
Introducción

La estática mandibular, es decir, la capacidad de
la mandíbula para transmitir y eventualmente absor-
ber las fuerzas que se aplican sobre ella, ha sido ob-
jeto de numerosos estudios aplicados a muy diversos

taxones de vertebrados fósiles y actuales (por ejem-
plo, Smith y Savage, 1959; Olson, 1961; Crompton,
1963; Ostrom, 1964; Turnbull, 1970; Sinclair y
Alexander, 1987; Cleuren et al., 1995; Molnar, 1998;
Bargo, 2001; y Fariña y Vizcaíno, 2001). La mayor
parte de tales estudios descansan en principios inge-
nieriles de la teoría de vigas a través de la considera-
ción de analogías con palancas o bien de análisis de
cuerpo libre. La teoría de vigas puede también utili-
zarse implícitamente para el estudio de cargas estáti-
cas, torques, y mecánica de los brazos de palanca en
condiciones de equilibrio.

Los diversos músculos responsables de la aduc-
ción (cierre) de la mandíbula reptiliana traccionan en
diferentes direcciones; algunos lo hacen dorsalmente
y posteriormente y otros dorsalmente y anteriormen-
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Abstract. MANDIBLE STRESS DISTRIBUTION DURING THE BITE IN CARNOTAURUS SASTREI BONAPARTE, 1985 (THEROPODA:
ABELISAURIDAE). A computerised tomography scanning was used to generate a three-dimensional mandible recons-
truction of the carnivorous dinosaur Carnotaurus sastrei. This non-invasive technique provides a suitable foundation for
finite element modelling (FEM) of biological structures such as the one mentioned above. FEM is a numerical appro-
ach very appropriate to analyse the mechanical behaviour of the mandible, which in vivo is subjected to varying regi-
mes of stress and strain. The model of the mandible was loaded in order to simulate six different conditions (ventrally
directed static bite applied at the anterior, central, and posterior teeth; with and without axial traction of a hypotheti-
cal prey). The mechanical strength of the mandible was also studied through an estimation of the maximum bite force
capable to withstand failure stress. The bilateral muscle-driven bite force of Carnotaurus (3341 N; estimated at the pos-
teriormost teeth) would have been relatively weak in comparison with the one corresponding to extant carnivores.
Principal stress magnitudes varied predictably for the studied loading conditions, with peak stresses found at the in-
tramandibular joint. When the effects of adductor muscle forces and reaction condylar forces are removed from the mo-
del, the maximum force withstood by the mandible may be up to 6.1 times higher than the estimated muscle-driven bi-
te force. This does not suggest a mandibular design particularly strong in Carnotaurus.
Resumen. Se empleó un barrido mediante tomografía computarizada para la generación de la imagen tridimensional
de la mandíbula del dinosaurio carnívoro Carnotaurus sastrei. Esta técnica no invasiva proporciona una base adecuada
para la modelización con elementos finitos (MEF) de estructuras biológicas como la mencionada. La MEF constituye un
enfoque numérico sumamente apropiado para el análisis del comportamiento mecánico de una estructura tal como la
mandíbula, la cual in vivo está sujeta a regímenes variables de tensión y deformación. El modelo de la mandíbula fue
cargado con el propósito de simular seis diferentes situaciones (mordida estática ventralmente dirigida sobre dientes
anteriores, centrales y posteriores; con y sin tracción axial de una hipotética presa). Se estudió también la resistencia
mecánica de la mandíbula mediante la estimación de la magnitud de la fuerza de mordida para la que se alcanza el ni-
vel de tensiones de falla. En Carnotaurus, la fuerza de mordida bilateral generada muscularmente (3341 N; estimada a
nivel de los dientes más posteriores) habría sido relativamente débil en comparación con la correspondiente a carnívo-
ros actuales. Las tensiones principales variaron de manera predecible para las condiciones de carga estudiadas, encon-
trándose las magnitudes extremas a nivel de la articulación intramandibular. Cuando se eliminan del modelo los efec-
tos de las fuerzas de aducción musculares y de reacción condilar, la máxima fuerza soportada por la mandíbula resul-
ta ser hasta 6,1 veces superior a la fuerza de mordida de origen muscular. Ello no sugiere la presencia de un diseño
mandibular particularmente resistente en Carnotaurus.
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te. El músculo aductor mandibular externo (el cual
tracciona dorsalmente y posteriormente) es el mús-
culo mandibular de mayor tamaño en la mayoría de
los reptiles, aunque el músculo pterigoideo (el cual
tracciona dorsalmente y anteriormente) es el mayor
en crocodilios (Schumacher, 1973).

Smith y Savage (1959) mostraron para mamíferos
cómo las diferentes direcciones de tracción pueden
reducir las fuerzas que se producen a nivel de la arti-
culación cráneo-mandibular y Crompton (1963) dis-
cutió en reptiles sinápsidos la evolución del ordena-
miento muscular del aparato mandibular mamalia-
no. No obstante, hasta el trabajo de Sinclair y Alexan-
der (1987) existía poca discusión acerca de las direc-
ciones adoptadas por los músculos mandibulares en
reptiles actuales, como así también con respecto a sus
respectivas fuerzas de mordida y de reacción condi-
lar resultantes. Estudios como el último mencionado
resultan indispensables teniendo en cuenta que los
análisis funcionales en taxones fósiles resultan nece-
sariamente dependientes de estudios neontológicos.

La mandíbula dinosauriana, como ocurre en to-
dos los vertebrados, opera como una palanca de ter-
cera clase, con la fuerza de contracción muscular ac-
tuando en un punto dado entre el pivote (situado a
nivel de la articulación entre los huesos cuadrado y
articular) y la resistencia (ubicada entre las denticio-
nes superior e inferior). Mediante la aplicación de los
principios que operan en los sistemas de palancas, así
como también del concepto de ventaja mecánica
(Alexander, 1983: 8), ha resultado posible postular
diferencias en la mecánica alimentaria de diferentes
especies de dinosaurios. Teniendo en cuenta esta po-
sibilidad, Ostrom (1966) analizó la mecánica del apa-
rato mandibular de varias especies de dinosaurios
ceratopsios, Wu y Russell (1997) realizaron un análi-
sis funcional similar en dos especies de dinosaurios
ornitópodos del Cretácico Inferior, Iguanodon ather-
fieldensis y Ouranosaurus nigeriensis, y Mazzetta et al.
(1998) comparan la ventaja mecánica mandibular del
terópodo sudamericano Carnotaurus sastrei con la co-
rrespondiente a dos terópodos laurásicos, Ceratosau-
rus nasicornis y Tyrannosaurus rex. Sin embargo, ulte-
riores análisis biomecánicos dirigidos a establecer
cuantitativamente la fuerza de mordida en dinosau-
rios terópodos sólo han sido realizados hasta el pre-
sente por Erickson et al. (1996), y Rayfield et al. (2001).

