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Resumen. Los esparasodontes han sido descriptos como diversos respecto a sus tamaños corporales, aunque pocos fueron los intentos para 
estimarlos. En este trabajo se calculó el tamaño del centroide de la vista anterior del húmero distal, lateral de la ulna proximal y articular 
proximal de la tibia. Estos datos en conjunto con la masa conocida de numerosos depredadores actuales (marsupiales y placentarios) per-
mitieron obtener ecuaciones para estimar la masa de los Sparassodonta. Se realizaron análisis comparativos para cuantiicar el efecto de la 
estructura ilogenética. Se exploró la relación entre el tamaño del centroide, la ilogenia y el hábito locomotor. El efecto de la ilogenia fue 
signiicativo en todas las regresiones. En el análisis del húmero, se registró una importante relación entre el tamaño del centroide y los hábitos 
locomotores, sugiriéndose posibles causas adaptativas. A partir de las regresiones ajustadas de la ulna y la tibia, menos inluenciadas por los 
hábitos locomotores, se obtuvieron los siguientes valores de masas: Arctodictis sinclairi Marshall, 39,9 kg; Borhyaena tuberata Ameghino, 36,4 
kg; Cladosictis patagonica Ameghino, 6,6 kg; Lycopsis longirostrus Marshall, 29,77 kg; Prothylacynus patagonicus Ameghino, 31,79 kg; Sipalo-
cyon gracilis Ameghino, 2,11 kg; y hylacosmilus atrox Riggs, 117,36 kg. Los valores obtenidos para Borhyaena y hylacosmilus fueron mayores 
que los calculados en estudios previos, mientras que para Pseudonotictis pusillus Ameghino se obtuvo la primera estimación corporal conocida 
de 1,17 kg. Los resultados sugieren que el gremio de los depredadores santacrucenses se encontraba estructurado por el tamaño corporal y 
por otras variables como dieta y hábito locomotor.

Palabras clave. Tamaño corporal. Sparassodonta. Edad Santacrucense. Paleoecología. Método comparativo.

Abstract. BODY-MASS ESTIMATION OF SPARASSODONTA SPECIES (MAMMALIA, METATHERIA) OF SANTACRUCIAN 
AGE (EARLY MIOCENE) BASED ON CENTROID SIZES OF POSTCRANEAL ELEMENTS: PALAEOECOLOGICAL INFEREN-
CES. Sparassodonts have been described as a group with a large body-mass diversity, but few works had focused on body mass estimations. 
In this contribution, we calculated the centroid size of the anterior view of the distal humerus, lateral view of the proximal ulna, and proximal 
articular view of the tibia. his data together with the known body-mass for many current predators (marsupials and placentals) allowed us 
to derive new allometric equations to estimate body size in the Sparassodonta. We used comparative analyses to quantify the efect of the 
phylogenetic structure. he relationships between body mass, centroid size, and locomotory habits were explored. he phylogenetic efect 
was signiicant for all regressions. In the humerus analysis, we found an important relationship between body mass and locomotory habit, 
suggesting adaptive causes. We used the ulna and tibia regressions to predict body mass, since they were less inluenced by locomotory ha-
bits. Our equations produced the following masses: Arctodictis sinclari Marshall, 39.9 kg; Borhyaena tuberata Ameghino, 36.4 kg; Cladosictis 
patagonica Ameghino, 6.6 kg; Lycopsis longirostrus Marshall, 29.77 kg; Prothylacynus patagonicus Ameghino, 31.79 kg; Sipalocyon gracilis 
Ameghino, 2.11 kg; and hylacosmilus atrox Riggs, 117.36 kg. For Borhyaena and hylacosmilus, we obtained values higher than previously 
published masses, while for Pseudonotictis pusillus Ameghino, we have made the irst body mass estimation of 1.17 kg. he results suggest that 
the guild of the santacrucian predators was structured by the body mass and other variables, such as diet and locomotion.

Key words. Body-size. Sparassodonta. Santacrucian Age. Paleoecology. Comparative method.

Sparassodonta (Mammalia) es un orden de Metatheria de 
América del Sur sin representantes actuales, conocido desde 
el Paleoceno temprano hasta el Plioceno medio (Tiupam-
pense–Chapadmalalense) (Simpson, 1950, 1980; Marshall, 
1978; Argot, 2004a; Forasiepi, 2009). Este grupo de ma-
míferos ocupó el nicho ecológico de los carnívoros terrestres 
previamente al ingreso de los carnívoros placentarios (Orden 

Carnivora) durante el Gran Intercambio Biótico Americano 
(Plioceno tardío–Pleistoceno) (Marshall, 1978; Argot, 2004 
a,b; Woodburne et al., 2006; Soibelzon y Prevosti, 2007).

Durante la Edad Santacrucense (~16,3–17,5 Ma, Mio-
ceno temprano; Flynn y Swisher, 1995) y especíicamente 
en los depósitos de la Formación Santa Cruz se registra la 
mayor diversidad de los Sparassodonta, lo cual está asocia-



463

do a una gran disparidad ecológica del grupo, con especies 
descriptas como de hábitos arborícolas a terrestres con cierto 
grado de cursorialidad (Sinclair, 1906; Argot, 2003a, 2004a) 
y con tamaños corporales, que varían entre 1 y más de 35 
kg (Argot, 2003a; Wroe et al., 2004). A partir del Mioceno 
medio (Edad Colloncurense en Argentina y Laventense en 
Colombia), se cuenta con los primeros registros coniables 
de “marsupiales dientes de sable” (hylacosmilidae), grupo 
que desde el Huayqueriense y hasta el Chapalmalalense se 
encuentra representado por el altamente especializado hy-

lacosmilus atrox Riggs, 1933 (Argot, 2004b; Forasiepi, 2009; 
Forasiepi y Carlini, 2010).

Wroe et al. (1999) estimaron en 116 kg la masa corporal 
del holotipo de hylacosmilus atrox a partir de la fórmula de 
Anyonge (1993), construida sobre la base de la circunferen-
cia de la zona media de la diáisis femoral como variable pre-
dictora. Asimismo, Wroe et al. (2003) estimaron para otros 
ejemplares de menor tamaño del mismo taxón una masa 
promedio de 26 kg, utilizando como variable predictora el 
volumen endocraneano. Posteriormente, Wroe et al. (2004) 
calcularon las masas corporales de los metaterios depredado-
res fósiles australianos y sudamericanos, incluyendo un gran 
número de Sparassodonta. En ese trabajo, los autores utiliza-
ron diversas fuentes de datos y, como herramienta principal, 
la ecuación propuesta por Anderson et al. (1985), basada en 
la mínima circunferencia femoral construida a partir de una 
muestra taxonómicamente rica, pero poco abundante (i.e., 
33 especies de mamíferos cuadrúpedos). En los casos en que 
no se pudo aplicar esta primera ecuación, se utilizaron otras 
basadas en las medidas dentarias (e.g., Myers, 2001). Así, la 
masa de Arctodictis sinclairi Marshall, 1978, fue estimada 
en 23,3 kg y la de A. munizi Mercerat, 1891, en 51,6 kg; 
Borhyaena tuberata Ameghino, 1887, con menor masa que 
Prothylacynus patagonicus Ameghino, 1891 (21,4 kg y 26,8 
kg, respectivamente), mientras que para Acyon tricuspidatus 
Mercerat, 1891 (=Anatherium defossus Ameghino, 1887), 
8,0 kg; Acrocyon sectorius Ameghino, 1887, 28,7 kg; Clado-

sictis patagonica Ameghino, 1887, 4 kg; Lycopsis longirostrus 
Marshall, 1977, 12,8 kg; Lycopsis torresi Cabrera, 1927, 19,8 
kg; Perathereutes pungens Ameghino, 1891, 2,5 kg; y hyl-

acosmilus atrox, 58 kg. Argot (2003a,b, 2004b,c) realizó una 
descripción morfológica detallada del postcráneo y estimó 
los tamaños corporales de un gran número de especies de 
Sparassodonta mediante los modelos de regresión de Anyon-
ge (1993). Las variables predictoras fueron el perímetro de la 
zona media de la diáisis, el largo proximodistal y la superi-
cie articular distal del fémur, las cuales fueron medidas sobre 

una muestra de 28 especies vivientes de Carnivora. Para el 
caso particular de hylacosmilus atrox utilizó una submuestra 
compuesta por 14 especies de Felidae. Esta autora estimó 
nuevamente una masa corporal menor para Borhyaena tube-

rata que para Prothylacynus patagonicus (26 vs. 33 kg, valores 
promedio; Argot, 2003a), Lycopsis longirostrus con 17,8 kg 
(Argot, 2004c), Cladosictis patagonica con 5,75 kg promedio 
(Argot, 2003c) y Sipalocyon gracilis Ameghino, 1887, con 3,0 
kg promedio (Argot, 2003c). Para el caso de hylacosmilus 

atrox, Argot (2004b) estimó su masa en aproximadamente 
84,3 kg para el holotipo (FMNH 15431) y 48,5 kg para el 
paratipo (FMNH 14344). Los trabajos de estos autores son 
los únicos conocidos que utilizan elementos postcraneanos 
para estimar la masa corporal en los Sparassodonta y ambos 
se basan exclusivamente en las medidas lineales del fémur. 
En el caso del taxón colhuehuapense Arctodictis sinclairi no 
existen estimaciones de masa corporal a partir de los elemen-
tos postcraneanos, mientras que para el taxón santacrucense 
Pseudonotictis pusillus Ameghino, 1891, no existen aun esti-
maciones de ningún tipo. 

