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RESUMEN. Ctenomys talarum (peso corporal ~150 g) puede morder con los incisivos con una fuerza mayor
de 3 kgy, por lo que estas piezas dentarias soportan un esfuerzo (fuerza de reaccién) unas 20 veces mayor
que su peso corporal. Las fuerzas de reaccién que reciben los dientes al morder son transmitidas al resto del
craneo por los huesos y otros tejidos que lo constituyen. ;Como se comporta estructuralmente el craneo ante
estos esfuerzos? Mediante el analisis de elementos finitos se estimo la tension en el craneo de C. talarum ante
fuerzas de mordida aplicadas tanto sobre los incisivos superiores, al simular la accién de roer, como sobre el
premolar 4 superior, al simular la trituracién de alimentos. La mordida con incisivos produjo una tension
elevada en la cavidad glenoidea y en la arcada cigomatica de 47,8 y 17,8 megapascales (MPa), respectivamente.
La masticacion unilateral (i.e., fuerza aplicada sobre el premolar 4 de un unico lado del craneo) generd valores
de tension relativamente mayores, comparados con los de roedura, entre los que se destacan los incrementos
en la barra preorbitaria y en la arcada cigomatica, con valores de 27,5 y 31,5 MPa, respectivamente. En ambas
simulaciones de mordida, los factores de seguridad (i.e., cociente entre la capacidad maxima de soporte
estructural y el esfuerzo real al que se ve sometido el craneo) fueron elevados, y ningtn valor fue inferior a 3.
Los valores de tension disimiles entre regiones equivalentes a derecha e izquierda, alternadamente mayores de
uno u otro lado a lo largo del craneo y durante la masticacion unilateral, sugieren la existencia de un esfuerzo
de torsion que actiia sobre el eje longitudinal del craneo.

ABSTRACT. STRUCTURAL ANALYSIS OF THE SKULL OF THE TALAS TUCO TUCO, CTENOMYS
TALARUM (RODENTIA, CAVIOMORPHA) UNDER BITE EFFORTS. An incisor bite by a Talas’ tuco tuco
(Ctenomys talarum, body weight ~150 g) may reach values over 3 kg so that the incisor supports an effort
(reaction force) about 20 times greater than the body weight of the animal. Reaction forces that teeth locally
receive while biting are transmitted to the rest of the skull by the bones and other constitutive tissues. Thus, a
question arises about how the skull structurally behaves at facing these mechanical stresses. Finite element
analyses were used to estimate stresses in the cranium of C. talarum under biting efforts on either the upper
incisors when simulating gnawing or the upper premolar 4 when simulating grinding foods. Incisor biting
produced relatively high stresses in the glenoid cavity and in the zygomatic arch, 47.8 and 17.8 megapascals
(MPa), respectively. Unilateral chewing (i.e., force being applied to premolar 4 only on one side of the skull)
yielded relatively higher stress values compared to gnawing. Increases in stress at the preorbital bar and the
anterior region of the zygomatic arch stand out, with values of 27.5 and 31.5 MPa, respectively. In both biting
simulations, safety factors (i.e., the quotient between the maximum structural capacity and the real stress
produced by loadings upon the cranium) were high, not observing any value lower than 3. Dissimilar stress
values between equivalent left- and right-sided regions, being alternatively higher on one side or the other
across the skull and during unilateral chewing, suggest the existence of torsional forces acting along the
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longitudinal axis of the skull.
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INTRODUCCION