Rayfield et al. (2001) estiman la fuerza de mordida
en un ejemplar subadulto del terópodo laurásico
Allosaurus fragilis mediante un procedimiento similar
al empleado en el presente estudio. Ello hace a sus es-
timaciones directamente comparables con las aquí
presentadas. Estos autores analizaron también cuan-
titativamente, y por primera vez, la capacidad del
cráneo de un dinosaurio para resistir las tensiones
que sobre el mismo se producían durante la mordida.

Tal análisis se basó en una reconstrucción tridimen-
sional computarizada del cráneo de dicha especie.

Hasta el presente no existen análisis de la mecáni-
ca mandibular de los dinosaurios sudamericanos,
salvo un estudio preliminar de este aspecto en Carno-
taurus sastrei (Mazzetta et al., 1998). En el corriente es-
tudio se desarrolla lo allí esbozado y se extiende el
análisis hacia otros aspectos relativos a la resistencia
estructural de su mandíbula durante la mordida. Ca-
be mencionar además que el detallado modelo tridi-
mensional creado para dicho análisis constituye la
primera reconstrucción geométrica computarizada
de la mandíbula de un ceratosaurio.

Material y métodos

La musculatura mandibular de Carnotaurus fue
restaurada a partir del examen de las marcas muscu-
lares observadas en la superficie de diversos huesos
de su cráneo y mandíbula, como así también por ana-
logía con el patrón muscular de origen e inserción
observable en crocodilios y lacertilios actuales. Los
datos correspondientes al origen e inserción de los
músculos mandibulares de los crocodilios provienen
de Iordansky (1964) y Schumacher (1973). Los datos
correspondientes a las inserciones musculares man-
dibulares de los lacertilios fueron tomados mayorita-
riamente de Lakjer (1926), Bolk et al. (1938) y Haas
(1973). La terminología muscular utilizada en el pre-
sente trabajo es la empleada por Lakjer (1926) para
crocodilios, aunque con ligeras modificaciones.

La musculatura aductora mandibular fue agrupa-
da en tres unidades funcionales: músculo aductor
mandibular posterior (MAMP); grupo muscular tem-
poral (GMT), conformado por el músculo aductor
mandibular externo y el músculo pseudotemporal; y
grupo muscular pterigoideo (GMPt), conformado
por los músculos pterigoideo anterior y pterigoideo
posterior.

Las magnitudes de las fuerzas que los músculos
aductores mandibulares podrían haber ejercido en
vida fueron estimadas a partir de su restauración.
Los músculos aductores mandibulares de Carnotau-
rus fueron restaurados en arcilla de moldear sobre un
calco en tamaño natural de su esqueleto cefálico. Pos-
teriormente se realizó una incisión en los músculos
restaurados a nivel de su mayor grosor y se digitali-
zaron las imágenes correspondientes a sus cortes. El
área de sus respectivas superficies de sección trans-
versal fue determinada mediante el empleo del pro-
grama de análisis de imágenes Scion Image (versión
Beta 3b, Scion Corporation, MD, USA). Las fuerzas
musculares de aducción mandibular fueron calcula-
das a partir de tales áreas, considerando el valor de
tensión muscular máxima (392 kPa) registrado para
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vertebrados vivientes (Carlson y Wilkie, 1974; Tho-
mason et al., 1990). Dichas fuerzas fueron aplicadas
en el modelo tridimensional de la mandíbula a nivel
de los sitios de inserción muscular. Las mismas fue-
ron dorsalmente dirigidas teniendo en cuenta sus
más probables líneas de acción en relación a la evi-
dencia topográfica preservada en la superficie del
cráneo.

El análisis de la mordida desarrollado en el pre-
sente estudio asume que la mandíbula de Carnotau-
rus está en equilibrio. Dicha condición es observable
cuando el bocado es sostenido con los dientes de am-
bas fauces o cuando éste es aplastado por compre-
sión. Este análisis no se aplica a situaciones que in-
volucran grandes aceleraciones, tales como las que se
observan durante la alimentación inercial o durante
la fase de cierre rápido de la mandíbula o de ambas
fauces. El análisis también asume que la mordida de
Carnotaurus es simétrica (bilateral), de modo que no
se transmiten fuerzas a través de la sínfisis entre las
ramas dentarias izquierda y derecha. Todas las fuer-
zas intervinientes en el aparato mandibular son tra-
tadas bajo el supuesto de que las mismas actúan en
planos parasagitales. Ello es una aproximación razo-
nable si se tiene en cuenta que en los dinosaurios, co-
mo así también en los demás linajes reptilianos, las lí-
neas de acción de los principales músculos mandibu-
lares no forman generalmente grandes ángulos con
respecto al plano sagital. Las condiciones para el
cumplimiento del equilibrio de la mandíbula duran-
te la mordida producen tres ecuaciones independien-
tes, las cuales pueden formularse como se señala a
continuación.

FA sen θA + FB sen θB - Σ Fi sen θi = 0
FA cos θA + FB cos θB + Σ Fi cos θi = 0
xB FB sen θB - Σ xi Fi sen θi = 0

Estas ecuaciones fueron obtenidas mediante la
consideración de componentes de fuerza perpendi-
culares y paralelos a la línea recta definida por la pa-
lanca de la mordida, así como también de movimien-
tos de la mandíbula en torno al pivote (articulación
cráneo-mandibular). Los diversos grupos muscula-
res encargados del cierre de la mandíbula ejercen
fuerzas Fi (donde i = 1, 2, y 3). En la figura 1 se su-
perpone un diagrama de cuerpo libre a la mandíbula
de Carnotaurus, en el cual se ilustra las direcciones
adoptadas por las fuerzas musculares de aducción.
Las líneas de acción de estas fuerzas intersecan a la
palanca de la mordida a distancias xi desde el pivote,
formando ángulos θi con la misma. El bocado, ubica-
do a nivel de los dientes mandibulares más anterio-
res, ejerce una fuerza FB sobre la mandíbula, cuya lí-
nea de acción corta a la palanca de la mordida a una
distancia xB del pivote y con un ángulo θB. A nivel del

pivote actúa una fuerza de reacción FA sobre la man-
díbula, la cual forma un ángulo θA con respecto a la
palanca de la mordida. Los ángulos que quedan así
determinados en la figura 1 son proyecciones de los
mismos sobre el plano sagital.