Las estimaciones obtenidas hasta el momento sufren de 
una serie de limitaciones: por un lado, aquellas funciones 
construidas a partir de una muestra de carnívoros placen-
tarios no incluyeron taxones estrechamente emparentados 
con los Sparassodonta (e.g., Anyonge, 1993); mientras que 
en otros casos, sólo incluyeron metaterios vivientes, limitan-
do en gran medida el rango de tamaños corporales abarcado 
(e.g., Wroe et al., 2003) y resultando en estimaciones cuya 
extrapolación resulta poco coniables para los esparasodontes 
de mayor tamaño (e.g., Arctodictis, Borhyaena, Lycopsis, Pro-

thylacynus y hylacosmilus). Por otro lado, los esparasodontes 
poseen cráneos proporcionalmente grandes (Sinclair, 1906) 
con respecto a la mayoría de los carnívoros actuales; por lo 
tanto, las estimaciones basadas en medidas craneanas impli-
carían una desviación importante, haciendo necesario utili-
zar otros elementos, como fuera ya notado por otros autores 
(Van Valkenburgh, 1987; Argot, 2003a). Por último, en va-
rios de estos trabajos no se consideró el sesgo introducido por 
la transformación logarítmica de los datos (i.e., cálculo de 
factores de corrección; Smith, 1993) y en ninguno de ellos 
se tuvo en cuenta el error introducido por la falta de inde-
pendencia de los datos debido a la estructura jerárquica de 
las relaciones ilogenéticas (i.e., aplicación de métodos com-
parativos; Harvey y Pagel, 1991; Diniz Filho et al., 1998). 
Myers (2001) trató de explorar este último problema utili-
zando como variables predictoras medidas lineales cranea-
nas y dentarias de metaterios vivientes y realizando análisis 
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anidados, incluyendo a distintos subgrupos taxonómicos. 
Sin embargo, el análisis realizado por este autor resultó poco 
exhaustivo dado que sólo exploró el efecto ilogenético me-
diante la subdivisión del análisis a regresiones en grupos de 
nivel suprafamiliar (o combinaciones de estos), sin cuantii-
car los desvíos introducidos por la estructura de las relaciones 
ilogenéticas a otras escalas. 

Las estimaciones de las masas corporales de los taxones 
extinguidos permiten inferir el cambio del tamaño en un 
grupo a lo largo del tiempo, la relación con otras variables 
(e.g., morfología, dieta, locomoción) en un contexto evoluti-
vo, así como también explorar las relaciones paleoecológicas 
en las comunidades fósiles, tanto sean las relaciones tróicas 
como las interacciones intragremio (e.g., Dayan et al., 1989; 
Van Valkenburgh, 1990; Van Valkenburgh y Wayne, 1994; 
Van Valkenburgh y Hertel, 1998; Argot, 2004a; Wroe et al., 
2004; Prevosti y Vizcaíno, 2006; Stynder, 2009). Para el 
caso de los Sparassodonta santacrucenses, un gran número 
de taxones están representados por restos craneanos y post-
craneanos, lo que hace posible abordar esta problemática.

El objetivo de este trabajo es estimar la masa corporal 
de varios Sparassodonta a partir de elementos postcraneanos, 
contrastarlas con las estimaciones previamente publicadas y 
explorar la estructuración del gremio de los carnívoros de la 
Formación Santa Cruz (Mioceno temprano) a la luz de las 
estimaciones de masa obtenidas y otras variables de nicho.

MATERIALES Y MÉTODOS
Se analizaron elementos postcraneanos de 22 especí-

menes de ocho taxones de Sparassodonta con postcráneo 
preservado y 196 especímenes de 71 taxones depredadores 
marsupiales y placentarios recientes (ver Tabla S1 del mate-
rial suplementario). Entre los Sparassodonta, se analizaron 
los siguientes taxones: Borhyaena tuberata, Cladosictis pata-

gonica, Prothylacynus patagonicus, Pseudonotictis pusillus y 
Sipalocyon gracilis, todos estos taxones presentes en la Edad 
Santacrucense, así como también Arctodictis sinclairi, Lycop-

sis longirostrus y hylacosmilus atrox, de otras edades. Además, 
se incluyó una ulna aislada asignada por Kraglievich (1960) 
a cf. hylacosmilus (MACN-Pv 10956, Edad Chapadmala-
lense). Para la discusión se tuvieron en consideración cinco 
taxones santacrucenses de los cuales no se conocen restos de 
los elementos postcraneanos o son muy fragmentarios (ver 
más abajo): Acrocyon sectorius, Acyon tricuspidatus, Artodic-

tis munizi, Lycopsis torresi y Perathereutes pungens; para estos 
se utilizaron las estimaciones de Wroe et al. (2004) basadas 
en las fórmulas de Myers (2001), cuyas variables predictoras 

fueron el largo del primer molar superior (1UML), el largo 
de la hilera dentaria de los molares inferiores (LMRL) y su-
periores (UMRL) (ver Myers, 2001). 

La estimación de masa de los taxones de Sparassodonta se 
realizó mediante el cálculo de modelos de regresiones lineales 
simples (por cuadrados mínimos) entre la variable de masa 
corporal y cada variable de tamaño (tamaño del centroide, 
ver más abajo). Las funciones fueron obtenidas a partir de la 
muestra de especímenes actuales, que incluyó miembros de 
nueve familias del Orden Carnivora (Canidae, Felidae, Her-
pestidae, Hyaenidae, Mephitidae, Mustelidae, Procyonidae, 
Ursidae y Viverridae), una familia del Orden Didelphiomor-
phia (Didelphidae) y tres familias del Orden Dasyuromor-
phia (Dasyuridae, Myrmecobiidae y hylacinidae). Sólo se 
incluyeron ejemplares adultos y se procuró incluir machos y 
hembras de cada especie en igual proporción (ver Tabla S1 
del material suplementario). Previo a los análisis de regre-
sión, se controló la normalidad de las variables mediante la 
prueba Shapiro-Wilks (Legendre y Legendre, 1998). Las me-
didas fueron transformadas mediante el logaritmo natural.

Las variables elegidas fueron los tamaños del centroide 
de las coniguraciones de landmarks o semilandmarks estable-
cidas para representar diversos elementos postcraneanos: 1, 
vista anterior del extremo distal del húmero (AHu); 2, vista 
lateral del extremo proximal de la ulna (LUl); 3, vista articular 
proximal de la tibia (PTi) (Figs. 1.1–3, respectivamente). Los 
landmarks utilizados corresponden al tipo uno y dos de Book- 
stein (1991) y los semilandmarks al tipo tres (ver también 
Bookstein, 1997). Los landmarks empleados en el húmero 
delimitaron la zona articular distal (landmarks 1, 7, 16 y 21), 
mientras que otros fueron ubicados en la máxima extensión 
lateral del epicóndilo lateral (15), máxima extensión medial 
del epicóndilo medial (23) y máxima extensión proximal de 
la cresta del epicóndilo lateral (8). Los landmarks en la ulna 
delimitaron la extensión antero-posterior del margen proxi-
mal del olécranon (1 y 20), la extensión próximo-distal de la 
escotadura troclear (11 y 17), la máxima proyección en sen-
tido anterior de los procesos ancóneo y coronoides (18 y 10, 
respectivamente) y la máxima proyección caudal de la esco-
tadura radial (8). En la tibia fueron ubicados en la base de la 
tuberosidad tibial (23 y 24), el extremo anterior y posterior 
de los cóndilos articulares (1, 6, 11 y 16), la máxima proyec-
ción anterolateral del área intercondiloidea craneana (25), las 
intersecciones entre los bordes anteromedial y anterolateral 
de los cóndilos articulares medial y lateral respectivamente 
y el margen del área intercondiloidea craneal (22 y 26) y la 
máxima concavidad del margen posterior del área intercon-
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diloidea caudal (21). En el caso de los semilandmarks se usó 
como criterio de deslizamiento la minimización de la ener-
gía de deformación (Minimize Bending Energy; Bookstein, 
1997). Las coniguraciones de landmarks o semilandmarks 
se obtuvieron mediante la edición de imágenes digitales de 
los distintos elementos utilizando los programas MakeFan 
(Sheets, 2003), TpsUtil y TpsDig (Rolhf, 2006). El tamaño 
del centroide, que representa el tamaño de cada estructura 
a partir de la raíz cuadrada de la suma de las distancias al 
cuadrado de cada landmark o semilandmark al centroide de 
la coniguración, se obtuvo mediante el programa TPsRelw 
(Rolhf, 2007). El extremo distal del húmero y el proximal de 
la tibia fueron elegidos porque son estructuras que soportan 
directamente el peso corporal y de este modo deberían mos-
trar una buena correlación con la masa. La vista lateral del 
sector proximal de la ulna se incluyó por contar con nume-
rosos datos y un análisis previo (Ercoli, 2010). Cabe destacar 
que esta última vista muestra una fuerte correlación y un 
bajo error de estimación y por lo tanto puede ser utilizado 

para inferir tamaños corporales (Smith, 1981, 1993). El fé-
mur no fue incluido por tener una representación más baja 
que la tibia entre los fósiles estudiados. De todas formas, la 
articulación distal del fémur y la proximal de la tibia mues-
tran una alta covariación (Szalay y Sargis, 2001) por lo que 
deberían arrojar resultados similares. 

