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La megafauna pleistocena de América del Sur muestra gran diversidad de mamíferos de varias toneladas. Asimismo, presenta las
peculiaridades taxonómica y ecológica de incluir numerosos xenartros gigantes. Los estudios acerca de su paleobiología han tenido un gran
desarrollo gracias a herramientas conceptuales y analíticas como la biomecánica y la biología del tamaño, que permitieron inferir, entre
otras, sus preferencias dietarias. Tecnologías como las tomografías computadas han complementado estos estudios aportando nuevos
enfoques y desafíos, permitiendo analizar estructuras internas que de otra forma serían difíciles de estudiar, como el cerebro, el oído interno
y los senos craneales. Estudios recientes en marsupiales extintos evidenciaron que los senos craneales constituyen una gran oportunidad
para el estudio de la diversidad intra e interespecífica, así como también para explicar características morfológicas, fisiológicas y
ecológicas, como la relación entre el tamaño de los senos, el cerebro y la musculatura masticatoria. La observación preliminar de una
correlación similar de estas estructuras en xenartros fósiles es la base para un estudio comparativo a gran escala de su desarrollo y su
correlación con hábitos alimenticios, comunicación o dimorfismo sexual en el grupo. El estudio de la integración entre estas estructuras
craneales permitirá obtener una visión innovadora sobre los cambios producidos en este grupo a nivel del cráneo y su relación con aspectos
ecológicos y sistemáticos.
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La megafauna sudamericana muestra una gran diversidad de mamíferos pleistocenos de varias toneladas (Fariña et al., 2013) y la
peculiaridad taxonómica de incluir numerosos xenartros como los llamativos perezosos gigantes y los gliptodontes. El superorden Xenarthra
(órdenes Cingulata y Pilosa) constituye uno de los cuatro mayores clados de placentarios (Murphy et al. 2001; Delsuc et al. 2002; Hallström et
al. 2007; Delsuc y Douzery 2008; O’Leary et al. 2013). Con solo 31 especies actuales, su diversidad fósil de más de 200 géneros (McKenna y
Bell 1997) caracterizó la fauna cenozoica de América del Sur y representó más de la mitad de los megamamíferos del Pleistoceno tardío
(Fariña 1996).
Desde hace un par de décadas, los estudios de su paleobiología se intensificaron (ver Fariña et al., 2013 y su bibliografía), gracias a
herramientas conceptuales y analíticas, como la biomecánica y la biología del tamaño, que permitieron analizar las características
morfológicas craneales y mandibulares e inferir ciertas preferencias dietarias en los xenartros fósiles, principalmente del Pleistoceno
(Fariña 1996; Bargo 2001; McDonald 2005; Bargo et al. 2006; Bargo & Vizcaíno 2008; Pujos et al. 2012; Fariña 1985, 1988; Fariña y Vizcaíno 2001;
Serrano-Fochs et al. 2015). Así, algunas especies podrían haber presentado hábitos pastadores, otras podrían haber sido ramoneadoras o de
hábitos mixtos. 
En este proyecto se pretende proseguir por ese itinerario, aplicando tecnologías modernas que complementan aquellos enfoques. Por
ejemplo, se destacan los métodos de análisis digitales, como las reconstrucciones a partir de tomografías computadas (TCs), o de escaneos
de superficie. Las TCs permitieron a nuestro grupo de trabajo analizar estructuras internas de especies fósiles de otra manera inaccesibles,
como el cerebro (Tambusso & Fariña 2015a, 2015b), el oído interno (Varela et al. 2016; Tambusso et al. 2021) o la cavidad nasal (Tambusso et al.
2010; Katz et al. 2013). Asimismo, los escaneos de superficie permiten diferentes aproximaciones, como el análisis de elementos finitos o
análisis anatómicos de especímenes fragmentados, que brindan una nueva dimensión a los estudios paleobiológicos (Serrano-Fochs et al.
2015; Tambusso et al. 2016; Patiño et al. 2019; Lobato et al. 2021; Varela et al. 2021).