Supóngase que el animal muerde el alimento en
un punto en particular, de modo que la distancia xB
queda especificada. Supóngase también que éste ejer-
ce cualquier combinación posible de fuerzas Fi con
sus músculos mandibulares. En dicha situación, las
distancias xi y los ángulos θi están dados por la mor-
fometría del sistema. En tal caso, todavía permane-
cen cuatro incógnitas (FA, θA, FB, y θB), una más de las
que pueden determinarse a partir de un sistema de
tres ecuaciones como el arriba planteado. Por consi-
guiente, se hace necesario utilizar otro supuesto a
efectos de resolver este sistema de ecuaciones. En
crocodilios actuales, el ángulo de la fuerza de mordi-
da θB es de 90° (Sinclair y Alexander, 1987; Cleuren et
al., 1995). Tal situación puede ser razonablemente ad-
mitida para el terópodo aquí estudiado, aunque tam-
bién sería posible asumir direcciones alternativas en
virtud de la supuesta movilidad de su cuadrado. Si
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Figura 1. Diagrama de cuerpo libre correspondiente a las fuerzas
que actúan en el el cráneo y mandíbula de Carnotaurus sastrei cuan-
do el alimento es mordido con los dientes más anteriores. Las fle-
chas representan las líneas de acción de las fuerzas ejercidas por
FA, la articulación cráneo-mandibular; FB, el bocado; F1, el múscu-
lo aductor mandibular posterior; F2, el grupo muscular temporal;
y F3, el grupo muscular pterigoideo. Dibujos del cráneo y mandí-
bula adaptados de Bonaparte et al. (1990) / Free-body diagram sho-
wing the forces acting on the cranium and mandible of Carnotaurus sas-
trei when the food item has been bitten with the anteriormost teeth. The
arrows represent the lines of action of the forces exerted by FA, the cranio-
mandibular joint; FB, the food; F1, adductor mandibulae posterior muscle;
F2, temporal muscle group; and F3, pterygoideus muscle group. Lateral
views of the skull parts redrawn from Bonaparte et al. (1990).
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las fuerzas musculares son especificadas, solamente
tres incógnitas permanecen en el sistema de ecuacio-
nes, y por lo tanto el mismo puede ser resuelto.

El GMPt de crocodilios y lacertilios se envuelve
en torno a la porción posterior de la mandíbula. Re-
sulta entonces admisible asumir una similar distribu-
ción espacial en el correspondiente a terópodos. En
tal caso, la dirección utilizada para las fibras de este
músculo en Carnotaurus se refiere a la inferida para la
parte intermedia entre sus contactos con la mandíbu-
la y el paladar. Debe también señalarse la probable
existencia de un músculo intramandibular en terópo-
dos en virtud de su presencia en crocodilios y aves
paleognatas. Sin embargo, no es necesario considerar
a este músculo para el cálculo de las fuerzas de mor-
dida en Carnotaurus. Como puede observarse en cro-
codilios actuales, el músculo intramandibular actúa
en serie con músculos responsables de la aducción
mandibular (van Drongelen y Dullemeijer, 1982). En
tal situación, se suman los cambios de longitud de los
músculos aunque no así sus fuerzas. No obstante, la
fuerza generada por el músculo intramandibular
afectaría al patrón de distribución de tensiones sobre
la mandíbula como consecuencia de su inserción en
el dentario. Por consiguiente, su acción fue incluida
en la configuración de cargas considerada en el mo-
delo de elementos finitos de la mandíbula de Carno-
taurus.

El análisis con elementos finitos (Zienkiewicz,
1971) es una técnica matemática de reconocida efica-
cia en cuanto a la estimación del desempeño de es-
tructuras ingenieriles o biológicas sujetas a regíme-
nes variables de tensión y deformación. Los elemen-
tos finitos representan fragmentos regulares de la es-
tructura analizada. Cada uno de estos elementos está
conectado con los elementos adyacentes mediante
puntos (nodos), en los que se satisface la condición
de equilibrio. En un análisis de la tensión en una es-
tructura es posible cuantificar el desplazamiento de
tales nodos mediante la resolución simultánea de
una serie de ecuaciones algebraicas, cuyos coeficien-
tes dependen de las propiedades mecánicas del ma-
terial (o materiales) y de la geometría modelizada.
Como la cantidad de tales ecuaciones es función de la
cantidad de elementos finitos considerados (decenas
de miles en el presente estudio), resulta obligatorio el
uso de métodos computacionales para su resolución.
Una vez que son conocidos los desplazamientos no-
dales pueden determinarse entonces con facilidad las
tensiones y deformaciones en la estructura conside-
rada usando las relaciones apropiadas derivadas de
la teoría de elasticidad.

La aplicación de la metodología de elementos fi-
nitos al análisis de la mecánica mandibular de Carno-
taurus implicó una fase previa de creación del mode-
lo geométrico de su mandíbula. Esta fase tuvo como

propósito la descripción matemática de las estructu-
ra biológica estudiada en términos de cantidad, tipo
y tamaño de los elementos, ubicación de los nodos,
propiedades materiales del hueso y condiciones de
contorno (restricciones a los desplazamientos) y car-
ga.

Primeramente se procedió a la utilización de una
técnica no destructiva tal como la tomografía compu-
tarizada de alta resolución para generar una serie de
imágenes (en planos de sección transversales al eje
longitudinal) de un calco en resina poliéster corres-
pondiente a la mandíbula de Carnotaurus sastrei. El
tomógrafo utilizado para este estudio fue un General
Electric, modelo Prospeed Hilight, de tipo helicoidal
con detector simple. Se realizaron cortes transaxiales
de 10 mm de espesor, moviendo la mesa del tomó-
grafo a una velocidad de 20 mm s-1. El soporte infor-
mático del tomógrafo permitió obtener imágenes in-
termedias entre cortes sucesivos mediante recons-
trucciones realizadas cada 5 mm. El diámetro utiliza-
do para la reconstrucción de datos de los cortes fue el
máximo permitido por el equipo (500 mm). La geo-
metría de la mandíbula así relevada produjo un total
de 116 imágenes tomográficas. Las mismas se obtu-
vieron en el formato Digital Imaging and Commu-
nications in Medicine (DICOM), el cual es comúnmen-
te utilizado para el almacenamiento y transferencia
de imágenes médicas.

Las imágenes tomográficas DICOM correspon-
dientes a la mandíbula de Carnotaurus fueron impor-
tadas a un formato de mapa de bits (bmp) y poste-
riormente editadas gráficamente con el fin de obtener
siluetas que reproduzcan la geometría más probable
de su canal meckeliano. El trabajo de edición se limi-
tó a la mitad izquierda de las imágenes (hemiman-
díbula izquierda) debido a la simetría bilateral de la
geometría mandibular en relación al plano sagital.
Tal estrategia permitió la ulterior creación de un mo-
delo de elementos finitos adecuado a las capacidades
computacionales disponibles y posibilitó la reduc-
ción del tiempo de procesamiento requerido.