Los valores de tamaño corporal de las especies vivientes 
(ver tabla S1 del material suplementario) fueron obtenidos 
mediante revisión bibliográica, siendo la principal fuente 
de información la recopilación de Silva y Downing (1995) 
y secundariamente Currier (1983), Tumlison (1987), Lari-
vière y Walton (1997), Murray y Gardner (1997), de Olivei-
ra (1998), Hutchins et al. (2003a,b), Krausman y Morales 
(2005), Myers et al. (2006), Prevosti (2006) y Delciellos y 
Vieira (2009). En aquellos especímenes no determinados a 
nivel especíico o en aquellos en que la masa de la especie 
no es conocida, la masa corporal asignada se obtuvo prome-
diando las masas de las especies cogenéricas (ver Tabla S1 
del material suplementario). En el caso de Genetta genetta se 

Figura 1: Ubicación de los landmarks (círculos gris oscuro) y semilandmarks (círculos gris claro) utilizados en el húmero (1), la ulna (2) y la tibia (3)/ 
Location of the landmarks (dark-gray circles) and semilandmarks (light-gray circles) used in humerus (1), ulna (2), and tibia (3).

1 2

3
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TABLA 1. Parámetros de las funciones / function parameters

  Análisis del Húmero Análisis de la Ulna Análisis de la Tibia

Modelo sin ajuste por ilogenia      

Coeiciente de ajuste (R²) 0,899 0,946 0,958

F del Análisis de la varianza 607,31 975,37 721,89

p del Análisis de la varianza < 0,0001 < 0,0001 < 0,0001

Intersección -8,945 (-9,802/-8,088) -7,545 (-8,152/-6,938) -8,092 (-8,843/-7,341)

Pendiente 2,593 (2,383/2,803) 2,436 (2,280/2,592) 2,608 (2,410/2,806)

Modelo con ajuste por ilogenia      

Intersección -8,422 -7,675 -8,141

Pendiente 2,443 2,470 2,622

Datos de regresiones entre residuos      

Coeiciente de ajuste (R²) 0,935 0,929 0,931

F del Análisis de la varianza 983,361 733,861 432,537

p del Análisis de la varianza < 0,0001 < 0,0001 < 0,0001

Intersección -0,030 (-0,120/0,060) 0,195 (0,101/0,289) -0,002 (-0,131/0,127)

Pendiente 2,443 (2,288/2,599) 2,470 (2,287/2,653) 2,622 (2,365/2,879)

Corrección QLME para modelo sin ajuste 1,158 1,068 1,061

Corrección QLME para modelo con ajuste 1,216 1,087 1,037

%PE sin ajuste y sin corrección QLME      

Arborícolas 51,48% 16,89% 22,75%

Cursoriales 74,04% 23,17% 19,05%

Semifosoriales 29,47% 32,98% 30,55%

Terrestres 52,84% 35,99% 41,43%

Trepadores 39,05% 43,51% 31,28%

Total 49,35% 35,70% 29,35%

%PE con ajuste y sin corrección QLME      

Arborícolas 47,55% 15,89% 23,30%

Cursoriales 92,71% 23,75% 18,92%

Semifosoriales 26,47% 34,06% 31,24%

Terrestres 50,53% 37,10% 41,65%

Trepadores 42,40% 43,22% 31,53%

Total 54,17% 35,89% 29,53%

%PE sin ajuste y con corrección QLME      

Arborícolas 7,08% 6,89% 10,39%

Cursoriales 13,86% 27,70% 21,99%

Semifosoriales 9,70% 6,69% 5,10%

Terrestres 32,31% 3,07% 29,71%

Trepadores 24,00% 16,23% 10,84%

Total 21,08% 16,40% 16,59%

%PE con ajuste y con corrección QLME      

Arborícolas 6,51% 7,05% 10,15%

Cursoriales 12,43% 28,89% 21,54%

Semifosoriales 8,88% 6,85% 4,96%

Terrestres 24,88% 3,12% 29,31%

Trepadores 19,99% 16,97% 10,61%

Total 17,48% 17,10% 16,28%

Coeicientes de ajuste ilogenético, valores de prueba de la signiicancia de la varianza explicada y parámetros de los modelos (incluyendo intervalos de 
conianza) para los análisis de regresiones simples sin y con ajuste ilogenético, parámetros de los modelos para los análisis de regresiones simples con 
ajuste, factores QLME (Quasi-Maximum Likelihood Estimator) de corrección para los modelos sin y con ajuste ilogenético y promedios de porcentajes de 
error de predicción (%PE total y por grupos) de los análisis de regresión sin/con ajuste y sin/con corrección logarítmica/ Adjustment factors, values of sig-
niicance tests of the explained variance, and parameters of the models (including conidence intervals) for the simple regression analyses without 
and with the phylogenetic adjustment, parameters of the models for the simple regression analyses with phylogenetic adjustment, QLME (Quasi-
Maximum Likelihood Estimator) correction factors for the models without and with the phylogenetic adjustment, and percentage of the prediction 
error (%PE total and by groups) of the simple regression analyses without/with phylogenetic adjustment and without/with log bias correction.
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utilizaron los valores promedios de G. servatina (1,37 kg), 
G. tigrina (2,16 kg) y G. rubiginosa (2,5 kg) y para Helogale 

percivale se utilizaron los valores de H. hirtula (0,289 kg) y 
H. parvula (0,3 kg).

Para explorar la relación entre el tamaño corporal y los 
tipos locomotores, los especímenes vivientes fueron clasii-
cados como arborícolas, cursoriales, semifosoriales, terrestres 
y trepadores, de acuerdo a la información disponible en la 
bibliografía (Taylor, 1970, 1972; Long, 1973; Van Valken-
burgh, 1987; Hildebrand, 1988; Gompper, 1995; Ray, 
1995; Strahan, 1995; Larivière y Walton, 1997; Gompper 
y Decker, 1998; Nowak, 1999; Presley, 2000; Larivière y 
Calzada, 2001; Hutchins et al., 2003a,b; Wilson y Reeder, 
2005; Polly, 2007). En estudios previos (Anderson et al., 
1985; Ercoli, 2010) se observó que la inclusión de especies 
acuáticas o semiacuáticas introduce un mayor error en las 
funciones predictoras de masa basadas en las medidas del 
esqueleto apendicular, debido a que estos taxones poseen 
miembros reducidos en relación a su cuerpo como parte de 
las adaptaciones a su estilo locomotor (Anderson et al., 1985; 
Polly, 2007). Dado que, además, estos hábitos no son espera-
bles para los Sparassodonta analizados (ver Marshall, 1976, 
1978; Argot, 2001, 2002, 2003a,b, 2004a,b,c; Muizon y 
Argot, 2003; Ercoli, 2010), se excluyeron de este estudio a 
los representantes actuales con dicho hábito locomotor (e.g., 
especies de Lutrinae).

Para evaluar la eicacia de cada función alométrica se cal-
cularon los coeicientes de determinación (R2) y el porcenta-
je de error de predicción (%PE, Porcentual Prediction Error; 
Van Valkenburgh, 1990) tanto para el total de la muestra 
por función, como para cada clase locomotora. El %PE se 
calcula como la sumatoria de las diferencias relativas entre 
los valores predichos y los conocidos de masa corporal (ver 
Smith, 1981). El %PE es considerado más robusto que el R2 
para evaluar la eicacia de cada función alométrica obtenida 
(ver Van Valkenburgh, 1990). 