Recientemente, mediante TCs, se comenzó a analizar en xenartros actuales y fósiles otras cavidades del cráneo de gran interés: los senos
paranasales y frontoparietales. Los senos paranasales en armadillos actuales del género Dasypus presentan diferencias importantes
asociadas a las diferentes especies e incluso a patrones biogeográficos (Billet et al. 2017) y se ha observado que en el perezoso fósil
Glossotherium los senos frontoparietales se encuentran mucho más desarrollados que en sus parientes actuales arborícolas Choloepus y
Bradypus (Boscaini et al. 2018). 
Según Sharp (2016), en las especies de gran tamaño de marsupiales vombatiformes actuales y extintos, el volumen de los senos
frontoparietales es mucho mayor que en las especies más pequeñas, lo que permitió un aumento en el área de inserción de los músculos
masticatorios, compensando el área superficial externa limitada de la relativamente pequeña caja craneana (Black et al. 2010). Incluso se
demostró en una de esas especies, mediante el análisis de elementos finitos, que la presencia de los senos aligera significativamente el
cráneo mientras proporciona soporte estructural para los músculos masticatorios y prueba que esa neumatización ocurre en áreas de bajo
estrés (Sharp & Rich 2016). Resultados similares se encontraron en un estudio de osos actuales y fósiles, donde se observa que en algunas
especies la presencia de los senos mejora la biomecánica de la alimentación, proporcionando estabilidad estructural del cráneo (Pérez-
Ramos et al. 2020). Alternativamente, se ha propuesto que los senos craneales representarían una adaptación extrema a climas fríos y largos
periodos de hibernación en osos fósiles del Pleistoceno de Europa, ejerciendo una restricción importante sobre la masticación en estos
taxones (Pérez-Ramos et al. 2020).
Algo similar sucede en xenartros fósiles de gran tamaño (perezosos terrestres y gliptodontes), que presentan un tamaño cerebral pequeño
relativo a su tamaño corporal (Tambusso 2014; Tambusso & Fariña 2015a; Boscaini et al. 2018). Como se mencionó, en alguna de estas
especies se observa en los senos craneales algo similar a lo que ocurre con los vombatiformes, por lo que sería muy interesante realizar un
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estudio a mayor escala para evaluar el desarrollo de los senos craneales en otros xenartros, especialmente en los de gran tamaño, y analizar
cómo se correlacionan con el tamaño cerebral y con otros aspectos paleobiológicos como los hábitos alimenticios, comunicación o dimorfismo
sexual.
Al mismo tiempo, la morfología del oído interno en xenartros actuales y fósiles (Billet et al. 2015) da información relevante para la sistemática
del grupo, así como para evaluar aspectos ecomorfológicos como la postura de la cabeza en reposo (Coutier et al. 2017; Tambusso et al. 2021).
Recientemente, Boscaini et al. (2019) propusieron la existencia de una segregación de nicho entre sexos en un milodóntido del Mioceno tardío-
Plioceno temprano de Bolivia (Simomylodon) en base a diferencias morfológicas en la región anterior del cráneo. De forma similar, otros
autores (McDonald 2006; Miño-Boilini & Zurita 2015; Varela et al. 2021) observaron diferencias asociadas al sexo en estructuras también
relacionadas a los hábitos alimenticios como los dientes y las inserciones del músculo temporal. En este contexto, la observación de
dimorfismo sexual en estructuras ligadas a la masticación, permite suponer su existencia en estructuras internas como los senos craneales
si estos guardan algún tipo de relación con las capacidades masticatorias.
Finalmente, estudios sistemáticos recientes de los xenartros desde perspectivas morfológicas (Varela et al. 2019) y moleculares (Delsuc et al.
2019) permitieron obtener un mejor marco filogenético, incluyendo tiempos de divergencia más precisos, que permite realizar estudios
morfológicos en contexto filogenético y la evaluación de tendencias evolutivas en dichas estructuras, así como también su correlación con
factores intrínsecos y extrínsecos a lo largo de la historia del grupo.