Posteriormente a la edición de las imágenes to-
mográficas se procedió a la reconstrucción geométri-
ca de la estructura estudiada. Para ello se superpuso
una grilla espaciada regularmente (distancia interli-
neal de 2,76 mm) sobre cada una de las siluetas con el
propósito de definir puntos en las mismas. Los pun-
tos obtenidos en el dominio de las siluetas corres-
ponden a las intersecciones de las líneas horizontales
y verticales de la grilla, mientras que los puntos so-
bre el contorno quedan definidos por la intersección
de dichas líneas con el mismo. Las coordenadas co-
rrespondientes a los puntos definidos en las siluetas
se emplearon en la reconstrucción de la geometría tri-
dimensional de la hemimandíbula. Dicha reconstruc-
ción se realizó mediante la aplicación de la técnica de
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teselación extendida de Delaunay, utilizando un al-
goritmo de alfa-formas (Edelsbrunner y Mucke, 1994).
La discretización resultante produjo una malla de
elementos tetraédricos de cuatro nodos en la geome-
tría de la hemimandíbula (número de elementos =
144160, número de nodos = 28161), la cual se ilustra
en la figura 2.

El hueso mandibular fue modelizado asumiendo
un comportamiento linealmente elástico para el mis-
mo. En tales materiales existe una relación lineal en-
tre la tensión desarrollada ante una carga aplicada y
la deformación, donde toda la deformación desapa-
rece cuando la carga es retirada. El supuesto de linea-
lidad implica también que los desplazamientos (de-
formaciones) en la estructura biológica son pequeños
en relación a su tamaño global. Se asumió también,
como es típico en la modelización de biomateriales,
que el tejido óseo representado por el modelo es iso-
trópico (con iguales propiedades elásticas en todas
las direcciones) y homogéneo (la densidad es la mis-
ma en toda la estructura).

Del punto de vista histológico, el hueso craneano
de los dinosaurios terópodos resulta similar al hueso
bovino (Bos) en el sentido de estar conformado por
hueso haversiano secundariamente remodelado con
hueso compacto primario restringido a la región su-
perficial (Reid, 1996). Resulta razonable asumir que
una similar histología ósea es groseramente indicati-
va de similares propiedades materiales. Ello permite
asignar al modelo de la mandíbula de Carnotaurus las
propiedades del hueso haversiano bovino: módulo
de elasticidad de Young = 10 GPa; módulo de cizalla

= 3,6 GPa; razón de Poisson = 0,40 GPa; densidad =
1895 kg m-3 (Reilly y Burstein, 1975). Las propiedades
mecánicas del hueso compacto no fueron considera-
das en el modelo con el propósito de evitar una posi-
ble sobreestimación de la resistencia de la mandíbu-
la.

Las tensiones de falla (fluencia) en el hueso bovi-
no son de 172 y -284 MPa, para resistencia extensiva
y compresiva, respectivamente (Alexander, 1981).
Dichos valores fueron asignados al hueso mandibu-
lar de Carnotaurus. De este modo, la resistencia de la
mandíbula pudo ser evaluada a través de la conside-
ración de su factor de seguridad, el cual surge de la
comparación de las tensiones de falla del hueso man-
dibular con las tensiones producidas por las mayores
cargas que es esperable que la estructura experimen-
te durante sus actividades diarias.

Las condiciones de contorno fijadas para el mode-
lo consisten en una serie de restricciones a los des-
plazamientos que impiden el movimiento de cuerpo
rígido del mismo. Tales restricciones pueden crear
tensiones artificiales en su vecindad por lo cual estas
zonas fueron ignoradas en la interpretación de los re-
sultados. La condición de simetría bilateral fue intro-
ducida en el modelo mediante una restricción a los
desplazamientos mediolaterales de los nodos ubica-
dos sobre su plano sagital (sínfisis mandibular).

Los vínculos establecidos en el modelo de la man-
díbula permiten simular la posición de la mandíbula
durante una mordida estática. Para ello se fijó una lí-
nea de nodos en su superficie de articulación con el
cuadrado y se restringió, según el caso de carga ana-
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Figura 2. Malla de tetraedros (A, elementos y B, reproducción fotorrealista) resultante de la discretización de la hemimandíbula iz-
quierda de Carnotaurus sastrei / Tetrahedral mesh (A, elements and B, renderized image) obtained by discretisation of the left hemimandible of
Carnotaurus sastrei.
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lizado, el desplazamiento del ápice de los dientes en
la dirección vertical. Las reacciones en los ápices de
los dientes permitieron determinar en cada caso la
magnitud de la fuerza de mordida. El modelo de la
mandíbula también fue utilizado con el propósito de
estimar su resistencia mecánica. Para ello se fijaron
los seis grados de libertad del mismo (desplazamien-
tos y rotaciones en los tres ejes del espacio) a nivel de
su superficie articular con el cuadrado.

Las condiciones de carga especificadas en el mo-
delo (asumiéndolo en equilibrio estático, con las fau-
ces cerradas contra un elemento alimentario) vienen
dadas por las fuerzas de origen muscular estimadas
y eventualmente por las fuerzas producidas por inte-
racciones con una presa hipotéticamente activa du-
rante la mordida. Las características de estas fuerzas
(punto de aplicación, dirección, e intensidad) son ex-
plicitadas a continuación para cada uno de los casos
investigados.

En los primeros dos casos se simularon condicio-
nes de carga fisiológicas con el propósito de estudiar
una mordida estática aplicada sobre una serie de tres
dientes sucesivos. Para ello se eligieron tres posicio-
nes en la fila dentaria mandibular: anterior (dientes 1
a 3), central (dientes 7 a 9) y posterior (dientes 13 a
15). En estos casos se consideró máximamente activa
a la musculatura aductora, con el músculo intraman-
dibular en máxima tensión isométrica (caso 1) o so-
metido a elongación forzada producto de la tracción
axial de una presa (caso 2). También se estudió la re-
sistencia mecánica de la mandíbula mediante una si-
mulación que permite estimar la fuerza máxima que
podría aplicarse sobre sus dientes antes de que la
misma comience a ceder (caso 3). Para ello se consi-
deró inactiva a la musculatura aductora y se aplicó
aisladamente una carga de mordida arbitraria de 100
N (distribuida entre tres dientes consecutivos y apli-
cada en las tres posiciones de la fila dentaria ante-
riormente mencionadas) dirigida verticalmente. Di-
cho procedimiento resulta válido cuando se conside-
ran biomateriales como el hueso, el cual es grosera-
mente lineal elástico. Sin embargo, debe tenerse pre-
sente que en un contexto in vivo, las fuerzas de la

mordida no se aplican aisladamente, sino que son el
producto de fuerzas musculares que, conjuntamente
con las fuerzas de reacción condilar, crean momentos
flectores y torsionales que producen deformaciones
en la estructura biológica considerada. La evaluación
de los efectos aislados de las cargas flectoras que si-
mulan la mordida fue también realizada sobre un
modelo de la mandíbula que contempla la actividad
del músculo intramandibular en máxima tensión iso-
métrica.

La fase de solución del modelo mandibular gene-
rado se ejecutó mediante el empleo del programa de
computadora ALGOR (versión 12; Algor Interactive
Systems, Inc.; PA, USA), el cual permite la visualiza-
ción gráfica de los resultados a través de mapas de
color representativos de las magnitudes de las ten-
siones principales.