Para analizar el efecto de la estructura ilogenética se llevó 
a cabo un análisis de regresiones de autovectores ilogenéticos 
(PVR, Phylogenetic Eigenvector Regression; Diniz Filho et al., 
1998), que permite reconstruir las tres funciones predictoras 
teniendo en cuenta dicha inluencia (funciones ajustadas). 
Las distancias ilogenéticas requeridas por el método se cal-
cularon sobre un árbol ilogenético combinado (Fig. 2) ob-
tenido a partir de resultados de estudios recientes (Krajewski 
y Westerman, 2003: topología del Orden Dasyuromorphia; 
Flynn et al., 2005: arreglo de los grandes clados del Orden 
Carnivora; Gaubert et al., 2005: topología de la Familia Vi-

verridae; Johnson et al., 2006: topología de la Familia Feli-
dae; Koepli et al., 2006: topología de la Familia Hyaenidae; 
Koepli et al., 2007: topología de la Familia Procyonidae; 
Koepli et al., 2008, Sato et al., 2009 y Wolsan y Sato, 2009: 
topología de la Familia Mustelidae; Krause et al., 2008: to-
pología de la Familia Ursidae; Beck, 2008: relación de los 
grandes clados de Metatheria; Flores, 2009: topología de la 
Familia Didelphidae; Forasiepi, 2009: topología del Orden 
Sparassodonta; Patou et al., 2009: topología de la Familia 
Herpestidae; Sato et al., 2009: topología de la Superfamilia 
Musteloidea; Prevosti, 2010: topología de la Familia Cani-
dae). La estimación de las distancias ilogenéticas se basó en 
la asignación de valores enteros a los nodos, partiendo del 
taxón más alejado de la raíz (i.e., separado de la raíz por la 
mayor cantidad de nodos) y creciendo hasta el nodo raíz. 
El procedimiento se repitió para los restantes clados hasta 
numerar todos los nodos (Fig. 2). Las distancias ilogené-
ticas entre cada par de taxones se asignaron como el valor 
del nodo correspondiente al ancestro común más cercano 
entre ambos y de esta forma, las distancias entre los taxones 
pertenecientes a un grupo monoilético son siempre menores 
que la distancia entre alguno de estos y un taxón externo. Se 
realizó un análisis de coordenadas principales (PCO, Prin-

cipal Coordinates Analysis; Gower, 1966) sobre la matriz de 
distancias ilogenéticas y un análisis de vara partida (Broken 

Stick; Jackson, 1993) para seleccionar los ejes signiicativos. 
Estos últimos se utilizaron como variables independientes en 
las regresiones múltiples contra cada una de las variables (i.e., 
masa, tamaño del centroide del húmero, ulna y tibia) para 
determinar si la variación de estas últimas podría ser expli-
cada por la estructura ilogenética de la muestra. De cada 
uno de estos análisis se extrajeron los residuos (porción de la 
varianza de los datos no explicada por la ilogenia) con el in 
de reconstruir rectas y ecuaciones de regresiones simples no 
sesgadas (i.e., ajustadas) por la estructura ilogenética (Gar-
land e Ives, 2000). 

Los valores de masas estimados para los taxones fósiles 
fueron corregidos (multiplicados por un factor de correc-
ción) luego de la potenciación (i.e., operación inversa al lo-
garitmo, para transformar las estimaciones a kg), debido al 
desvío que produce esta operación (Smith, 1993). Para esto 
se seleccionó el factor de corrección QMLE (Quasi-Maxi-

mum Likelihood Estimator; Snowdon, 1991), debido a que la 
distribución tanto de los datos transformados por el logarit-
mo como de los residuos de las regresiones no fue signiica-
tivamente distinta a una distribución normal (ver Snowdon, 
1991; Smith, 1993). Por último, se calcularon los cocientes 

ERCOLI y PREVOSTI: TAMAÑO CORPORAL DE SPARASSODONTA SANTACRUCENSES



468

entre los tamaños de los centroides con el in de explorar 
como varió la relación entre estos en los distintos grupos de 
hábitos locomotores.

Los análisis estadísticos fueron realizados con los progra-
mas Statistica (StatSoft, Inc., 2001), PAST (Hammer et al., 
2001) y XLSTAT (Addinsoft, 2006).
Abreviaturas institucionales. FMNH, Field Museum of 
Natural History, Department of Geology, Chicago, USA; 
MACN-A, MACN-Pv y MACN-Ma, Museo Argentino de 
Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Colecciones 
“Ameghino”, Paleontología de Vertebrados y Mastozoología, 
Ciudad Autónoma de Buenos Aires, Argentina; MLP, Mu-
seo de La Plata, Colecciones de Mastozoología y Paleontolo-
gía de Vertebrados, La Plata, Argentina; MPM, Museo Padre 
M. J. Molina, Colección de Paleontología de Vertebrados, 
Río Gallegos, Argentina; UCMP, University of California, 
Museum of Paleontology, Department of Paleontology, Ber-
keley, USA; YPMPU, Peabody Museum of Yale University, 
Division of Zoology and Vertebrate Paleontology, New Ha-
ven, USA. 

RESULTADOS
Regresiones entre tamaño del centroide y masa corporal

Las regresiones de los tamaños del centroide del húmero, 
ulna y tibia respecto a la masa corporal (Fig. 3) resultaron 
signiicativas (p < 0,05), con R2: 0,899, 0,946 y 0,958, res-
pectivamente. Los análisis de regresión teniendo en cuenta la 
estructura ilogenética también resultaron signiicativos, con 
R2: 0,935, 0,929 y 0,931, respectivamente (Tab. 1). 

Para las predicciones obtenidas a partir de las ecuaciones 
sin el ajuste ilogenético y sin corrección del sesgo logarít-
mico, los %PE globales de los análisis del húmero, ulna y 
tibia, fueron 49,4%, 35,7% y 29,3%, mientras que luego 
del ajuste y la corrección, se observó una mejora del poder 
de predicción de todas las ecuaciones, especialmente en el 
caso del húmero, disminuyendo los %PE a 17,5%, 17,1% y 
16,3%, respectivamente (Tab. 1).

Para el caso de las funciones del húmero (resultados co-
rregidos), todos los grupos de hábito locomotor obtuvieron 
valores de %PE menores al 33% y 25% mediante la ecuación 
sin ajuste y con ajuste ilogenético, respectivamente. Dichos 
valores fueron similares a los observados para las funciones 
de la ulna y tibia (Tab. 1). Sin embargo, en la igura 3.1 se 
observa un sesgo en función del hábito locomotor, siendo las 
especies arborícolas, semifosoriales y la mayoría de las espe-
cies trepadoras sobreestimadas en la masa corporal. Por otra 
parte, las masas corporales de todas las especies cursoriales 

fueron subestimadas, mientras que los terrestres no obtu-
vieron un patrón claro de sobreestimación o subestimación, 
ubicándose en proporción similar a ambos lados de la recta.

Para el caso de las funciones del análisis de la ulna, la 
mayoría de los grupos de hábito locomotor (i.e., arboríco-
las, semifosoriales, terrestres y trepadores) mostraron valores 
de %PE relativamente bajos para las ecuaciones sin ajuste 
y con ajuste (alrededor de 3% y 17% para ambas ecuacio-
nes; Tab. 1), sin observarse ninguna tendencia general ha-
cia una sobreestimación o subestimación para estos grupos 
locomotores en lo que respecta a las masas corporales (Fig. 
3.2). Los cursoriales resultaron en ambas funciones con erro-
res de predicción promedio moderados (23,7% y 28,9%PE, 
respectivamente), aunque la gran mayoría de sus represen-
tantes se ubicaron por debajo de la recta de regresión, siendo 
sobreestimados en peso, con la excepción de Hyaena hyaena 

(Fig. 3.2). 
Para el caso de las funciones del análisis de la tibia, todos 

los grupos de hábito locomotor mostraron moderados a ba-
jos valores de %PE, tanto para la ecuación sin ajuste como 
con ajuste ilogenético (alrededor de 5,0% y 29,7% para am-
bas ecuaciones; Tab. 1). Como en el caso del análisis de ulna, 
no se observó una tendencia hacia una sobreestimación o 
subestimación por grupo locomotor en lo que respecta a las 
masas corporales (Fig. 3.3). 

Los cocientes entre los tamaños del centroide del húmero 
y la ulna, húmero y tibia, y ulna y tibia se presentan en las 
iguras 4.1–3, respectivamente. Las relaciones entre el tama-
ño del centroide de la ulna y tibia mostraron poca variación 
entre los distintos grupos de hábito locomotor, mientras que 
los cocientes en los que el húmero se encuentra involucrado 
mostraron diferencias entre los valores medios aproximada-
mente tres veces mayores, obteniendo los cursoriales valores 
de cocientes bajos, mientras que los arborícolas y semifoso-
riales, valores elevados (Fig. 4). 

Estimaciones de masas corporales en los Sparassodonta

Debido al sesgo reconocido para el húmero (Fig. 3) se 
emplearon, siempre que fue posible, las funciones de la ulna 
y la tibia para las estimaciones de la masa de los Sparassodon-
ta, arrojando ambas resultados similares (Tab. 2). hylacos-

milus atrox (117,4 kg promedio de ambos análisis) resultó 
ser el taxón analizado de mayor masa estimada, seguido por 
Arctodictis sinclairi (39,9 kg obtenido en función de la ulna), 
Borhyaena tuberata (36,4 kg promedio de ambos análisis), 
Prothylacynus patagonicus (31,8 kg promedio de ambos aná-
lisis), Lycopsis longirostrus (20,7 kg obtenido en función de 
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la ulna), Cladosictis patagonica (6,6 kg promedio de ambos 
análisis) y Sipalocyon gracilis (2,1 kg obtenido en función de 
la ulna). El análisis del húmero mostró grandes diferencias 
respecto a las estimaciones obtenidas a partir de la ulna y 
tibia (excepto en el caso de Arctodictis sinclairi), siendo Pro-

thylacynus y Lycopsis predichos con una mayor masa que Bo-

rhyaena, tanto en las estimaciones con y sin ajuste (Tab. 2). 