Los esfuerzos mecanicos que debe soportar el craneo
de los mamiferos durante la masticacién no son des-
preciables cuando se los compara con los esfuerzos
que soportan los huesos de las extremidades durante
la locomocion. Mediciones experimentales muestran
que la mara patagoénica, Dolichotis patagonum, de
8 kg de peso corporal, al correr experimenta una
fuerza de reaccidn del suelo de ~10 kgr sobre cada
una de sus extremidades (Vassallo & Rocha-Barbosa
2020), mientras que uno de sus incisivos, al mor-
der puede experimentar una fuerza de reacciéon de
13 kg (Becerra 2015); es decir 1,6 veces su peso
corporal. Pese a que es un roedor caviomorfo de
gran tamario, la mara ejerce una fuerza de mordida
relativamente baja. Por el contrario, el mucho mas
pequerio roedor subterraneo, conocido como tuco
tuco de Los Talas, C. talarum (peso corporal ~150 g),
puede morder con una fuerza superior a 3 kgg, por
lo que sus incisivos soportan un esfuerzo mecanico
(i.e., fuerza de reaccidén) unas 20 veces mayor que su
peso corporal (Becerra et al. 2011). Esta diferencia
se debe no solo a que el tuco tuco posee un aparato
masticatorio robusto con una fuerte musculatura
aductora mandibular, sino, ademas, por la alometria
negativa que existe entre la fuerza de mordida y la
masa corporal (Van Daele et al. 2009). C. talarum
se aparta de la relacién entre fuerza de mordida
y peso corporal obtenida para varias especies de
mamiferos (Fig. 5 en Becerra et al. 2013); es decir,
que muerde con una fuerza mayor de la esperada
segun su tamarno. Otras especies de mamiferos de
relativamente pequefio tamarfio corporal y elevada
fuerza de mordida se encuentran entre los quirdp-
teros, como Trachops cirrhosus: peso corporal 28 g,
fuerza de mordida 1,4 kgr (Santana & Dumont 2009)
y carnivoros vivérridos, como Nandinia binotata:
peso corporal 1,5-3 kg, fuerza de mordida 3,9 kg
(Christiansen & Adolfssen 2005).

Las fuerzas de reaccién que reciben localmente las
piezas dentarias durante los eventos de mordida y

masticacion son transmitidas al resto del craneo por
los huesos y otros tejidos que lo constituyen (Rafferty
& Herring 1999; Buezas et al. 2017). Estudios realiza-
dos en diferentes especies de vertebrados muestran
que estos esfuerzos pueden ser importantes (e.g.,
Herring & Teng 2000; Soons et al. 2010). Mantener
la integridad estructural de los huesos craneales y
espacios que alojan a los delicados 6rganos de los
sentidos y al cerebro ante esfuerzos masticatorios
y de otros tipos, como aquellos que resultan de
impactos ocasionales o accidentales (e.g., encuentros
agonisticos; caidas), es uno de los aspectos centrales
del disefio del craneo de los vertebrados (Hanken &
Hall 1993).

Los esfuerzos sobre las piezas dentarias y la con-
traccién de la musculatura masticatoria generan
tensiones sobre el craneo, que se cuantifican como
fuerza por unidad de area (e.g., megapascales, 1MPa=
1 N/mm?). Segun el punto de aplicacion, la direc-
cién y el sentido de los esfuerzos, existen tres tipos
de tensién: de traccion, de compresion y de corte
(Ortiz Berrocal 2007). El hueso se comporta como
un material elastico que puede sufrir deformacion
y, eventualmente, falla estructural bajo la forma de
fracturas o microfracturas si la tensién supera cierto
valor, el cual varia segtin los diferentes tipos de hueso
y especies (Currey 2006). Para caracterizar el de-
sempefio estructural del craneo ante esos esfuerzos,
pueden estimarse los factores de seguridad presentes
en diferentes regiones craneales. Cabe sefialar que el
factor de seguridad, concepto tomado de la ingenieria
y la biomecanica, se refiere a la relacion existente
entre el esfuerzo maximo que puede soportar un
elemento estructural, en este caso los huesos del
craneo, y el esfuerzo al que esta sometido en condi-
ciones bioldgicas reales (Alexander 1981). El tamafio,
la forma y las propiedades mecénicas de los huesos
determinan su capacidad para resistir estos esfuerzos
(Currey 2006).

En los roedores existe una separacion fisica (i.e.,
diastema) entre las piezas dentarias que roen y disgre-
gan, los incisivos y aquellas que trituran el alimento,


http://www.sarem.org.ar
http://www.sbmz.org
https://doi.org/10.31687/saremMN.23.30.2.07.e0968