Resultados

Los datos referidos a las líneas de acción muscu-
lar inferidas para los músculos del aparato aductor
mandibular de Carnotaurus, así como también las es-
timaciones de las fuerzas ejercidas por los mismos,
son dados en la tabla 1. En dicha tabla se incluyen
además los valores correspondientes a un ejemplar
subadulto del carnosaurio Allosaurus a efectos com-
parativos. Los brazos de palanca (xi sen θi) generados
por el MAMP y el GMT son muy similares en los
ejemplares de ambas especies, mientras que el co-
rrespondiente al GMPt presenta una longitud algo
más de dos veces mayor en Allosaurus. Por otra par-
te, el brazo de palanca del punto de mordida más an-
terior mide 0,538 m en Carnotaurus, lo cual equivale
aproximadamente a dos tercios del registrado en
Allosaurus. En consecuencia, las distancias relativas
en sus respectivos sistemas de palanca reflejan una
diferente distribución espacial de la musculatura
aductora. La velocidad de cierre mandibular produ-
cida por tales distribuciones queda mecánicamente
determinada por el grupo muscular cuya palanca se
localiza más cercanamente al pivote en relación a la
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Taxón MAMP GMT GMPt
x1 (m) F1 (N) θ1 x2 (m) F2 (N) θ2 x3 (m) F3 (N) θ3

Carnotaurus sastrei 0,097 444 90 0,135 2082 83 0,074 2430 24
Allosaurus fragilis 0,094 610 101 0,132 3130 93 0,141 3601 28

Tabla 1. Distancias al pivote (xi), y magnitudes (Fi) y direcciones (θi) de las fuerzas producidas, en máxima tensión isométrica, por los
grupos aductores mandibulares durante una mordida estática bilateral. Músculo aductor mandibular posterior (MAMP); grupo muscu-
lar temporal (GMT); grupo muscular pterigoideo (GMPt). Magnitudes de las fuerzas referidas solamente a un lado de la cabeza, con di-
recciones indicadas con respecto a la horizontal. Datos correspondientes a Allosaurus fragilis tomados de Rayfield et al. (2001). / Distances
to the fulcrum (xi), and magnitudes (Fi) and directions (θi) of the forces produced, at maximum isometric stress, by the jaw adductors during a bila-
teral static bite. Adductor mandibulae posterior muscle (MAMP); temporal muscle group (GMT); pterygoideus muscle group (GMPt). Force mag-
nitudes referred to one side of the head only, with directions indicated with respect to the horizontal. Data corresponding to Allosaurus fragilis ta-
ken from Rayfield et al. (2001).
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longitud de la palanca en el punto de mordida. En la
comparación aquí considerada, tal situación corres-
ponde al GMPt, en el que en una mordida producida
por los dientes más anteriores la razón de sus brazos
de palanca es de 0,056 y 0,081, en Carnotaurus y Allo-
saurus, respectivamente. Por lo tanto, la palanca ge-
nerada por dicho grupo muscular presenta una me-
nor ventaja mecánica en Carnotaurus, lo cual se tra-
duce en una mayor velocidad de aducción para su
mandíbula. Las razones de los brazos de palanca en
estos dinosaurios son mayores a la que puede calcu-
larse para Caiman crocodilus (= sclerops) (0,041) a par-
tir de los datos publicados por Sinclair y Alexander
(1987). Cabe señalar entonces que la velocidad de
aducción mandibular en Carnotaurus resulta más cer-
cana a la correspondiente a crocodilios actuales que a
la de Allosaurus.

Globalmente, la musculatura aductora de Carno-
taurus ejerce una fuerza de 4201 N sobre la mandíbu-
la, generando una fuerza de mordida de 979 N en los
dientes más anteriores. Por lo tanto, la ventaja mecá-
nica de su aparato mandibular es en este caso igual a
979/4201 = 0,23. Tal valor es mayor al calculado pa-
ra Allosaurus (0,16), empleando los datos publicados
en Rayfield et al. (2001) y teniendo en cuenta una
fuerza de mordida de 850 N a nivel de sus dientes
más posteriores (Rayfield, comunicación epistolar).
La ventaja mecánica en los dientes anteriores de Car-
notaurus resulta también mayor, aunque sólo margi-
nalmente, a la calculada en Caiman (0,22). Del mismo
modo, en una mordida producida por los dientes
más posteriores, la ventaja mecánica de Carnotaurus
(0,40) supera a las de Allosaurus (0,33) y Caiman (0,27).

En términos relativos, Carnotaurus presenta una
fuerza de reacción condilar muy grande sobre la
mandíbula, la cual es 3249/1243 = 2,61 veces mayor a
su fuerza de mordida en posición central (tabla 2).
No obstante, esta razón de fuerzas es aproximada-
mente la mitad de la computada en Allosaurus (4,86).
Por otra parte, en una mordida a nivel de los dientes
más anteriores, la fuerza de reacción condilar en

Carnotaurus es 3,50 veces mayor a su fuerza de mor-
dida. Tal razón es considerablemente menor a la cal-
culada en Caiman (7,81) con datos de Sinclair y Alexan-
der (1987). Por consiguiente, podría afirmarse que en
lo que atañe a esta razón de fuerzas, el diseño del
aparato mandibular de Carnotaurus resulta ser un 55
% más eficiente que el correspondiente a Caiman. Tal
eficiencia es un 42 % mayor cuando se considera una
mordida posteriormente posicionada. En este caso, la
fuerza de reacción condilar en Carnotaurus es sólo
1,78 veces mayor a su fuerza de mordida. En el hu-
mano, la fuerza de reacción condilar es marginal-
mente superior a la fuerza de mordida a nivel de los
dientes posteriores (1,34 veces, según cálculo basado
en datos publicados por Pruim et al., 1980). El valor
calculado en Carnotaurus resulta entonces muy simi-
lar al señalado en el humano, lo cual ratifica la mayor
eficiencia del diseño de su aparato mandibular con
respecto al observado en arcosaurios vivientes.

La máxima fuerza de mordida estática bilateral
estimada en Carnotaurus (3341 N) no habría sido muy
superior a la correspondiente a carnívoros actuales
(tabla 3), llegando incluso a ser un 20% inferior a la
del león. También se han registrado magnitudes ma-
yores en las mordidas de impacto de otras especies
actuales (tabla 3), aunque éstas no son directamente
comparables con la estimada estáticamente en Car-
notaurus.

