de fuerzas y con el soporte del peso del cuer-
po desplazado hacia el margen lateral del mismo.
Esto estd en concordancia con la propuesta de
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Ameghino (1894) y Scott (1930) quienes sostuvieron
que el autopodio posterior descansaria sobre el mar-
gen fibular. Con respecto a esto, Scott (1930) recono-
ce que la gran movilidad de la cabeza astragalar per-
mite una rotaciéon parcial del autopodio respecto a la
extremidad. El resto del autopodio presenta otras ca-
racteristicas relevantes. El navicular, corto en sentido
anteroposterior y muy ancho, se extiende sobre el la-
do interno llegando hasta el espacio medial del astra-
galo. Esta proyeccién se corresponde con el sitio de
insercién del musculo tibialis posterior, que se inser-
ta ademas sobre la tuberosidad sustentacular (robus-
ta y rugosa), el cuboides, los cuneiformes y los meta-
tarsales II, IIl y IV, y actta flexionando plantarmente
el autopodio e invirtiéndolo, funcién, ésta tltima,
particularmente importante si se considera la inver-
sién que experimenta el autopodio al descansar sobre
el margen fibular. La proyeccion del navicular incre-
menta el 4rea sobre la que acttia este muasculo y me-
jora tanto la orientacién como el brazo de momento
del mismo en la inversién. La articulacién del astra-
galo para el navicular y la del calcaneo para el cuboi-
des se ubican sobre el mismo plano, lo que permite
que haya movimiento del tarso a este nivel articular.
Ademas, como ya sefial6 Scott (1930), la articulacion
del navicular con el astrdgalo es de gran movilidad,
permitiendo la inversioén del autopodio en este sec-
tor. Asociado con esto, el cuboides presenta una an-
gosta banda articular para el astrdgalo, que, segin
Scott (1930), estaria en contacto cuando el navicular
se desplaza hacia el margen tibial. Por otro lado, la
porcién proximal del metatarsal V es muy prominen-
te y se extiende lateral y proximalmente en el auto-
podio, en forma conspicua. Este es el sitio de inser-
cién del musculo peroneus brevis (figura 4) que revier-
te el autopodio. Al igual que sucede con el navicular,
esta proyeccion incrementa el area de accién y mejo-
ra el brazo de momento del musculo en la eversion,
contrarrestando la accién del musculo tibialis poste-
rior. Acorde con esto, el autopodio tendria una im-
portante capacidad de inversién y eversiéon del mis-
mo. Con respecto a las falanges, a diferencia de lo
que se observa en el autopodio anterior, las superfi-
cies articulares proximales no se extienden sobre la
cara dorsal, por lo que los digitos y garras no tenfan
la misma libertad de movimientos.

Algunas caracteristicas del esqueleto apendicular
de Homalodotherium son similares a las del perisodac-
tilo Chalicotherium, con el que se ha comparado en di-
versas oportunidades (Scott, 1930; Riggs, 1937;
Coombs, 1983), como la proporcién de los elementos
6seos entre las extremidades. Sin embargo, las dife-
rencias también son notorias, sobre todo en la
extremidad anterior. Las proporciones, la robustez y
los accidentes 6seos principalmente observados en el
htimero denotan que la funcionalidad de la extremi-

dad no es exactamente la misma. El hdamero de
Chalicotherium es mas gracil y con menos area de in-
sercién muscular para el complejo deltoideo y la ul-
na tiene el olécranon menos desarrollado. Estas ca-
racteristicas se asocian, en primera instancia, con una
menor capacidad para el desarrollo de fuerza y una
mayor especializacién de la extremidad a los movi-
mientos veloces, tanto de la porcién proximal como
de la distal de Chalicotherium. Por otro lado, la extre-
midad posterior comparte proporciones mas simila-
res, aunque igualmente es mas gracil y la pelvis se
dispone mas verticalmente que en Homalodotherium,
quizas en relacién con la posibilidad de adoptar una
postura bipeda o de sentarse, como se discute ante-
riormente en el texto.

Respecto al otro perisodactilo con el que se ha
comparado, Moropus, acorde con lo observado en el
ejemplar montado en el AMNH de Nueva York, la
principal semejanza estd dada en las caracteristicas
del autopodio anterior; sin embargo, las proporcio-
nes de las extremidades y los accidentes ¢seos son
muy diferentes, asi como la conformacién del htime-
ro, la posicién de la cintura pélvica y la postura del
autopodio posterior que es digitigrada y no planti-
grada. Por otro lado, la abduccién de las extremida-
des es mucho menor que la de Homalodotherium (no
se dispone de datos sobre esta caracteristica en
Chalicotherium), por lo que las caracteristicas funcio-
nales no son compartidas con este género, siendo en
general Homalodotherium més similar a Chali-
cotherium.