FUERZA DE MORDIDA Y TENSIONES EN EL CRANEO DE CTENOMYS

los molariformes. El aparato masticatorio de los
roedores es comparativamente robusto, con fuertes
musculos masetéricos y pterigoideos (Turnbull 1970;
Druzinsky 2015). La composicién en tipos de fibras
musculares es también un factor determinante de la
capacidad para ejercer fuerzas elevadas o sostenidas.
En un estudio reciente se encontr6 que los musculos
aductores masetéricos profundo y superficial de C.
talarum poseen un 4rea relativa mayor de fibras
musculares rapidas glicoliticas que el cuis pampeano,
Cavia aperea, no excavador, lo que probablemente
esté relacionado con la capacidad de ejercer fuer-
zas de mordida relativamente mayores respecto de
otros roedores caviomorfos (Longo et al. 2021). La
mandibula y el craneo de los roedores pueden estar
sujetos a esfuerzos mecanicos elevados, a su vez
aplicados repetidamente, que resultan de su modo de
alimentacion Unico: roer. La relativa mayor ventaja
mecanica de la mordida con los molariformes, debido
a su cercania respecto de la articulacién témporo-
mandibular, determina que puedan ejercer mayores
fuerzas con estas piezas dentarias. La trituracion
de alimentos abrasivos no depende Uinicamente de
estas fuerzas elevadas, sino también de la morfologia
oclusal de los molares, que es en extremo diversa en
los roedores (Ungar 2010).

El género Ctenomys ha evolucionado y diversifi-
cado en la porcion sur de Sudamérica (Verzi et al.
2015), caracterizada, en gran parte, por ambientes
relativamente abiertos como pastizales y estepas. Las
especies del género poseen dietas abrasivas com-
puestas por una fraccién importante de gramineas
(Comparatore et al. 1995), en comparacion con otras
especies de roedores caviomorfos en cuyas dietas
predominan especies no graminosas y frutos (Ojeda
et al. 2015). El tuco tuco de Los Talas es una especie
herbivora subterranea que utiliza las patas y los
incisivos para excavar sus galerias, por lo cual se la
considera una especie braqui y dento excavadora. De
forma particular, utiliza la excavacion con incisivos
cuando debe desagregar suelos compactos o cortar
raices fibrosas que se interponen en sus galerias
(Vassallo 1998). Por tal motivo, ademés de los esfuer-
zos resultantes de roer con los incisivos y triturar
con los molariformes items vegetales abrasivos, el
craneo y la mandibula deben ser capaces de soportar
los importantes esfuerzos provenientes de la den-
toexcavacion. Existen numerosos estudios previos
sobre la anatomia del craneo y postcraneo de varias
especies del género Ctenomys, asi como también
de formas extintas de la familia Ctenomyidae (e.g.,
Reig & Quintana 1992; Lessa et al. 2008; Morgan
et al. 2017). Estos estudios han puesto en evidencia

conspicuas adaptaciones morfolégicas y funcionales
relacionadas con la excavacion y el modo de vida
subterraneo. Entre estas cabe mencionar la robustez
de los huesos de las extremidades (Morgan & Verzi
2006), la elevada ventaja mecanica de los musculos
involucrados en la excavacién y su composicion
en tipos de fibras musculares (Longo et al. 2021;
Vassallo et al. 2021a,b), 1a elevada procumbencia y las
propiedades del esmalte de los incisivos (De Santis
et al. 2001; Vieytes et al. 2007; Borges et al. 2016; ver
Echeverria et al. 2017 por un desacoplamiento entre
ventajas mecanicas y procumbencia en tuco-tucos),
entre otros caracteres.

El objetivo de este estudio fue analizar la tension,
medida como fuerza por unidad de area, generada
en los huesos del craneo del tuco tuco de Los Talas
ante esfuerzos masticatorios que actiian sobre los
incisivos y premolares. Para analizar el desempefio
estructural del craneo se estimaron los factores de
seguridad en diferentes regiones, tanto del rostro
como de la caja craneana. El estudio se basa, en gran
parte, en el conocimiento de la fuerza de mordida que
puede ejercer C. talarum, medida en vida mediante
transductores de fuerza (Becerra et al. 2011; Vassallo
et al. 2016). Si bien la elevada fuerza de mordida
que ejercen los tuco tucos es conocida (Becerra
2015; Mora et al. 2018), no existen hasta el momento
estudios que analicen las tensiones que debe soportar
el craneo durante los eventos de mordida realizados
con los incisivos o bien con los molares. La apro-
ximacién utilizada en este estudio fue el analisis
de elementos finitos, una técnica de simulacion
computacional desarrollada originalmente por la in-
genieria y luego aplicada a estudios bioldgicos tanto
anatémicos como paleontolégicos (e.g., Mazzetta
et al. 2004; Cox et al. 2015; Morales-Garcia et al.
2019). Una de las ventajas que posee este analisis
es que permite efectuar ensayos no destructivos del
material o espécimen en estudio (e.g., Rayfield 2007).