La fuerza de mordida de impacto determinada
empíricamente para los dientes posteriores en indivi-
duos adultos de Alligator mississippiensis es de 9452 N
(Erickson et al., 2003). Sin embargo, no existe en la li-
teratura ninguna estimación de la fuerza de mordida
estática en crocodilios adultos, por lo que se recurrió
a obtener dicho valor teóricamente como se describe
a continuación. Sinclair y Alexander (1987) estiman
una fuerza de mordida de 37 N (generada estática-
mente a nivel de los dientes más posteriores) para un
ejemplar de 0,62 m de Caiman crocodilus. Tal estima-
ción corresponde a individuos juveniles, ya que los
adultos de esta especie alcanzan una longitud media
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Tabla 2. Brazos de palanca (xB), magnitudes (FB, fuerza de mordida; FA, fuerza condilar) y direcciones (θA) de las fuerzas de reacción ge-
neradas durante una mordida estática bilateral, dirigida verticalmente (θB = 90°), cuando la musculatura aductora mandibular ejerce su
máxima tensión isométrica. Magnitudes de las fuerzas referidas solamente a un lado de la cabeza, con direcciones indicadas con respecto
a la horizontal. Datos correspondientes a Allosaurus fragilis tomados de Rayfield et al. (2001) / Moment arms (xB), magnitudes (FB, bite for-
ce; FA, condylar force), and directions (θA) of the reaction forces generated during a bilateral, vertically directed (θB = 90°), static bite when all ad-
ductor muscles of the mandible were contracting maximally. Force magnitudes referred to one side of the head only, with directions indicated with
respect to the horizontal. Data corresponding to Allosaurus fragilis taken from Rayfield et al. (2001).

Taxón Posición xB (m) FB (N) FA (N) θA (grados)
Carnotaurus sastrei Anterior 0,538 979 3431 98

Central 0,413 1243 3249 101
Posterior 0,283 1670 2981 107

Allosaurus fragilis Central 0,581 1074 5221 124
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m. Por otra parte, la fuerza de mordida en aligatóri-
dos es proporcional a la potencia 2,62 de su longitud
total (Erickson et al., 2003). En consecuencia, la infor-
mación señalada permite estimar una fuerza de mor-
dida de 37(2,5/0,62)2,62 = 1428 N en ejemplares adul-
tos de Caiman. Tal magnitud correspondería a la fuer-
za sobre un solo lado de la cabeza. Por lo tanto, la
fuerza de mordida desarrollada en una mordida bi-
lateral será el doble, es decir, 2856 N. La fuerza de
mordida estática en ejemplares adultos de Caiman re-
sultaría entonces solamente un 15% menos efectiva
que la estimada en Carnotaurus (tabla 3). También es
posible establecer una comparación en términos rela-
tivos entre ambas especies. Para ello se asumió (gro-
seramente) similitud geométrica e igual densidad ce-
fálica y se consideró el coeficiente de escalado entre
la fuerza de mordida y la longitud prearticular man-
dibular en aligatóridos (2,57, según Erickson et al.,
2003). Además, se asumió isometría para el escalado
de tales dimensiones en terópodos. En tal caso, si
Caiman tuviera en su mandíbula la misma longitud

prearticular que la correspondiente a Carnotaurus
(0,538 m), su fuerza de mordida a nivel de los dientes
más posteriores sería 37(0,538)2/(0,109)2,57 = 3188 N.
Los cálculos basados en la restauración de la muscu-
latura aductora mandibular de Carnotaurus permiten
estimar una fuerza de mordida de 1670 N en la mis-
ma posición. Por consiguiente, puede decirse que, en
términos relativos, la fuerza de mordida de Caiman
resulta ser 3188/1670 = 1,9 veces mayor que la seña-
lada para Carnotaurus. La misma proporcionalidad
anteriormente considerada produciría una fuerza de
reacción condilar de 9824 N en Caiman, la cual es 3,3
veces mayor a la de Carnotaurus.

Resulta razonable asumir que en terópodos, las
fuerzas generadas por el aparato mandibular son
proporcionales al cuadrado de sus longitudes linea-
les, al igual que como puede predecirse teóricamente
para la fuerza muscular de vertebrados actuales
(Schmidt-Nielsen, 1984). En consecuencia, si Carno-
taurus tuviera la misma longitud prearticular mandi-
bular que la correspondiente a Allosaurus (0,815 m),
su fuerza de mordida en posición posterior sería
1670(0,815/0,538)2 = 3832 N. Rayfield et al. (2001) es-
timan una fuerza de mordida de 1786 N para los
dientes posteriores de Allosaurus. En términos relati-
vos, la fuerza de mordida de Carnotaurus es entonces
2,1 veces mayor a la estimada para Allosaurus. Una
comparación similar con Tyrannosaurus, consideran-
do una fuerza de mordida cuasiestática de 13400 N
para un diente posterior (Erickson et al., 1996), indica
que la fuerza de mordida de Carnotaurus es sólo un
27% menor. Sin embargo, la fuerza de mordida seña-
lada para Tyrannosaurus podría ser submáxima (Erick-
son, comunicación epistolar), por lo que la conside-
ración de la magnitud apropiada incrementaría su
diferencia relativa con la correspondiente a Carno-
taurus.

También resulta posible plantear una compara-
ción hipotética con la fuerza de mordida humana a
nivel del primer molar (482,5 N, según Pruim et al.,
1980). Tal comparación tiene en cuenta masas corpo-
rales de 70 kg para el humano y de 1600 kg para Car-
notaurus (Mazzetta et al., 1998); ésta supone además
que la fuerza de mordida, como resulta teóricamente
con la fuerza muscular, es proporcional a la potencia
2/3 de sus correspondientes masas corporales. Bajo
tales supuestos, un escalado de la masa corporal del
humano a la correspondiente a Carnotaurus se tradu-
ciría en una fuerza de mordida de 482,5(1600/70)2/3

= 3886 N. En consecuencia, en términos relativos, la
fuerza de mordida humana es 3886/1670 = 2,3, es de-
cir, aproximadamente dos veces mayor a la que sería
capaz de generar Carnotaurus. Tal debilidad relativa
en la mordida estática de Carnotaurus también puede
ser señalada en similares comparaciones con carní-
voros actuales (tabla 3).
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Tabla 3. Estimaciones de la fuerza de mordida para algunos teró-
podos y vertebrados actuales. (a) mordida estática, bilateral, a ni-
vel de los dientes más posteriores; (b) mordida cuasiestática, uni-
lateral, sobre un diente posterior; (c) mordida de impacto, unilate-
ral, a nivel de los dientes posteriores; (d) mordida de impacto, con
localización del punto de aplicación en la fila dentaria no especifi-
cado. 1, Rayfield et al. (2001); 2, Erickson et al. (1996); 3, Erickson et
al. (2003); 4, Pruim et al. (1980); 5, Ström y Holm (1992); 6,
Thomason (1991); 7, Binder y Van Valkenburgh (2000); 8,
Snodgrass y Gilbert (1967). (§) Escalado a partir de la magnitud
publicada en Sinclair y Alexander (1987); ver texto / Bite force esti-
mates for some theropods and extant vertebrates. (a) bilateral static bite
at the posteriormost teeth; (b) unilateral quasistatic bite at a posterior to-
oth; (c) unilateral snapping bite at the posteriormost teeth; (d) snapping
bite at an unspecified point along the tooth row. 1, Rayfield et al. (2001);
2, Erickson et al. (1996); 3, Erickson et al. (2003); 4, Pruim et al. (1980);
5, Ström and Holm (1992); 6, Thomason (1991); 7, Binder and Van
Valkenburgh (2000); 8, Snodgrass y Gilbert (1967). (§) Scaled from the
magnitude published by Sinclair and Alexander (1987); see text.