Si bien las comparaciones realizadas con estos gé-
neros son validas y aportaron notoriamente a la in-
terpretacion de Homalodotherium, el estudio de las ex-
tremidades bajo un contexto biomecanico clarifica las
similitudes y diferencias funcionales; no s6lo aporta
a la interpretacion al comparar con mamiferos actua-
les, sino que permite interpretar directamente la es-
tructura y funcién del individuo adn sin una contra-
parte viviente.

Comparacion morfométrica

Los estudios en mamiferos actuales muestran
que, tanto en ungulados y proboscideos como en ro-
edores caviomorfos, los indices 10, IRU, IE y IB son
los que mejor reflejan la variacion entre fuerza y ve-
locidad de la extremidad anterior (Elissamburu,
2007). Estos indices muestran tener un alto significa-
do funcional que permite utilizarlos con cierta con-
fianza para interpretar las extremidades en mamife-
ros fésiles (Elissamburu, 2007). El IE ademés ha sido
considerado indicador de fosorialidad y capacidad
cavadora (Hildebrand, 1985; Lessa y Stein, 1992) y en
roedores caviomorfos tiene ademas cierta sensibili-
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dad a los cambios de la masa corporal (Elissamburu,
2001; Elissamburu y Vizcaino, 2004). Por otro lado, el
IO también es considerado un buen indicador de fo-
sorialidad y capacidad cavadora en mamiferos en ge-
neral y armadillos en particular (Hildebrand, 1985;
Vizcaino et al., 1999; Vizcaino y Milne, 2002) y el IB
se relaciona con la variacién en la velocidad de la ex-
tremidad en mamiferos en general, primates y arma-
dillos (Howell, 1944; Fleagle, 1979; Vizcaino y Milne,
2002). La longitud de la cresta deltoidea ha sido ana-
lizada por Hildebrand (1985) y en particular el IDp
ha sido estudiado en roedores caviomorfos
(Elissamburu, 2001, 2007; Elissamburu y Vizcaino,
2004), dasipddidos (Vizcaino y Milne, 2002) y ungu-
lados (Elissamburu, 2007). En los roedores se asocia
con la masa corporal y modo de locomocién, en dasi-
podidos muestra una marcada relacién funcional con
el desarrollo de fuerza del antebrazo asociado a la ac-
tividad cavadora y en ungulados no tiene un valor
funcional significativo.

La proporcién del musculo deltoideus (IDp) parece
tener un componente estructural caracteristico de ca-
da grupo, asociado a la adaptacion locomotora de la
extremidad y postura del cuerpo (principalmente por
el comportamiento que este indice presenta en ungu-
lados y roedores caviomorfos), un componente fun-
cional asociado con la capacidad de la extremidad de
desarrollar funciones accesorias a la locomocién (co-
mo la capacidad de cavar en dasipédidos (Vizcaino y
Milne, 2002) o la elevada adaptacién para cavar del
roedor caviomorfo Lagostomus) y un componente
asociado al soporte del peso corporal, como se apre-
cia claramente en roedores caviomorfos (Eli-
ssamburu, 2001; Elissamburu y Vizcaino, 2004; Eli-
ssamburu, 2007). El valor observado en Homa-
lodotherium para el indice de desarrollo deltoideo y
pectoral indica un gran potencial para el desarrollo
de fuerza en la flexién del estilopodio. Las propor-
ciones del complejo deltoideo son mucho mayores
que las observadas en ungulados, proboscideos y en
el caviomorfo Lagostomus especializado en el desa-
rrollo de fuerzas para cavar; y es similar al de la tri-
bu Priodontini entre los dasipédidos, una de las tri-
bus con mayor adaptacién a la actividad cavadora
(Vizcaino y Milne, 2002). De acuerdo con esto, més
alld del componente estructural que puede ser pro-
pio del orden, el elevado valor del indice, similar o
mayor al de especies con un alto potencial en el de-
sarrollo de fuerza para cavar y mucho mayor que el
de mamiferos de similar masa corporal, permite in-
dicar que el himero de Homalodotherium estaria espe-
cializado para generar fuerzas importantes en la fle-
xién del mismo, con una funcién accesoria al soporte
del peso corporal.