MATERIALES Y METODOS

Escaneo MicroCT y reconstruccién de la geometria
craneana. El craneo y la mandibula de un espé-
cimen macho adulto (N° D8 10-12-01 Laboratorio
Morfologia Funcional y Comportamiento, IIMyC;
peso 152,7 g) proveniente de la poblacién natural
de Mar de Cobo, Provincia de Buenos Aires (37°
45’ S, 57° 56’ O), fue tomografiado con un escaner
de rayos X puCT SkyScan 1172 en el Laboratério
de Técnicas Nucleares da Embrapa Instrumentacao
Agropecuaria/CNPDIA (Sao Carlos, SP, Brasil). Los
parametros utilizados para la adquisicion de image-
nes fueron: voltaje del tubo de rayos X 100 kV, 0-250
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pA, tamario de pixel de la camara de 11,38 yum, y
tamarfio de voxel de 22,15 pm. Para las reconstruc-
ciones de las imagenes transversales se utilizo el
software NRecon v1.6 Bruker (2012), obteniéndose
un total de1861 cortes transversales.

Propiedades 6seas. El hueso del craneo fue asumido
como un material isotrépico lineal y elastico. El
modulo de Young, proveniente de mediciones previas
(Agtiero 2013), fue E= 25,83, lo cual concuerda con
los valores medidos en estudios previos en roedores
(Cox et al. 2012). Se adoptd un valor de 0,3 para el
coeficiente de Poisson (Vogel 2003; Currey 2006).
Siguiendo a Keyak & Rossi (2000), se asumi6 que la
falla 6sea ocurre en el limite elastico critico o = 163
MPa (el promedio entre 133 MPa en traccién y 193
MPa en compresion; datos recopilados por Currey
2006). Las propiedades del hueso cortical fueron asig-
nadas a las piezas dentarias. Esta simplificacion en las
propiedades del material dental se basa en los resulta-
dos de Cox et al. (2011), quienes concluyeron que las
propiedades del material de los dientes tienen escaso
efecto sobre los patrones de tension en el craneo,
salvo en las piezas dentarias en si mismas. Fuerzas
musculares. Se consideraron los siguientes musculos
aductores mandibulares: masetero superficial (SM),
masetero profundo (PM), cigomatico mandibular
infraorbitario (ZMIO), cigomatico mandibular (ZM),
temporal (T), extension posterior del musculo ma-
setero (MXTp) y pterigoides (Pg ). Las lineas de
acciéon de la musculatura aductora mandibular (Fig. 1
fueron establecidas en base a estudios previos sobre
la especie realizados por Becerra et al. (2011). Para
establecer las lineas de accién de los musculos, se
articul6 el modelo de craneo y de mandibula de
acuerdo a una mordida de incisivos con un angulo
de apertura de 10°, siguiendo a Becerra et al. (2011,
2014). Los mddulos de fuerza muscular, estimados a
partir del area transversal fisiologica de los musculos
aductores mandibulares disecados, se tomaron de
Becerra et al. (2011) y se informan en la Tabla 1.

Modelado de elementos finitos. Para este analisis
se siguieron los procedimientos detallados en
Buezas et al. (2019). Se segmentaron las imagenes
de uCT y se construy6 una malla superficial del
craneo. Las cavidades mayores de 0,5 mm de
diametro se incorporaron al modelo y se asimilaron
como vacios; las cavidades menores de 0,5 mm y
otras discontinuidades geométricas se eliminaron
utilizando herramientas de reparacion de geometria
tanto automaticas como manuales. Para discretizar el
craneo se usaron mallas superficiales con elementos
tetraédricos de 10 nodos. Para todos estos pasos se
utiliz6 el software AMIRA 5.4 4 (Thermo Fischer