Carnotaurus sastrei 3341 (a)
Allosaurus fragilis 3573 (a) 1
Tyrannosaurus rex 13400 (b) 2
Alligator mississippiensis 9452 (c) 3
Caiman crocodilus 2856 (§) (a)
Homo sapiens (humano) 965 (a) 4
Canis familiaris
(perro labrador) 550 (a) 5
Canis lupus (lobo gris) 1412 (a) 6
Panthera leo (león) 4168 (a) 6
Panthera pardus (leopardo) 2269 (a) 6
Felis concolor (puma) 1837 (a) 6
Crocuta crocuta
(hiena manchada) 4500 (c) 7
Carcharhinus obscurus
(tiburón arenero) 1446 (d) 8

Taxón Fuerza de 
mordida (N) Tipo Referencia



Tensiones mandibulares en mordida de Carnotaurus 613

AMEGHINIANA 41 (4), 2004

Figura 3. Distribuciones de tensiones principales máximas y mínimas en la hemimandíbula izquierda de Carnotaurus sastrei durante una
mordida estática bilateral a nivel de los dientes más anteriores. La flecha indica la dirección de carga ejercida sobre los dientes. A y C,
vista lateral / lateral view; B y D, detalle de la misma / detail of the same. (Nota: La convención de signos usada establece que los valores
de tensión extensiva son positivos, mientras que los correspondientes a tensión compresiva son negativos) / Distributions of maximum
and minimum principal stresses on the left hemimandible of Carnotaurus sastrei during bilateral static bite at the anteriormost teeth. The arrow shows
the direction of load acting on the teeth. (Note: The sign convention used indicates that tensile stress magnitudes are positive, and compressive stress
magnitudes are negative).

Figura 4. Distribuciones de tensiones principales máximas y mínimas en la hemimandíbula izquierda de Carnotaurus sastrei durante una
mordida estática bilateral a nivel de los dientes más anteriores; se considera además la simultánea tracción axial de una presa hipotéti-
ca. Las flechas representan las cargas aplicadas sobre los dientes. A y C, vista lateral / lateral view; B y D, detalle de la misma / detail of
the same. (Convención de signos como en figura 3) / Distributions of maximum and minimum principal stresses on the left hemimandible of
Carnotaurus sastrei during bilateral static bite at the anteriormost teeth; a simultaneous axial traction of a hypothetical prey is also taking place. The
loads exerted on the teeth are represented by arrows. (Sign convention as in figure 3).
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Las tensiones principales máximas y mínimas cal-
culadas en el modelo de la mandíbula de Carnotaurus
varían de manera predecible en las tres configuracio-
nes de carga consideradas en el caso 1 (véase figura 3
por tensiones en mordida anterior). Las magnitudes
extremas se encuentran a nivel de la articulación in-
tramandibular, en las zonas de contacto de los proce-
sos posteriores del dentario con los huesos postden-
tarios. Los mayores valores de tensión extensiva
(26,5, 22,6 y 17 MPa, para una mordida anterior, cen-
tral y posterior, respectivamente) se registran a nivel
del contacto entre el proceso posterodorsal del den-
tario y el surangular. Por otra parte, los valores pico
de tensión compresiva (-28, -23 y -18,6 MPa, respecti-
vamente) se producen en la región de contacto entre
el proceso posteroventral del dentario con el angular.

Cuando sobre la mandíbula se considera además
la tracción axial de una presa con la concomitante
elongación forzada del músculo intramandibular (ca-
so 2; figura 4), el patrón de distribución de tensiones
permanece inalterado. Las mayores magnitudes de
tensión extensiva (180 MPa; nivel de falla) continúan
registrándose en el contacto dentario-surangular,
mientras que los valores pico de tensión compresiva
(-120, -88,6 y -62,5 MPa, para una mordida anterior,
central y posterior, respectivamente) permanecen en

en el contacto dentario-angular. El diseño mandibu-
lar de Carnotaurus habría permitido soportar traccio-
nes axiales de una presa con magnitudes de hasta
16,5, 19,3 y 20,1 kN, sobre los dientes anteriores, cen-
trales y posteriores, respectivamente. También se
consideró el efecto aislado ejercido por la acción del
músculo intramandibular sometido a elongación for-
zada. La compresión máxima que genera este mús-
culo a nivel de la articulación intramandibular (-8,2
MPa) resulta poco significativa para contrarrestar los
180 MPa de tensión extensiva límite generados por la
tracción de la presa. Por consiguiente, estos resulta-
dos permiten descartar para tal músculo una función
de relajación del nivel de tensiones que afecta a la
mandíbula.

Cuando se eliminan del modelo los efectos de las
fuerzas de aducción musculares y de reacción condi-
lar y se aplican cargas aisladas en diversas posiciones
de la fila dentaria (caso 3), las áreas más solicitadas
continúan incambiadas. La situación más exigente se
produce cuando la carga se aplica sobre los dientes
anteriores, registrándose tensiones de hasta 3 y -2,4
MPa, en extensión y compresión, respectivamente
(figura 5). Como las tensiones producidas son linea-
les con respecto a la carga, la aplicación de una fuer-
za de igual magnitud a la producida durante la mor-
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Figura 5. Distribuciones de tensiones principales máximas y mínimas en la hemimandíbula izquierda de Carnotaurus sastrei ante una
fuerza vertical (100 N) aplicada bilateralmente sobre los dientes más anteriores; la musculatura aductora es considerada inactiva. A, C,
vista lateral / lateral view; B, D, vista medial / medial view. (Convención de signos como en figura 3) / Distributions of maximum and mi-
nimum principal stresses on the left hemimandible of Carnotaurus sastrei when a vertical force (100 N) is bilaterally applied to the anteriormost te-
eth; an inactive adductor musculature is considered. (Sign convention as in figure 3).
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dida generará tensiones pico de 29,4 MPa y -23,5
MPa, respectivamente. En tal caso, la máxima fuerza
resistida por la mandíbula resulta ser hasta 180/29,4
= 6,1 veces superior a la fuerza de mordida de origen
muscular. También se tuvo en cuenta el efecto ejerci-
do por la acción del músculo intramandibular en
máxima tensión isométrica. Cuando tal efecto es in-
corporado a una simulación de la mordida mediante
cargas aisladas, la máxima fuerza soportada por la
mandíbula es también 6,1 veces superior a la fuerza
de mordida generada muscularmente. Ello es conse-
cuencia de las relativamente bajas tensiones extensi-
vas registradas a nivel de la articulación intramandi-
bular (hasta 1,4 MPa).