DISCUSIÓN
Características de las funciones obtenidas y comparación 

con estudios previos

Las funciones basadas en la vista distal del húmero no 
corregidas por el sesgo logarítmico obtuvieron valores de 
%PE notablemente mayores a los obtenidos por las restantes 
funciones, indicando una baja precisión para las estimacio-
nes de masa (Tab. 1), aunque dentro del rango de los valores 

esperables para este tipo de análisis (e.g., 15% a 97% en Van 
Valkenburgh, 1990; 4 a 41% en Myers, 2001). Luego de co-
rregir el sesgo logarítmico, los errores de predicción disminu-
yeron marcadamente, indicando la presencia de importantes 
desvíos introducidos por la transformación de la variable de-
pendiente (Smith, 1993). En el caso de las funciones cons-
truidas a partir de los datos de la ulna y tibia, los desvíos de-
bidos a dicha transformación resultaron considerablemente 
menores. Los bajos valores de error de predicción obtenidos 
luego de la corrección por el sesgo logarítmico para todas las 
regresiones fueron menores que los típicamente obtenidos 
a partir de los estimadores craneanos (Van Valkenburgh, 
1990) o dentarios (Van Valkenburgh, 1990; Damuth y 
MacFadden, 1990), coincidiendo con lo observado por 
Myers (2001), quien recalcó que las medidas de elementos 
postcraneanos, y especialmente aquellas tomadas sobre los 
miembros, suelen ser predictores más precisos del tamaño 
corporal que sus contrapartes cráneo-dentarias.

En el análisis del húmero, al tener en cuenta los valores de 
%PE (Tab. 1) y la ubicación de los representantes de los dis-
tintos grupos ecológicos con respecto a la recta de regresión 
(Fig. 3.1), la mayoría de los grupos ecológicos se distribuye-
ron en forma alternativa hacia uno u otro lado de la recta de 
regresión. Esto pone en evidencia la presencia de una fuerte 
relación entre el hábito locomotor y el tamaño del extremo 
distal del húmero, introduciendo un importante sesgo al 
estimar los tamaños corporales mediante esta ecuación. Las 
especies arborícolas, semifosoriales y muchas de las especies 
trepadoras poseen el extremo distal del húmero más grande 
respecto a lo esperado según su tamaño corporal, mientras 
que las especies cursoriales mostraron la tendencia opuesta. 
El menor tamaño del extremo distal del húmero en especies 
cursoriales se debe a la reducción de las zonas de ijación de 
los músculos pronadores, supinadores, lexores y extensores 
de la articulación húmero-ulna/radio, así como de lexores y 
extensores del carpo y de los dígitos. Estos músculos se inser-
tan en los epicóndilos y la cresta del epicóndilo lateral y su 
reducción se relaciona con una restricción de los movimien-
tos al plano sagital con una consecuente pérdida de habilidad 
en la manipulación (Hildebrand, 1984; Van Valkenburgh, 
1987). Los arborícolas, semifosoriales y muchos trepadores 
mostraron la tendencia opuesta, debido al gran desarrollo de 
las zonas de ijación de estos grupos musculares necesarios en 
la actividad trepadora y/o cavadora. Las relaciones entre los 
cocientes de los tamaños del centroide mostraron el mismo 
patrón, observándose importantes alteraciones de las propor-
ciones entre el húmero y la ulna, y el húmero y la tibia para 

Figura 2: Árbol ilogenético compuesto por las hipótesis ilogenéticas 
más robustas disponibles representando las relaciones entre los ta- 
xones actuales y fósiles estudiados/ Phylogenetic tree constructed from 
the most robust phylogenetic hypotheses available and showing the rela-
tionships among the extant and extinct  taxa. 
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los distintos grupos ecológicos. Por otro lado, en el cociente 
entre la ulna y la tibia, los sesgos introducidos por los hábitos 
locomotores fueron menores (Fig. 4.2–3).

Para el caso de los análisis de la ulna y la tibia, todos 
los grupos (excepto los cursoriales en el caso de la ulna) se 
distribuyeron a ambos lados de la recta de regresión, siendo 
los %PE de cada grupo locomotor bajos y similares (Tab. 1, 
Figs. 3.2–3.3). La forma del sector proximal de la ulna en 
vista lateral y de la tibia en vista proximal articular han sido 
descriptas como importantes indicadores del hábito locomo-
tor debido al desarrollo relativo de las siguientes estructuras: 
proyección proximodistal y anteroposterior del olécranon, 
curvatura de la diáisis ulnar, proyección de la tuberosidad 
tibial y forma de los cóndilos articulares tibiales (Van Val- 
kenburgh, 1987; Argot, 2001, 2002, 2003a,b, 2004a,b, c; 
Szalay y Sargis, 2001; Candela y Picasso, 2008). Sin embar-
go, estos cambios de forma en los distintos grupos locomo-
tores no fueron acompañados por los cambios en el tamaño 
global de estas vistas para los grupos estudiados, excepto en 
la ulna de los cursoriales, donde la extensión posterior del 
olécranon generó un leve incremento del tamaño del cen-
troide. Esta disposición posiblemente favorece una mayor 
fuerza de palanca del tríceps braquial durante la extensión de 
la articulación húmero-ulna/radio (Van Valkenburgh, 1987; 
Taylor, 1989; Argot, 2001a, 2003a,b, 2004a,b,c; Candela y 
Picasso, 2008).

La estrecha relación entre el hábito locomotor y el de-
sarrollo del tamaño del extremo distal del húmero produjo 
sobreestimaciones y subestimaciones de la masa corporal en 
los análisis del tamaño del centroide para los distintos grupos 
locomotores (Figs. 3.1 y 4.1–2), afectando sólo levemente la 
magnitud del error de predicción porcentual de dichas es-

timaciones en comparación con las obtenidas a partir de la 
ulna y la tibia (tanto calculada por grupo locomotor como 
para toda la función en su conjunto; Tab. 1). En consecuen-
cia, en los casos en que los taxones analizados puedan ser 
considerados de hábitos locomotores generalizados (i.e., 
terrestres no cursoriales o trepadores ocasionales) o no se 
cuente con otras estructuras como la tibia o ulna, es posible 
utilizar al húmero como un estimador del tamaño corporal 
(ver más adelante). Sin embargo, en algunas especies fósiles, 
especialmente en aquellas que presentan una conspicua re-
ducción o expansión de las estructuras distales (i.e., epicón-
dilos y crestas), es recomendable utilizar sólo las estimaciones 
obtenidas a partir de la ulna y/o la tibia en caso de contarse 
con las mismas dado el sesgo que producen las funciones que 
utilizan el húmero. Por otro lado, estas discrepancias pue-
den ser entendidas como interesantes indicadores de hábitos 
locomotores, complementarios a los estudios de cambio de 
forma (Ercoli, 2010).

En todas las regresiones existieron casos de taxones que 
mostraron valores de masa diferentes a los esperados en fun-
ción de los tamaños del centroide. Estas desviaciones pudie-
ron deberse a múltiples factores: restricciones isiológicas al 
tamaño, adaptaciones a distintos comportamientos o estra-
tegias de caza (e.g., miembros anteriores más desarrollados 
en félidos), variabilidad intraespecíica, errores instrumen-
tales, deiciencia en los datos bibliográicos utilizados o de 
las limitaciones impuestas por la metodología implemen-
tada (Van Valkenburgh, 1990; Gordon, 2003). Wroe et al. 
(1999) y Argot (2003a,b, 2004b,c) utilizaron las funciones 
propuestas por Anyonge (1993) construidas a partir de me-
didas del fémur de las especies de Carnivora. Estas funciones 
mostraron elevados coeicientes de ajuste (R2 cercanos o su-

Figura 3: Gráicos bivariados y líneas de regresión obtenidas previamente (recta negra) y posteriormente (línea discontinua) al ajuste ilogenético 
entre el tamaño del centroide y la masa corporal transformadas por el logaritmo natural para el húmero (1), la ulna (2) y la tibia (3), indicándose los 
grupos de hábito locomotor y las ecuaciones correspondientes/ Bivariate graphics and regression lines between the centroid size and the body mass, 
transformed by the natural logarithm, obtained before (black line) and after (stippled line) the phylogetic adjustment, for humerus (1), ulna (2), and tibia 
(3), showing the locomotory groups and the corresponding equations.

1 2 3

AMEGHINIANA - 2011 - Tomo 48 (4): 462 – 479



471

periores a 0,95) y relativamente bajos errores de predicción 
(entre 22% y 27%PE, superiores a los aquí presentados). Sin 
embargo, aunque las especies actuales pueden ser cercanas 
funcionalmente a los Sparassodonta, dichas ecuaciones fue-
ron construidas a partir de pocos taxones y pertenecientes 
exclusivamente al Orden Carnivora. Esta restricción puede 
inluenciar negativamente la estimación de la masa de los 
Sparassodonta, muy diferentes en morfología y distantes i-
logenéticamente (ver Myers, 2001). Para el caso de la esti-
mación de la masa del holotipo de hylacosmilus atrox, Wroe 
et al. (1999) asumieron una sección circular del fémur para 
calcular el perímetro del mismo (variable predictora) a partir 
del diámetro medido por Riggs (1934), lo que puede consi-
derarse como una fuente de error adicional.