Scientific, EE. UU.) y, finalmente, la discretizacion
resultante (1.300.342 elementos tetraedros con un
tamafio medio de elemento de 0,2 mm; 2 159 040
nodos) se importé a Abaqus v6.12 (Simulia, Rhode
Island, EE. UU) para realizar la simulacién y el
analisis del modelo de elementos finitos. El numero
de elementos fue similar al utilizado en estudios
previos (Cox et al. 2011) focalizados en estructuras
4seas similares en tamafo y complejidad.
Condiciones de contorno. La fuerza de mordida en
los incisivos y en el premolar 4 se calcul6 asumiendo
la activacién simultanea de los musculos aductores
en ambos lados del craneo. En la mordida con los
incisivos, el modelo se configurd de la siguiente
manera: las articulaciones témporomandibulares
se restringieron totalmente en el desplazamiento
de los nodos del centro de curvatura de la cavidad
glenoidea; las fuerzas musculares se aplicaron como
fuerzas distribuidas sobre las areas de insercion
muscular; el desplazamiento del nodo ubicado
entre los incisivos se restringié en la direccion
perpendicular al plano que contiene las cavidades
glenoideas y el extremo de los incisivos. Estudios
previos muestran que la masticacién molar en los
tuco tucos es oblicua y unilateral (Olivares et al.
2004). Por consiguiente, la masticacién unilateral
se modeld sobre la serie molariforme derecha,
especificamente en el premolar 4, restringiéndose
dos puntos sobre esta pieza dentaria. Es importante
senalar que el premolar 4 en los tuco tucos es
practicamente indistinguible, tanto en tamafo como
en forma, de los molares 1y 2, mientras que el molar
3 esta reducido.

Estimacion de fuerzas. Para calcular las fuerzas de
mordida en los incisivos y el premolar 4, asi como
los factores de seguridad en el craneo, se cargd el
modelo con los mddulos de fuerzas correspondientes
alos musculos aductores, y se especificaron los sitios
de origen, insercion y lineas de accién muscular
segun se muestra en la Fig. 1. De esta manera, la
fuerza de mordida es una resultante calculada a
partir de los valores de fuerza de cada musculo y
de su posicién topografica en el craneo. Debido
a las condiciones de contorno especificadas en la
seccion previa, las fuerzas de mordida resultaron en
fuerzas de reaccion sobre el modelo, especificamente
sobre los incisivos y el premolar 4 superior. Los
factores de seguridad (FS) fueron calculados
como el cociente entre la tension critica en el
limite elastico oy (i.e, la capacidad maxima de
soporte estructural) y la tensiéon de von Mises local
ovum (i.e., la tensién a la que se ve sometida esa
regién particular durante su desemperiio), es decir,
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Fig. 1. Lineas de accion de la musculatura aductora mandibular de Ctenomys talarum utilizadas en el modelado por elementos
finitos. Las lineas translucidas indican el paso muscular por detras de las estructuras 6seas correspondientes. Referencias:
SM, masetero superficial; PM, masetero profundo; ZM, cigomatico mandibular; ZMIO, rama infraorbital del ZM; MXTp,
extension posterior del masetero; Tp, temporal; Pg, pterigoides. Escala: 1 cm.

FS=0 /0 vpm. Los S se calcularon en varias regiones
craneales que abarcaron el diastema, la arcada
cigomatica y la boveda (Fig. 2). Para evaluar la
tensién multidireccional (i.e., compresién, traccion
y corte) y eventual falla del material que compone
una estructura, como puede ser el craneo o un hueso
de las extremidades, se suele utilizar, en los analisis
de elementos finitos, la tension equivalente de von
Mises, que es 1til como predictor de falla en una
fractura ductil, como la que puede tener lugar en el
hueso (Rayfield 2007).

La fuerza de mordida a la altura de los incisivos,
estimada por el modelo de elementos finitos, fue de
54,05 N. Al igual que en analisis previos (Buezas et
al. 2019), la fuerza de mordida calculada mediante
el modelo sobrestimé en ~70 % las mediciones ex-
perimentales en vida realizadas con transductores
de fuerza (Becerra et al. 2011). Esta sobrestimacion
podria explicarse principalmente por las incertidum-
bres asociadas con la medicién experimental de las
fuerzas de mordida. Cuando se estudian desempefios
en vida o parametros fisiologicos, se debe tener en
cuenta que existe un factor motivacional o comporta-
mental en los animales (e.g., nivel de agresividad) que
puede afectar los resultados, por lo que no es posible

garantizar que estos hayan ejercido sus maximas
fuerzas de mordida durante un experimento (Becerra
et al. 2011). Otra fuente de variacion corresponde a
la hipotesis sobre la activacion simultanea de todos
los musculos aductores (Weijs 1994; Langenbach &
van Eijden 2001) y a la estimacién de las fuerzas
musculares a partir del area de seccién fisiologica de
los musculos (Alexander 1983). Las incertidumbres
asociadas con las areas de insercién muscular y
las direcciones de la fuerza muscular se consideran
menores, ya que se establecieron directamente en
base al espécimen disecado y tomografiado en este
estudio.