Discusión

De Vree y Gans (1994) argumentan que el mode-
lado de las funciones de los músculos aductores
mandibulares a partir de únicamente su arquitectura
se basa frecuentemente en varios supuestos cuestio-
nables. Dos de estos supuestos son que tales múscu-
los actúan simultáneamente y que los mismos están
totalmente activos durante su desempeño. Sin em-
bargo, experiencias realizadas en crocodilios por
Cleuren et al. (1995) no revelan ninguna diferencia
significativa con una modelización basada en simul-
taneidad de acción y un 100 % de actividad para to-
dos los músculos aductores mandibulares. Por consi-
guiente, la consideración de tales supuestos en el es-
tudio de la mecánica mandibular de dinosaurios re-
sulta razonable.

La modelización  producto de la metodología de
elementos finitos ofrece una gran precisión para la
descripción de las magnitudes, direcciones y gra-
dientes de tensión y deformación en estructuras bio-
lógicas sometidas a cargas intrínsecas y/o extrínse-
cas. Tal metodología resulta entonces sumamente
apropiada para estudios como el presente, en donde
se cuantifica el desempeño mandibular de una espe-
cie extinta. Sin embargo, debe tenerse presente que la
isotropía y homogeneidad asumidas al modelizar las
propiedades mecánicas del material óseo de la man-
díbula constituyen una simplificación de la situación
real. La construcción de modelos de elementos finitos
más complejos solamente será posible cuando en el
futuro se disponga del volumen de información ne-
cesario sobre los factores que influencian regional-
mente a las propiedades mecánicas del hueso mandi-
bular teropodiano, tales como su composición (poro-
sidad y mineralización) y organización arquitectural.

El factor de seguridad de 6,1 calculado para la
mandíbula no sugiere la presencia de un diseño man-
dibular particularmente resistente en Carnotaurus, lo
cual contrasta marcadamente con la extraordinaria

fortaleza verificada en su cráneo (Mazzetta, 2002).
Actividades tales como la captación de la presa y
combates intraespecíficos requieren esqueletos cefá-
licos que puedan soportar grandes momentos flecto-
res y torsionales, debido a que en dichas situaciones
los contactos con huesos son frecuentes. La mandí-
bula de Carnotaurus no habría soportado las tensio-
nes asociadas con la lucha de una presa, a menos que
ésta hubiera sido de pequeño tamaño. Por otra parte,
la llamativa presencia de cuernos frontales en un ani-
mal provisto de dentición lacerante y debilidad man-
dibular sugeriría que en los combates agonistas, la
frecuencia de contactos por impacto de los cuernos
frontales habría sido muy superior a la registrada por
mordidas.

Como ya se adelantó, las comparaciones efectua-
das con carnívoros actuales indican que la fuerza de
mordida en Carnotaurus resulta débil en relación a su
tamaño e incluso en términos absolutos cuando se la
compara con la estimada en el león. Resulta entonces
razonable suponer que, a diferencia de lo que se ob-
serva en carroñeros actuales como las hienas, Carno-
taurus no habría podido generar fuerzas de mordida
de una intensidad lo suficientemente alta como para
aplastar o triturar el material esquelético de presas
comparativamente grandes. Fuerzas de mordida mu-
cho mayores en Tyrannosaurus (tabla 3) sólo lograrían
indentar, aunque no triturar, la osamenta de grandes
presas.

Análisis morfogeométricos como el RFTRA sugie-
ren que el cráneo de Carnotaurus evolucionó por abo-
vedamiento y no por acortamiento (Mazzetta et al.,
1998; contrariamente a Paul, 1988, y Novas, 1989). Por
consiguiente, no es esperable observar en esta espe-
cie un acortamiento de la mandíbula que ocasione
una pérdida de su ventaja en velocidad con respecto
a la de otros terópodos. Además, la tendencia hacia el
abovedamiento craneano tiene como consecuencia
directa la reducción del brazo de palanca del GMPt
por elevación de su sitio de origen, lo cual permite un
rápido cierre mandibular. Ello explica la mayor ven-
taja en velocidad de aducción mandibular en Carno-
taurus con respecto a la computada para la mandíbu-
la del aparentemente más elongado cráneo de Allo-
saurus. Por otro lado, la fundamentación expuesta
anteriormente pone claramente de manifiesto que las
proporciones del cráneo de Carnotaurus pueden rela-
cionarse con adaptaciones de su aparato aductor
mandibular, contrariamente a lo señalado por Novas
(1989).

Globalmente, los resultados de los análisis biome-
cánicos de la mandíbula de Carnotaurus apuntan a la
presencia de un aparato alimentario no particular-
mente poderoso desde el punto de vista estructural,
capaz de morder velozmente y de ejercer fuerzas de
mordida estática relativamente débiles en compara-
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ción con las de vertebrados actuales. Tales caracterís-
ticas, asociadas a una considerable capacidad loco-
motora (Mazzetta, 2002), le habrían permitido la per-
secución y captura de pequeñas y ágiles presas. Asi-
mismo, Carnotaurus también podría haber adoptado
estrategias de emboscada dirigidas sobre presas de
mayor tamaño y peligrosidad (por ejemplo, saurópo-
dos titanosaurios). Ello involucraría el empleo de
mordidas superficiales de alta velocidad y corta du-
ración, aplicadas antes de que la presa pudiera ensa-
yar alguna estrategia defensiva o de contraataque.
Mordidas de este tipo habrían minimizado el contac-
to con los huesos de la presa, evitando así las traccio-
nes generadas por sus movimientos de escape.

Hasta hace muy recientemente, los estudios vin-
culados a los dinosaurios sudamericanos estaban ses-
gados hacia análisis estrictamente osteológicos o filo-
genéticos. Se destaca entonces en el presente estudio
la importancia del empleo de análisis biomecánicos
como una alternativa al enfoque morfológico, lo cual
resulta en un más completo entendimiento de la pa-
leobiología de estos dinosaurios. En particular, los
enfoques cuantitativos aquí utilizados permitieron
reafirmar y refinar diversas interpretaciones paleo-
biológicas realizadas previamente sobre Carnotaurus
(por ejemplo, Bonaparte, 1996), las cuales carecían de
una apropiada fundamentación metodológica. No
obstante, resulta claro que un estudio del funciona-
miento global del complejo cráneo-cervical, conjun-
tamente con el aporte de otro tipo de evidencia (por
ejemplo, isotópica, osteopática, dentopática, gástrica,
y coprológica), será necesario para contrastar las con-
clusiones expuestas y lograr una caracterización más
precisa del comportamiento alimentario de Carnotau-
rus.
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