Wroe et al. (2003) utilizaron el volumen endocraneano 
como variable predictora del tamaño corporal, medida sobre 
32 marsupiales australianos, mientras que Wroe et al. (2004) 
utilizaron la ecuación de Anderson et al. (1985) y, cuando 
no fue posible, las ecuaciones de Myers (2001) corregidas, 
basadas en medidas cráneo-dentarias de 38 marsupiales aus-
tralianos. Los diseños de muestreo restringiendo los análisis 
dentro del grupo de los marsupiales permitieron a estos auto-
res disminuir la inluencia ilogenética pero limitó el número 
de taxones en la muestra y, a su vez, sólo permitió incluir a 
las especies de Macropus como únicos representantes mayo-
res a 30 kg. Macropus es un taxón especializado tanto en la 
dieta como en la locomoción (herbívoros y saltadores bípe-
dos; Maynard Smith y Savage, 1955; Polly, 2007) y no puede 
ser considerado un análogo funcional a los Sparassodonta, 
situación poco conveniente al realizar las estimaciones de 

masa de estos últimos (Anderson et al., 1985; Myers, 2001). 
Al mismo tiempo, varios Sparassodonta (e.g., hylacosmilus) 
quedaron fuera del rango de la regresión debido al mayor 
tamaño con respecto a Macropus. Por último, Wroe et al. 
(2004) utilizaron la ecuación de Anderson et al. (1985), ba-
sada en la circunferencia mínima del fémur, medidas sobre 
una muestra taxonómicamente rica aunque poco represen-
tada y sin tener en cuenta el sesgo introducido debido a la 
estructura ilogenética de las especies. 

Las funciones presentadas en este trabajo presentan va-
rias ventajas y pueden considerarse como más robustas con 
respecto a las obtenidas en los trabajos previos: se encaró el 
diseño de muestreo incluyendo a los taxones funcional y/o 
ilogenéticamente cercanos a los Sparassodonta, incluyendo 
tanto a los depredadores Metatheria como Eutheria y aislan-
do la componente ilogenética de la estructura de los datos, 
en lugar de reducir el muestreo a taxones cercanamente em-
parentados. Por otra parte, la introducción de un factor de 
corrección del sesgo logarítmico, no aplicado en varios de 
los trabajos previos (e.g., Argot, 2003a,b, 2004b,c), permitió 
reducir el error de las funciones obtenidas.

 
Estimaciones de masas corporales de los Sparassodonta

Arctodictis sinclairi sólo pudo ser incluido en las regre-
siones realizadas a partir del húmero y la ulna. Las estima-
ciones obtenidas en ambos casos fueron similares: 39,7 kg 
en el caso del análisis del húmero y 39,9 kg en el análisis de 
la ulna (Tabs. 2 y 4), superando ampliamente la estimación 
de Wroe et al. (2004) de 23,3 kg (valor que queda por fuera 
de los intervalos de conianza aquí obtenidos). Wroe et al. 

Figura 4: Cocientes de tamaños del centroide del húmero sobre la ulna (1), el húmero sobre la tibia (2) y la ulna sobre la tibia (3). Se muestra la 
media, máximo, mínimo, los valores obtenidos para las especies de marsupiales en cada grupo ecológico y los valores obtenidos para las especies 
fósiles/ Centroid size ratio of humerus related to ulna (1), humerus related to tibia (2), and ulna related to tibia (3), showing the mean, maximum, mini-
mun, the values obtained for marsupials species from each ecologic group, and the values obtained for fossil species. 
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Medias y límites de los intervalos de conianza sin ajuste ilogenético (IC, 95%), medias obtenidas luego del ajuste ilogenético (*) y medias obtenidas 
luego del ajuste ilogenético y modiicadas por el factor de corrección QLME (**) para las predicciones de las masas corporales de los especímenes fósiles 
a partir del tamaño del centroide del húmero, ulna y tibia (CSAHu, CSLUl y CSPTi, respectivamente)/ Means and limits of conindence intervals without 
phylogenetic adjustment (IC, 95%), means obtained after the phylogenetic adjustment (*) and means obtained after the phylogenetic adjustment 
and the aplication of the correction factor QLME (**) for predictions of body masses of fossil specimens using humerus centroid size, ulna and tibia 
(CSAHu, CSLUl, and CSPTi respectively). 

Arctodictis sinclairi (MLP 85-VII-3-1) CSAHu 40,10 32,23 49,88 32,61 39,67

Borhyaena tuberata (MACN-A 2074-2078) CSAHu 22,41 18,67 26,89 18,85 22,93

Borhyaena tuberata (MACN-A 6203-6265) CSAHu 19,50 16,37 23,22 16,54 20,11

Cladosictis patagonica (MACN-A 6288-6298) CSAHu 11,21 9,67 13,00 9,82 11,94

Cladosictis patagonica (MPM 4326) CSAHu 8,91 7,75 10,25 7,91 9,62

Cladosictis patagonica (MPM 4329) CSAHu 3,54 3,10 4,03 3,31 4,03

Cladosictis patagonica (YPMPU 15702) CSAHu 14,58 12,43 17,11 12,58 15,30

Lycopsis longirostrus (UCMP 38061) CSAHu 35,19 28,53 43,41 28,84 35,08

Prothylacynus patagonicus (YPMPU 15700) CSAHu 45,44 36,23 56,99 36,69 44,63

Pseudonotictis pusillus (MLP 11-26) CSAHu 0,95 0,79 1,14 0,96 1,17

Sipalocyon gracilis (MACN-A 5938-5948) CSAHu 3,55 3,11 4,04 3,32 4,04

Sipalocyon gracilis (MPM 4316) CSAHu 2,30 2,00 2,65 2,21 2,69

Thylacosmilus atrox (FMNH P 14531) CSAHu 71,33 55,15 92,27 56,12 68,27

Arctodictis sinclairi (MLP 85-VII-3-1) CSLUl 35,81 30,87 41,53 36,70 39,89

Borhyaena tuberata (YPMPU 15701) CSLUl 35,66 30,75 41,36 36,55 39,73

Cladosictis patagonica (MPM 4326) CSLUl 7,05 6,40 7,75 7,061 7,67

Cladosictis patagonica (MPM 4329) CSLUl 4,29 3,89 4,73 4,269 4,64

Cladosictis patagonica (YPMPU 15046) CSLUl 4,74 4,31 5,22 4,727 5,14

Cladosictis patagonica (YPMPU 15170) CSLUl 5,66 5,14 6,22 5,650 6,14

Cladosictis patagonica (YPMPU 15702) CSLUl 12,93 11,62 14,38 13,065 14,20

Lycopsis longirostrus (UCMP 38061) CSLUl 18,81 16,69 21,20 19,113 20,77

Prothylacynus patagonicus (MACN-A 5931-5937) CSLUl 23,17 20,38 26,34 23,609 25,66

Prothylacynus patagonicus (MACN-A 706-720) CSLUl 29,62 25,77 34,05 30,283 32,91

Prothylacynus patagonicus (YPMPU 15700) CSLUl 31,74 27,53 36,60 32,483 35,30

Sipalocyon gracilis (MPM 4316) CSLUl 1,97 1,75 2,22 1,941 2,11

cf. Thylacosmilus (MACN-Pv 10925) CSLUl 85,83 70,64 104,28 89,058 96,79

Borhyaena tuberata (MACN-A 9343) CSPTi 31,80 26,53 38,11 31,92 33,11

Cladosictis patagonica (MPM 4326, 1) CSPTi 4,84 4,29 5,47 4,82 5,00

Cladosictis patagonica (MPM 4326, 2) CSPTi 5,59 4,95 6,31 5,57 5,78

Cladosictis patagonica (MPM 4333) CSPTi 3,86 3,41 4,37 3,84 3,99

Prothylacynus paragonicus (YPMPU 15700) CSPTi 28,31 23,78 33,71 28,40 29,46

Thylacosmilus atrox (FMNH P 14344) CSPTi 131,60 100,38 172,51 132,96 137,92

TABLA 2 – Estimaciones por espécimen / estimates for each specimen

Espécimen CS Masa estimada 

(kg)

Límites del IC (95%) Masa estimada* 

(kg)