Primeramente se realizó la reconstrucción digital de los senos craneales. Se reconstruyeron a partir de tomografías computadas y mediante
el uso del software 3D Slicer (Fedorov et al. 2012). Para esto se contó con tomografías de los perezosos fósiles Lestodon, Glossotherium,
Catonyx, Scelidotherium, Megistonyx, Megatherium, Valgipes y Nothrotherium, todos del Pleistoceno tardío. También se contó con los
gliptodontes Glyptodon, Doedicurus, Panochthus y Neosclerocalyptus del Pleistoceno tardío y Pseudoplohophorus del Mioceno tardío. En cuanto
a los pampaterios, se tuvieron datos de Pampatherium y Holmesina, ambos del Pleistoceno. Se incluyeron taxones más antiguos y de menor
tamaño como el perezoso Pronothrotherium del Mio-Plioceno de Uruguay (Perea 1988) y el gliptodonte Propalaehoplophorus del Mioceno de
Santa Cruz (Argentina). Algunos ejemplares de estos taxones se encontraron en colecciones de Norteamérica y pudieron incluirse gracias a la
participación de Gregory McDonald y Mariana Di Giacomo, integrantes de instituciones de EEUU. También se incluyeron especies actuales
como los perezosos Choloepus y Bradypus, y los armadillos Dasypus, Zaedyus, Euphractus y Chaetophractus.
Muchas de estas especies ya contaban con modelos digitales del cerebro realizados durante trabajos previos (Tambusso 2014, Tambusso y
Fariña. 2015a, 2015b). Para los que aún no se realizaron modelos endocraneales, se reconstruyeron siguiendo metodologías previas. Dado que
la paleoneurología de xenartros había tenido un resurgimiento reciente, se pudieron obtener más datos a partir de la bibliografía y la
colaboración con otros investigadores de la región.
Para evaluar los cambios relacionados al aumento de tamaño, a partir de los moldes digitales se calculó el volumen de los senos craneales,
el cerebro y el volumen total del cráneo (Sharp 2016) para cada ejemplar, y se compararon los tamaños relativos de los senos y el cerebro
utilizando el volumen del cráneo como proxy del tamaño del cráneo en lugar de medidas geométricas, ya que la longitud y el ancho de los
cráneos variaban en gran medida entre las distintas especies. Se calculó la masa corporal según Fariña et al. (1998) y Toledo et al. (2014) y en
el caso de que solo se contara con el cráneo, se estimó asumiendo similitud geométrica (Tambusso y Fariña 2015a). El volumen del cráneo se
regresó contra el volumen de los senos y el volumen del cerebro utilizando regresiones lineales y los valores transformados
logarítmicamente. Se utilizaron aproximaciones por regresión filogenética usando regresiones filogenéticas, implementadas en el paquete de
R Caper (Orme et al. 2013). Estas aproximaciones resultaron indispensables para este tipo de análisis, ya que permitieron considerar la falta
de independencia en los datos biológicos debido a las relaciones filogenéticas entre los taxones.
La correlación entre el tamaño y la ubicación de los senos con las inserciones de los músculos masticatorios, se realizó mediante el análisis
de morfometría geométrica. Se utilizaron imágenes laterales del cráneo para evaluar la posición y forma del área de inserción del músculo
temporal, utilizando el cráneo como parámetro relativo. Se utilizó el programa MorphoJ para analizar la variación en la forma y la ubicación
del área de inserción. La digitalización de las imágenes se realizó con la serie de programas TPS (tps util y tps dig). Se comparó la posición
y tamaño de los senos con los resultados obtenidos a partir del análisis de morfometría geométrica para observar la existencia de
correlación entre ellos y evaluar posibles adaptaciones dietarias o restricciones debidas a otras estructuras.