En base a lo anterior, la discrepancia del valor arro-
jado por el modelo respecto de las fuerzas de mordida
experimentales se asocié con una sobreestimacion de
las fuerzas musculares. Por lo tanto, en base a Buezas
et al. (2019), las fuerzas musculares se redujeron de
manera proporcional hasta que la fuerza de mordida
obtenida, luego de realizar la simulacién mediante
el modelo, coincidié en magnitud con los valores
registrados por Becerra et al. (2011). Las fuerzas,
tanto iniciales como re escaladas, se informan en
la Tabla 1. De esta manera, los valores de tensiéon
en el craneo que se informan en este estudio son
coherentes con la fuerza de C. talarum.
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Fig. 2. Diferentes regiones (R) del craneo de Ctenomys talarum en donde se calculo la tension generada ante la mordida con
los incisivos y el premolar 4. En las Tablas 2 y 3 se presentan los valores de tension promedio para cada region. Escala 1 cm.

RESULTADOS

Para la representacion de las tensiones y su dis-
tribucidn en el craneo del tuco tuco de Los Talas,
se optd por presentar los resultados sobre vistas
frontolaterales y mostrar el mapeo de las tensiones
de von Mises (Figs. 4 y 5). Esta representacion
grafica se complementa con los valores promedio de
tension (Tablas 2 y 3) calculados para cada regioén
seleccionada, que se muestran en la Fig. 2. Para
mostrar la anatomia interna correspondiente a estas
regiones se provee una serie de secciones coronales
microtomograficas del craneo (Fig. 3), en las cuales
puede apreciarse la distribucién y masividad del
tejido seo.

La mordida en los incisivos produjo una tensién
elevada en la cavidad glenoidea, donde articula la
mandibula, la cual esta conformada por el proceso
cigomatico del escamoso. Se observaron valores de
tensién relativamente elevados en el premaxilar,
en adyacencia de los alvéolos de los incisivos, asi
como también en regiones posteriores del rostro, en
la barra preorbitaria (R6) y en la regiéon posterior
de la arcada cigomatica (R4; Fig. 4; Tabla 2). En

comparacion con estos valores, el diastema no mos-
tré tensiones importantes, con predominio de una
coloracién azul en el mapeo, salvo en los alvéolos
de los incisivos (R18) donde la tensién fue mayor
(Fig. 4; Tabla 2).

La mordida unilateral en el premolar 4 arrojo,
para algunas regiones craneales, valores de tension
relativamente mayores de los encontrados para la
mordida en incisivos (Fig. 5; Tabla 3). Se destacan
los incrementos de tensién en la barra preorbitaria
(Fig. 2, region Réd; Fig. 5) y en la region anterior
de la arcada cigomatica. De manera especifica, en
la porcidn anterior de la arcada cigomatica del lado
derecho (Fig. 2 region R1d) -lado donde se simuld la
masticacion unilateral- se obtuvieron valores eleva-
dos de tension (Fig. 5; Tabla 3). Esta simulacion
produjo asimetrias en los valores de tensién en
regiones ubicadas a la derecha e izquierda del craneo,
por ejemplo en R1, 2, 3 y 13 (Tabla 3).

En ambas simulaciones de mordida a la altura
de los incisivos y del premolar 4, los factores de
seguridad fueron elevados, y no se observé ningun
valor inferior a 3 (Tablas 2 y 3).
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Tabla 1

Mobdulos de fuerza muscular estimados a partir del area transversal fisiolégica de los musculos disecados
de Ctenomys talarum, tomados de Becerra et al. (2011). Fuerza en los incisivos y el premolar 4 estimada por
el modelo de elementos finitos en Newtons (N). Los valores escalados corresponden al ajuste proporcional
efectuado para que la fuerza de mordida del modelo se corresponda con los valores en vivo (ver Materiales y
Métodos). Referencias de los musculos: SM, masetero superficial; PM, masetero profundo; MXTp, extension
posterior del musculo masetero; ZMIO, cigoméatico mandibular infraorbitario; ZM, cigomatico mandibular; T,
temporal; Pg, pterigoideo.