Masa estimada** 

(kg)
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(2004) estimaron para A. munizi una masa de 51,6 kg, un 
valor considerablemente mayor que el aquí obtenido para 
A. sinclairi. Este valor es esperable dado que A. munizi po-
see dimensiones lineares en el cráneo y la dentición que son 
consistentemente mayores a las de A. sinclairi (ver Marshall, 
1978; Forasiepi et al., 2004). La similitud entre las estima-
ciones realizadas a partir del húmero y la ulna, así como el 
valor del cociente de los tamaños de los centroides (Fig. 4.1), 
coinciden con lo esperado para el hábito locomotor terrestre 
generalizado propuesto para el taxón (Marshall, 1978; Ar-
got, 2004a; Forasiepi, 2009; Ercoli, 2010). Las masas de dos 
especímenes de Borhyaena tuberata fueron estimadas en 39,7 
kg y 33,1 kg (36,4 kg promedio) según las funciones basadas 
en la ulna y la tibia, respectivamente. Argot (2003a), propu-
so una masa corporal de aproximadamente 23 kg (entre 19 
kg y 29 kg según las distintas ecuaciones), basándose en la 
longitud proximo-distal del fémur, el perímetro de la diáisis 
femoral y la supericie articular distal, mientras que Wroe 
et al. (2004) estimaron en 21,4 kg, basándose en la circun-
ferencia mínima del fémur. Aunque existió superposición 
entre los valores máximos estimados por Argot (2003a) y los 
mínimos estimados en este trabajo con la tibia sin corrección 
por el sesgo logarítmico (Tab. 2), las predicciones previas son 
considerablemente menores a las aquí presentadas (se en-
cuentran por fuera de los intervalos de conianza obtenidos). 
Esto podría deberse en parte a que en el estudio de Argot 
(2003a), el desvío introducido en la transformación logarít-
mica de la variable estimada no fue corregido, resultando en 
una subestimación de la masa predicha (Smith, 1993). Los 
valores obtenidos con la función del húmero son consisten-
temente menores a los obtenidos por las restantes funciones 
(20,1 kg y 22,9 kg; Tab. 2), lo que podría estar relacionado 
al sesgo introducido por los tipos locomotores (vide supra). 
Esta subestimación es congruente con los cocientes de tama-
ños del centroide y el hábito locomotor inferido para esta es-
pecie (i.e., terrestre con cierto grado de cursorialidad; Argot, 
2003a; Ercoli, 2010).

Las masas de los tres ejemplares de Prothylacynus patagoni-

cus incluidos en la función basada en la ulna fueron estimadas 
en 25,7 kg (subadulto MACN-A 5931-5937), 32,9 kg y 35,3 
kg (34,1 kg promedio para los ejemplares adultos). Para el 
único espécimen de la especie incluido en el análisis de la 
tibia, se obtuvo una estimación de 29,4 kg (adulto), valores 
similares a los 33 kg (promedio entre 27 kg y 37 kg, según 
distintas ecuaciones) propuestos por Argot (2003a) y a los 
26,8 kg propuestos por Wroe et al. (2004), sobre la base de 
las medidas del fémur. Las estimaciones de estos dos autores 

se encuentran dentro del intervalo de conianza del valor aquí 
predicho (Tab. 2). El único ejemplar incluido en el análisis 
del húmero (YPMPU 15700, también incluido en los demás 
análisis) obtuvo una estimación notablemente mayor (44,6 
kg; Tab. 2). Este valor podría ser una sobreestimación coinci-
diendo con lo observado en la relación entre los tamaños del 
centroide del húmero y la tibia o la ulna (i.e., valor elevado 
indicando un húmero proporcionalmente grande), siendo 
congruente con lo esperado en función de la asignación de 
Prothylacynus a la categoría de locomoción trepadora o arbo-
rícola (Marshall, 1978; Muizon, 1998; Argot, 2003a; Vieira y 
Astúa de Moraes, 2003). 

El único ejemplar estudiado de Lycopsis longirostrus (suba-
dulto) sólo pudo ser incluido en las funciones basadas en el 
húmero y la ulna. Con la función basada en este último ele-
mento se obtuvo una masa corporal de 20,8 kg (Tabs. 2 y S2 
del material suplementario), estimación similar a la propuesta 
por Argot (2004c) de 17,1 kg, pero considerablemente mayor 
a la obtenida por Wroe et al. (2004) de 12,8 kg, la cual se en-
cuentra fuera del intervalo de conianza de la predicción aquí 
propuesta. En la regresión obtenida a partir del húmero, el 
tamaño corporal asignado a L. longirostrus resultó mucho ma-
yor (35,1 kg). Tanto la proporción entre el húmero y la ulna, 
como el resultado mayor de la estimación de la masa a partir 
del húmero que el obtenido a partir de la ulna, coincidirían 
con lo esperado para un taxón trepador, como fuera sugerido 
por Argot (2004c). Sin embargo, es necesario tener en cuenta 
que este espécimen es un subadulto (Marshall, 1977), por lo 
cual la masa del adulto sería algo mayor. Para el caso de Lycop-

sis torresi, Wroe et al. (2004) estimaron una masa similar a la 
aquí propuesta para L. longirostrus (19,4 kg; ver Tabs. 2 y S2 
del material suplementario) a partir de la longitud de la hilera 
de los molares superiores y las fórmulas de Myers (2001).

Cladosictis patagonica pudo ser representado ampliamente 
en este trabajo. Cuatro de los cinco ejemplares incluidos en 
el análisis de la ulna obtuvieron valores de masa cercanos: 4,6 
kg para el caso de un ejemplar subadulto (MPM 4329), 5,1 
kg, 6,1 kg y 7,7 kg para los adultos, y 14,2 kg para un ejem-
plar (YPMPU 15702) de talla notablemente mayor (Tab. 2). 
En el análisis de la tibia, los tres ejemplares incluidos obtu-
vieron: 4,0 kg, 5,0 kg y 5,8 kg (promedio de 4,9 kg, todos 
ellos adultos; Tab. 2), valores similares a los observados en 
las predicciones a partir de ulna. Argot (2003b) propuso una 
masa corporal de 3,5 kg a 8 kg promedio según el espécimen, 
mientras que Wroe et al. (2004) obtuvieron una estimación 
de 4 kg (ambas estimaciones basadas en medidas lineales del 
fémur). Ambas predicciones son similares a las aquí obtenidas 
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y quedan contenidas dentro de los intervalos de conianza. 
Los cuatro ejemplares de C. patagonica incluidos en el análisis 
del húmero (tres de los cuales fueron también considerados 
en los análisis previos) obtuvieron valores muy disímiles y, en 
general, mucho mayores que los predichos con la ulna y la 
tibia (Tab. 2): 4,0 kg (MPM 4329, espécimen subadulto): 9,6 
kg, 11,9 kg y 15,3 kg (10,2 kg en promedio). Nuevamente, es 
posible relacionar estas diferencias con los sesgos introducidos 
por el hábito locomotor, de acuerdo a las proporciones del ta-
maño del centroide y los hábitos inferidos para C. patagonica 
como intermedio entre terrestre y trepador (Argot, 2003b) o 
netamente trepador (Ercoli, 2010).

Sipalocyon gracilis fue incluido solamente en las funcio-
nes del húmero y la ulna. Mediante la segunda función se 
obtuvo una estimación de masa corporal de 2,1 kg (Tab. 2), 
valor que se encontró dentro del rango estimado por Argot 
(2003b) de 1 kg a 5 kg. Con la función del húmero se obtu-
vo un valor mayor (3,4 kg; fuera del intervalo de conianza 
de la estimación de ulna), valor esperable si se tiene en cuenta 
las habilidades trepadoras de este taxón (sensu Argot, 2003b).

hylacosmilus atrox (FMNH 14344) fue incluido en la 
función de la tibia, obteniéndose una estimación de 137,9 
kg; mientras que en el caso del ejemplar MACN-Pv 10925, 
una ulna aislada asignada tentativamente a hylacosmilus (ver 
Kraglievich, 1960), se obtuvo una masa de 96,8 kg (117,4 kg 
promedio entre ambas predicciones; Tab. 2 y S2 del material 
suplementario). Aunque ambas estimaciones fueron dife-

rentes, existe una importante superposición de los interva-
los de conianza (entre 92,6 kg y 103,4 kg). Argot (2004b), 
a partir del ejemplar FMNH 14344, obtuvo estimaciones 
menores: 47,5 kg y 49,5 kg (según dos ecuaciones basadas 
en las medidas del fémur). Para el holotipo de la especie 
(FMNH 14531), Argot (2004b), obtuvo estimaciones más 
elevadas (82–86,7 kg promedio para la función construida a 
partir de Carnivora y Felidae respectivamente), mientras que 
Wroe et al. (1999) estimaron la masa en 116 kg (mediante 
la ecuación basada en Felidae y el diámetro máximo femoral 
estimado), valores que se acercan a los aquí obtenidos para 
el ejemplar tentativamente referido a hylacosmilus. Sin em-
bargo, es necesario recordar que el holotipo es un espécimen 
que presenta dimensiones lineares notablemente mayores 
a los aquí estudiados (Riggs, 1934). Wroe et al. (2003) y 
Wroe et al. (2004) estimaron un promedio de 26 kg y 58 kg 
para dos cráneos más pequeños que el holotipo, sin aclarar 
los especímenes analizados. Nuevamente en ambos trabajos 
se obtuvieron valores muy inferiores a las estimaciones aquí 
propuestas y ubicados fuera de los intervalos de conianza 
(Tab. 2). La gran variabilidad de las estimaciones propuestas 
para hylacosmilus podría deberse, a la variación de tamaños 
corporales existente entre los especímenes conocidos (Riggs, 
1934; Wroe et al., 1999; Argot, 2004b) y a los diferentes 
diseños de muestreo y tipos de análisis de datos empleados 
en cada uno de los trabajos. 