La reconstrucción digital del oído interno y el análisis de diferentes aspectos de su morfología pudieron brindar información sistemática así
como también información comportamental. Se había propuesto que la orientación del canal semicircular lateral podía correlacionarse con la
posición de la cabeza, ya que este canal se mantendría cerca de la horizontal o ligeramente inclinado hacia arriba durante los
comportamientos de reposo o alerta (Coutier et al. 2017, Tambusso et al. 2021). En este trabajo se midió la orientación del canal lateral para
evaluar la posición de la cabeza en la muestra de xenartros fósiles.
La orientación del canal semicircular lateral dentro del cráneo se midió mediante la inclinación angular del plano del canal lateral con
respecto a la superficie ventral del basiesfenoide. Esto brindó un plano claramente identificable del cráneo a lo largo del eje antero-
posterior. Estas mediciones se realizaron en el software Amira 5.2.

Los resultados obtenidos hasta el momento muestran que la posición, tamaño y desarrollo de los senos craneales difiere en las diferentes
familias de perezosos, lo que muestra cierta correlación filogenética. También se observa que hay una correlación con las áreas de inserción
musculares y el tipo de dieta, mostrando las especies pastadoras un mayor desarrollo de los senos, lo cual genera una mayor área de
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inserción para los músculos masticatorios.

En cuanto a la comunicación y divulgación de los resultados y sus impactos, los contenidos e información generados durante el proyecto han
sido publicados en congresos científicos, así como también incorporados a diferentes instancias de divulgación científica. En particular, estos
aspectos han formado parte de instancias de divulgación científica llevadas a cabo en la Colección Paleontológica del Arroyo del Vizcaíno, en
la ciudad de Sauce, Canelones, durante eventos nacionales como el Día del Patrimonio o la Noche de los Museos. Durante dichas instancias,
los investigadores han desarrollado charlas y talleres tanto para adultos como niños y niñas que han permitido acercar a la población a las
temáticas abordadas en el proyecto. En estos talleres se trabajaron habilidades de observación, indagación y relevamiento de información en
torno a fósiles, a partir de las cuales se reflexionó acerca de la anatomía y ecología de los animales y sus relaciones con la fauna autóctono
viviente.

De forma adicional, estas temáticas han sido incorporadas al proyecto de divulgación científica Megafauna3D, tanto durante actividades
presenciales como en diferentes recursos digitales asociados a la web del proyecto (megafauna3d.org). En particular, se destacan: los
recursos asociados a modelos tridimensionales de especímenes fósiles, manuales y guías para educadores (abordando temas como la
ecología de los grandes mamíferos extintos, sus relaciones filogenéticas, el rol de los humanos y de los cambios climáticos de finales del
pleistoceno en su extinción), recursos didácticos accesibles en lengua de señas para estudiantes sordos, recursos didácticos táctiles y
accesibles para estudiantes ciegos o con baja visión, simulaciones digitales de ecosistemas pleistocénicos, y materiales educativos
adaptados en Minecraft Education Edition.

El presente proyecto buscó explorar el rol de los senos craneales en xenartros extintos, estableciendo correlaciones filogenéticas y
ecomporfológicas. La variación en estas estructuras no sólo refleja relaciones evolutivas y adaptaciones funcionales a distintos nichos
ecológicos, sino que también permite inferir patrones de diversificación en especies estrechamente relacionadas.
La utilización de tomografías computadas y el modelado 3D mediante software específico permitió el análisis de estructuras internas de otra
manera inaccesibles, obteniendo información novedosa en este grupo de mamíferos. 
Por otra parte, la combinación de técnicas osteométricas y métodos de imagen avanzados proporciona una perspectiva integral sobre la
evolución morfológica del cráneo, lo que resulta fundamental para la reconstrucción de historias evolutivas y la interpretación de estrategias
ecológicas en especies actuales y extintas.
Como pasos a futuro, se buscará ampliar el muestreo a otras especies, así como a otros grupos taxonómicos endémicos de Sudamérica para
evaluar la generalidad de los patrones observados, así como incorporar nuevos análisis mediante tomografías computarizadas y modelos
digitales que permitirán una evaluación más integral.
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