Musculos Modulo (N) Escalado (N)
SM 18,03 12,62

PM 23,55 16,48

MXTp 4,06 2,84

ZMIO 11,19 7,83

M 13,97 9,78

T 8,31 5,82

Pg 10,64 7,45

Fuerza en incisivos 32,4

Fuerza en PM4 100,8

Fig. 3. Cortes microtomograficos correspondientes a diferentes planos coronales del craneo del tuco tuco de Los Talas,
Ctenomys talarum. A: extremo posterior del diastema (R9 en Fig. 2); N: hueso nasal; I: raiz del incisivo; Mx: hueso maxilar. B:
barra preorbitaria (R6 en Fig. 2); F: hueso frontal; BA: barra preorbitaria; PM4: premolar 4. C: arcada cigomatica; AC (R2 en
Fig. 2); F: hueso frontal; M2: molar 2; D: corte a la altura de las cavidades glenoideas; G (R5 en Fig. 2); P: hueso parietal.
Escala: 1 cm, igual para todos los cortes.
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&,

S, Mises
(Avg: 75%)

Fig. 4. Mapeo de la tension de von Mises en megapascales (MPa) en el craneo de Ctenomys talarum ante una mordida en los

incisivos de 32,4 N.

S, Mises
(Avg: 75%)

Fig. 5. Tension de von Mises (MPa) en el craneo de Ctenomys talarum ante una mordida unilateral en el premolar 4 derecho
de 100,8 N. Arriba: lado de mordida. Abajo: lado de balance (no mordida). Note las asimetrias en el mapeo de tensiones en la
regidn anterior de la arcada cigomatica (R1 en la Fig. 2), en la fosa glenoidea y en la barra preorbitaria.
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Tabla 2

Tension de von Mises (MPa, megapascales) promedio para cada region seleccionada (Fig. 2) durante una
mordida de 32,4 N con los incisivos. El factor de seguridad FS se calcul6 en base a una tension de fractura de

163 MPa.

Region (R) Tension FS

1 16,25 10,03
2 17,86 9,13
3 11,56 14,10
4 23,87 6,83
5 47,85 3,41
6 16,78 9,72
7 12,90 12,64
8 13,51 12,06
9 11,47 14,21
10 4,42 36,86
11 13,94 11,69
12 7,12 22,90
13 13,54 12,04
14 5,27 30,92
15 11,22 14,53
16 3,97 41,03
17 2,26 72,18
18 15,47 10,54

DISCUSION las extremidades anteriores, y permite asi desagregar

El género Ctenomys, que incluye a los actuales tuco
tucos, ocultos, o tunduques y varias especies extintas
(Verzi et al. 2021) presenta notables adaptaciones
morfologicas relacionadas con su comportamiento
excavador y subterraneo (e.g., Alvarez et al. 2015;
Vassallo et al. 2021a,b). Esto ocurre a la par de otro
tipo de adaptaciones, tanto fisiolégicas como com-
portamentales, vinculadas con su particular modo
de vida (e.g., Antinuchi et al. 2007). El craneo, la
mandibula, los procumbentes incisivos y la muscula-
tura aductora mandibular son muy robustos, lo que
confiere a los tuco tucos, pese a su relativamente
pequerio tamario corporal, la capacidad de ejercer
elevadas fuerzas de mordida tanto con los incisivos
como también con los molares. Se ha sefialado que
el aparato mandibular de esta especie, asi como el de
otras especies de roedores subterraneos, es dual, en
el sentido que sirve a dos funciones principales: la ali-
menticia, que permite roer y triturar items vegetales
relativamente abrasivos, y la dento excavatoria, que
permite disgregar los suelos duros donde muchas
veces construyen sus extensas galerias (Lessa et al.
2008). El tuco tuco de Los Talas, objeto del presente
estudio, habita en suelos relativamente compactos
(Cutrera et al. 2010) y utiliza los incisivos para exca-
var (Vassallo 1998). Esta funciéon complementa a la
que desempenian las fuertes garras y musculatura de

y mover el suelo durante la construccién de las
galerias.

Un estudio previo focalizado en la mandibula del
tuco tuco de Los Talas (Buezas et al. 2019) mostrd
que esta experimenta una tension relativamente
elevada en el 4ngulo de la mandibula y en la region
entre el condilo y el proceso coronoide. En ambas
regiones, el hueso de la mandibula es relativamente
delgado en comparacion con el espesor, por ejemplo,
en el diastema mandibular (Fig. 3A). En el presente
estudio, los mayores valores de tension en el craneo,
especialmente durante la masticacién unilateral, se
concentraron en la arcada cigomatica y en la barra
pre orbitaria, lo cual concuerda con lo observado
en el estudio de Cox et al. (2012) en ardilla, rata y
cobayo. Es de notar que la fuerza de la mordida en
este ultimo, cuyo peso corporal es entre 3 y 4 veces
mayor que el del tuco tuco de Los Talas, es de solo
19,45 N, y constituye apenas un 60 % de la fuerza de
mordida en los incisivos del tuco tuco. Esta fuerza de
mordida comparativamente menor probablemente
sea la causa de que la tension registrada a lo largo
de la arcada cigomatica del cobayo fuera de ~5MPa
(Fig. 3 en Cox et al. 2012), mientras que en el tuco
tuco el valor promedio obtenido en esta estructura
fue de ~15 MPa. Pese a los relativamente altos va-
lores de tension observados en la arcada cigomatica
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Tabla 3