El indice de desarrollo epicondilar (IE) es préximo
al valor de Rhinoceros. La interpretacién funcional es
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distinta en los diferentes grupos de mamiferos. Entre
los ungulados, el desarrollo del epicéndilo se relacio-
na con una mayor masa muscular asociada al sopor-
te corporal, que se observa en mamiferos de gran ta-
mafio como Rhinoceros. En roedores caviomorfos, por
otro lado, el epicéndilo se expande principalmente
en su porcién medial, incrementando el sitio de in-
sercién de los musculos pronadores y flexores del au-
topodio y los digitos, que se encuentran ampliamen-
te desarrollados y favorecen el desarrollo de fuerza
para cavar en el autopodio y movilidad en el zeugo-
podio y el autopodio. Dada la morfologia de la extre-
midad en Homalodotherium, el elevado valor de IE se
asocia tanto al soporte de la masa corporal como a la
posibilidad de pronacién y supinacién del zeugopo-
dio y flexién del autopodio y digitos, funciones, estas
altimas, de gran relevancia.

El valor reducido del desarrollo del olécranon
(IO) en Homalodotherium es claramente indicador de
movimientos veloces en la extensién del zeugopodio.
Este indice tiene un alto grado de homogeneidad tan-
to en los valores como en la interpretacion funcional
en los distintos 6rdenes de mamiferos analizados
(Elissamburu, 2007). Una caracteristica particular de
Homalodotherium es que no hay una correlacién fun-
cional entre las adaptaciones del estilopodio y del
zeugopodio, como generalmente se da en otros ma-
miferos. En este caso, el estilopodio favorece el desa-
rrollo de fuerza, mientras que el zeugopodio favore-
ce la velocidad de extension.

El elevado valor de robustez de la ulna (IRU) es-
tarfa asociado a la gran resistencia del zeugopodio al
desarrollo de fuerza, en este caso asociado al soporte
del peso corporal (como sucede en Rhinoceros), como
complemento funcional a la fuerza impartida por el
hamero, o a la manipulacién del alimento, dado que
la morfologia del zeugopodio no respalda la posibili-
dad de generar fuerzas importantes al momento de
extender el mismo, como se observa en mamiferos
con capacidad cavadora tal como los roedores cavio-
morfos.

La interpretacién de la extension distal de la ex-
tremidad (IB) respalda la hipétesis de que se favore-
cen los movimientos veloces en la porcién distal mas
que el desarrollo de fuerza. Las extremidades en las
que prevalece la fuerza y no la velocidad tienden a
ser cortas distalmente, como en el caso de los ungu-
lados Rhinoceros, Hippopotamus, Sus y Tayassu
(Elissamburu, 2007).

Tanto en roedores caviomorfos como en ungula-
dos y proboscideos, los indices que mejor reflejan la
variacion en el grado de velocidad y cursorialidad en
la extremidad posterior son IRT, IC y IRF (este tiltimo
con un valor menos significativo), con la diferencia
de que en caviomorfos la disminucién de velocidad y
cursorialidad asociada al mayor desarrollo de fuerza
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se relaciona con el incremento de la capacidad cava-
dora y en ungulados al aumento de la masa corporal
(Elissamburu, 2007). El IRT ademas ha mostrado te-
ner una fuerte asociacién con la masa corporal en ro-
edores caviomorfos (Elissamburu, 2001; Elissamburu
y Vizcaino, 2004), el IC en caviomorfos (Elissamburu,
2001) y armadillos (Vizcaino y Milne, 2002) y el IRF
en mamiferos en general y primates (Biewener y
Taylor, 1986; Demes et al., 1994).

Los valores observados en Homalodotherium para
el indice de robustez del fémur (IRF), mucho mayor
a lo observado en ungulados actuales, indican un al-
to grado de resistencia al desarrollo de fuerza trans-
versal. Esta caracteristica puede estar asociada a un
incremento en las tensiones transversas dado por la
postura de las extremidades y el soporte de la masa
corporal, tanto en postura cuadripeda, en la que el
peso estaria desplazado sobre las extremidades pos-
teriores (mucho mas cortas que las anteriores), como
al adoptar una postura bipeda. Esta observaciéon se
suma al elevado valor de robustez de la tibia (IRT),
similar al de Rhinoceros, adaptado a soportar una ele-
vada masa corporal.

La extension distal de la extremidad posterior (IC)
marca una notable diferencia respecto a la extremi-
dad anterior y a lo observado en la mayoria de los
ungulados actuales. Distalmente, la extremidad es
mas corta que en Hippopotamus, con la longitud mas
corta de la tibia respecto al fémur. Las proporciones
de la extremidad posterior son similares a las de los
proboscideos; sin embargo, las caracteristicas articu-
lares del fémur no respaldan una postura vertical del
mismo en la extremidad, como sucede en las especies
de este orden. La longitud del fémur respecto a la ti-
bia en Homalodotherium respalda la posibilidad de
adoptar una postura bipeda, ya que permite des-
plazar el centro de masa hacia atras y equilibrar los
movimientos relativos al punto de apoyo para man-
tener la postura.