La utilización de ecuaciones construidas sobre la base de 

Figura 5: Diversidad de masas corporales y hábitos locomotores de los Sparassodonta. Los rangos de masa corporal fueron estimados a partir de 
las funciones de la ulna y/o la tibia con excepción de Pseudonotictis pusillus, estimado a partir del húmero. Los hábitos locomotores se represen-
tan mediante un gradiente, desde trepadores (blanco) a terrestres con algún grado de cursorialidad (gris más oscuro) (Argot, 2003a,b, 2004a,b,c; 
Ercoli, 2010). Las barras negras indican medias de las estimaciones a partir de elementos del postcráneo y estimaciones obtenidas por Wroe et al. 
(2004) para especies sin postcráneo preservado (Acyon tricuspidatus, Acrocyon sectorius, Arctodictis munizi, Lycopsis torresi y Perathereutes 
pungens)/ Diversity of body masses and locomotory habits in Sparassodonta. The body mass range was estimated using the ulna and/or tibia, except 
for Pseudonotictis pusillus which was estimated using the humerus. The locomotory habits are shown by a color gradient from scansorials (white) to 
terrestrial with some degree of cursoriality (darkest gray); intermediate colors indicate intermediate locomotory habits (Argot, 2003a,b, 2004a,b,c; Ercoli, 
2010). Black bars indicate the estimated means using postcranial elements and the estimations obtained by Wroe et al. (2004) for species without pre-
served postcranial (Acyon tricuspidatus, Acrocyon sectorius, Arctodictis munizi, Lycopsis torresi and Perathereutes pungens).
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especímenes pertenecientes al Orden Carnivora (Anyonge, 
1993) para estimar la masa de hylacosmilus, como en los 
análisis de Argot (2004b) podría resultar discutible. hylacos-

milus se encuentra distante ilogenéticamente a los carnívo-
ros placentarios vivientes y las modiicaciones estructurales 
postcraneanas sugieren diferencias funcionales. Wroe et al. 
(2003, 2004), en cambio, utilizaron ecuaciones construi-
das sobre la base de los marsupiales australianos, las cuales 
presentan el problema ya comentado de la escasa represen-
tación de taxones superiores a los 30 kg y la diferente es-
pecialización locomotora (Maynard Smith y Savage, 1955; 
Polly, 2007). En el análisis del húmero, pese a que el ho-
lotipo posee medidas lineales mucho mayores a los demás 
especímenes, la predicción de la masa corporal de T. atrox 
fue menor en comparación con los valores anteriores (68,3 
kg; Tab. 2), mientras que las proporciones entre el húmero y 
los otros elementos fueron bajas (sólo alcanzados por algunos 
trepadores placentarios y cursoriales placentarios y marsu-
piales). Ambos resultados son concordantes con lo esperado 
para las especies terrestres generalizadas o con algún grado 
de cursorialidad (Argot, 2004b; Ercoli, 2010), por lo cual 
la predicción de la función del húmero puede ser entendida 
como una subestimación de la masa corporal para este taxón. 

Pseudonotictis pusillus sólo pudo ser incluido en la regre-
sión realizada a partir del análisis del húmero, obteniéndose 
un valor de 1,2 kg (Tab. 2). Estudios previos (Argot, 2003b; 
Ercoli, 2010) sugieren que este taxón poseía habilidades tre-
padoras (i.e., trepadores o arborícolas), por lo que es proba-
ble que el valor de masa obtenido esté sobreestimado.

 
Estructuración del gremio de los mamíferos depredadores 

de la Formación Santa Cruz 

Varios trabajos basados en las comunidades vivientes y 
las asociaciones fósiles (e.g., Van Valkenbugh, 1985; Dayan 
et al., 1989; Creel et al., 2001; Caro y Stoner, 2003) sugirie-
ron que el gremio de los mamíferos carnívoros continentales 
tiende a estructurarse de manera tal de evitar superposición 
en las zonas adaptativas (Johnson et al., 1996; Palomares y 
Caro, 1999; Creel et al., 2001; Caro y Stoner, 2003). Las 
diferencias de tamaño, hábitos locomotores y alimentación 
permitirían la coexistencia de varias especies en un mismo 
ecosistema, minimizando de esta manera la competencia. En 
el caso de los carnívoros, esto implicaría el consumo de dife-
rentes tipos de alimentos, lo cual estaría condicionado por el 
tamaño corporal, la morfología cráneo-dentaria y apendicu-
lar (Van Valkenburgh, 1985, 2007). A su vez, el uso diferen-
cial de microambientes y/o diferencias en los patrones de ac-

tividad a lo largo del día (e.g., especies nocturnas vs diurnas) 
facilitarían la coexistencia de especies del mismo gremio. 

Teniendo en cuenta los valores de tamaño corporal ob-
tenidos y compilados en este trabajo, se pudo observar una 
separación bastante clara entre las distintas especies de espa-
rassodontes santacrucenses (Fig. 5). Arctodictis munizi sería 
el depredador de mayor tamaño conocido en la Formación 
Santa Cruz (≈52 kg), Borhyaena tuberata (≈36 kg) y Prothyla-

cynus patagonicus (≈32 kg) habrían seguido en tamaño. La 
masa de Lycopsis torresi fue estimada en aproximadamente 19 
kg, un valor mayor a lo estimado para Cladosictis patagonica 
(≈7 kg) y menor al de Prothylacynus patagonicus. Por último, 
Pseudonotictis pusillus (≈1 kg), tendría una masa notablemen-
te menor a los demás taxones, incluso a Sipalocyon gracilis 
(≈2 kg). Dentro de los Sparassodonta santacrucenses sin 
postcráneo conocido, Acrocyon sectorius, con 28,7 kg (sensu 
Wroe et al., 2004), habría sido algo menor que Prothylacynus 

patagonicus; Acyon tricuspidatus habría poseído 8 kg (sensu 
Wroe et al., 2004), una masa intermedia entre la estimada 
para Lycopsis torresi y la media de Cladosictis patagonica, aun-
que dentro del rango cubierto por los especímenes de éste 
último taxón; y Perathereutes pungens habría tenido una masa 
intermedia entre Cladoscitis patagonica y Sipalocyon gracilis 
(2,5 kg; Fig. 5, barras negras).

Los Sparassodonta santacrucenses cubrieron un amplio 
espectro de valores de masa corporal entre 1 y más de 50 kg 
presentando muy poca superposición, considerando tanto 
los valores medios como los mínimos y los máximos. Las es-
pecies con valores de masa más cercanos entre sí presentarían 
diferencias en cuanto a los hábitos locomotores y la dieta, 
como pudo ser el caso para Borhyaena tuberata-Prothylacynus 

patagonicus (Muizon y Argot, 2003; Argot, 2003a, 2004a) 
y al menos en dieta para Prothylacynus patagonicus-Acrocyon 

sectorius, y tal vez Acyon tricuspidatus-Cladosictis patagonica 
(Marshall, 1977, 1979, 1981). Esto indicaría una segrega-
ción de zonas adaptativas entre las especies de carnívoros san-
tacrucenses, sin registrarse dos especies con hábitos y tamaño 
similares, algo que coincide con lo esperado en un proceso de 
diferenciación de nicho donde el desplazamiento de caracte-
res permitiría la coexistencia, minimizando la competencia 
interespecíica (Van Valkenburgh, 1985, 1987).

CONCLUSIONES
Los análisis de cocientes entre los tamaños del centroi-

de, los errores de predicción en función de los hábitos loco-
motores y los gráicos de regresiones permitieron identiicar 
las mejores funciones de regresión para la estimación de las 
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masas corporales. Para el caso de los fósiles, las predicciones 
de las masas corporales más coniables se obtuvieron con las 
funciones construidas a partir de la ulna y la tibia dado que 
aquellas construidas sobre la base del húmero se encuentran 
mayormente inluenciadas por el hábito locomotor. La cons-
trucción de funciones a partir de los tamaños del centroide 
de los distintos elementos apendiculares, no sesgadas por la 
inluencia de la estructura ilogenética (i.e., amplia muestra 
taxonómica y ajuste mediante PVR) ni por la transformación 
logarítmica (i.e., aplicación de factor de corrección QLME), 
permitió obtener predicciones más coniables y precisas (ba-
jos %PE) que las previamente utilizadas para las especies de 
Sparassodonta y pueden ser utilizadas para estimar tamaños 
corporales en otros linajes de depredadores extinguidos.

Las masas corporales de Arctodictis sinclairi, Borhyaena 

tuberata y hylacosmilus atrox resultaron mayores que las 
previamente propuestas por otros autores; mientras que para 
Cladosictis patagonica, Lycopsis longirostrus, Prothylacynus pa-

tagonicus y Sipalocyon gracilis resultaron similares. La aplica-
ción del cálculo del tamaño del centroide permitió estimar 
por primera vez la masa corporal de Pseudonotictis pusillus en 
1 kg aproximadamente.

Sobre la base de las estimaciones aquí planteadas, los 
Sparassodonta santacrucenses habrían presentado un claro 
patrón de diferenciación de masas corporales, cubriendo un 
amplio espectro con un bajo grado de solapamiento, lo cual 
podría interpretarse como un factor crucial para la reducción 
de la competencia interespecíica dentro del gremio. 
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