Conclusiones

La extremidad anterior de Homalodotherium es de
postura digitigrada, robusta y larga distalmente, con
una gran longitud de la ulna y el autopodio. El esti-
lopodio tendria un desarrollo muscular importante,
preponderando el desarrollo de fuerzas en la flexiéon
del mismo y en la protraccién de la extremidad. Por
otro lado, el zeugopodio es robusto y con una impor-
tante capacidad de pronacién y supinacién, pero no
se prepondera el desarrollo de fuerzas, sino que serfa
capaz de desarrollar movimientos veloces en la por-
cion distal de la extremidad. El autopodio es amplio,
funcionalmente tetradéctilo (pentadéctilo con el de-
do I vestigial), con una distribucién homogénea del

peso sobre el mismo, con gran capacidad de flexionar
y extender el carpo y las falanges y notable desarro-
llo de fuerza en la flexion.

La extremidad posterior es de postura plantigra-
da, coincidiendo con lo observado por Coombs
(1983). Es extensa proximalmente y corta en la por-
ciéon distal; esta rotada lateralmente y el peso del
cuerpo descansa principalmente sobre el margen la-
teral. El autopodio es pentadactilo, con el dedo I re-
ducido, y reposa sobre el margen fibular; es mas pe-
queio que el autopodio anterior, pero estarfa adap-
tado al soporte de gran masa corporal. La muscula-
tura gluteal estd muy desarrollada por lo que puede
deducirse de las superficies de insercién del ilion y el
fémur; la conformacién muscular y las proporciones
de la extremidad respaldan la posibilidad de adoptar
una postura bipeda. Habria un importante desarrollo
de fuerza en la flexién y aduccion del estilopodio, en
la flexién de la extremidad y extensién de la cadera,
en la flexién en la porcién distal de la extremidad y
en la extensién, inversién y eversion del autopodio.

Los resultados anatémicos, morfométricos y bio-
mecanicos obtenidos refutan algunas inferencias pre-
vias sobre la postura del miembro anterior y la posi-
bilidad de cavar. La extremidad anterior tendria una
distribucién homogénea del peso y actuaria tirando
del alimento hacia atras con el himero, sin impartir
demasiada fuerza en la flexién del zeugopodio, por
lo que se respalda el habito folivoro asociado a for-
maciones arbdreas. Los resultados no concuerdan
con un habito cavador; sin embargo, es posible que
haya existido un rascado del terreno, dado por la fle-
xién del autopodio y la traccién del htimero, similar
a lo que ocurre en canidos actuales. La posibilidad de
flexionar velozmente el zeugopodio puede indicar
ademds que los miembros anteriores eran utilizados
también como defensa, funcién que se relaciona con
la capacidad de flexionar con fuerza la mano y digi-
tos. Por otro lado, la capacidad de manipular el ali-
mento o utilizar el autopodio para otras funciones
era elevada.

En la extremidad posterior, los resultados respal-
dan el mayor soporte del peso sobre el margen late-
ral en el autopodio y la extremidad; de acuerdo con
las proporciones de los segmentos 6seos, las extremi-
dades posteriores estan adaptadas para soportar el
peso corporal y actuar en una postura bipeda, dejan-
do libres los miembros anteriores. Permitirian ade-
mas la posibilidad de sentarse.

Las caracteristicas de Homalodotherium, en rela-
cion con la funcionalidad de las extremidades, lo co-
locan en un contexto particular respecto a otros
Notoungulados coetdneos, como Nesodon Owen 1846
entre los de mayor tamafio, en los que la alimenta-
cién es herbivora, pero sobre recursos distintos, no
arbéreos (Bond, 1986). Asimismo, es de importancia
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la posicion frente a otros mamiferos coetaneos como
Hapalops Ameghino 1887 (Xenarthra, Megatheriidae)
que, si bien es de mucho menor tamafio (26 kg), pre-
sentaba adaptaciones para héabitos arbéreos o trepa-
dores (White, 1997). En el Santacrucense, la
Patagonia estaba aparentemente forestada, con una
gran diversidad de ambientes potenciales y sin gran-
des planicies aridas hasta finales del Mioceno tardio
(Webb 1978; Pascual y Ortiz Jaureguizar, 1990), por
lo que el ambito era propicio para estos habitos. La
capacidad funcional de las extremidades para el uso
de recursos arbdreos, el posible uso de la extremidad
como defensa y la posibilidad de adoptar posturas
bipedas o sentarse abren un panorama paleobiol6gi-
co distinto para el género, importante para futuros
estudios del orden o de interpretaciones en el uso de
recursos y de dinamica de comunidades.
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