Tension de von Mises (MPa, megapascales) promedio para cada region seleccionada (tanto del lado derecho [d]
como izquierdo [i] del craneo; Fig. 2) durante una mordida de 100,8 N con el premolar 4 derecho. El factor de
seguridad FS se calculd en base a una tension de fractura de 163 MPa.

Region Tension FS Region Tensién FS

1d 31,54 5,17 9d 1,56 104,41
1i 17,57 9,28 9i 0,97 168,48
2d 9,49 17,18 10 1,28 127,50
21 14,45 11,28 11d 1,80 90,37
3d 11,54 14,12 111 3,53 46,11
31 3,36 48,49 12 3,51 46,49
4d 31,67 5,15 13d 4,29 37,98
4i 34,40 4,74 131 11,23 14,52
5d 24,38 6,69 14 2,88 56,54
51 43,24 3,77 15d 6,40 25,46
6d 24,37 6,69 151 5,12 31,84
61 27,52 5,92 16 2,96 55,16
7 7,31 22,29 17 1,71 95,20
8d 6,55 24,87 18 1,40 116,05
81 8,21 19,85

durante las mordidas con incisivos y premolares del
tuco tuco, los factores de seguridad estimados fueron
>5.

Resulta interesante comparar los resultados obte-
nidos en el tuco tuco con estudios en otras especies
de roedores subterraneos. McIntosh & Cox (2016)
analizaron el comportamiento estructural del craneo
en dos especies de ratas topo (Familia Bathyergidae),
la dentoexcavadora rata topo de Mechow Fukomys
mechowii y la braquiexcavadora rata topo de las du-
nas del Cabo Bathyergus suillus, durante la mordida
con los incisivos. En ambas especies, la distribucion
de tension de von Mises fue mayor a lo largo de la
arcada cigomatica, especialmente en las cavidades
glenoideas y en los sitios de insercién muscular. En
la rata topo dentoexcavadora se registraron valores
de tension en promedio mayores que en la especie
braquiexcavadora. Los autores informaron un valor
promedio de tension de von Mises de 1,06 MPa en la
rata topo de Mechow; sin embargo, este valor esta
por debajo del registrado en regiones particulares del
craneo. Los autores sugieren que, al estar los valores
de tension muy por debajo del limite de falla del
tejido Gseo, las tensiones en el craneo de las especies
analizadas no serian importantes en un contexto
evolutivo. Por el contrario, los valores de tension de
von Mises pueden diferir en un orden de magnitud en
regiones particulares del craneo, tal como se ha visto
en el caso del tuco tuco de Los Talas en el presente
estudio (Fig. 5; Tablas 2 y 3). Por otra parte, los
continuos esfuerzos mecanicos que resultan de roer

podrian generar fatiga en el tejido dseo y causar
perforaciones en el hueso palatal (e.g., en el roedor
dento excavador Nannospalax ehrenbergi; Zuri &
Terkel 2001 u otro tipo de patologias Mancinelli
& Capello 2016). Estas observaciones indican que
la resistencia estructural del craneo ante esfuerzos
generados por el aparato masticatorio es un factor
importante desde el punto de vista evolutivo.

Los valores de estrés de von Mises disimiles entre
regiones equivalentes a derecha e izquierda del cra-
neo en la simulaciéon de masticacién unilateral sobre
el premolar 4 (que son mayores a uno u otro lado, de
manera alternada, a lo largo del eje anteroposterior;
e.g., ver regiones 1, 9, 11 y 13 en la Tabla 3) indican
la existencia de esfuerzos asimétricos. Esto podria
estar relacionado con cierto grado de torsién que
actda sobre el eje longitudinal del craneo. Este tipo
de esfuerzo fue propuesto y analizado por Greaves
(1985, 2012) para el craneo de los artiodactilos, los
cuales —al igual que algunas especies de roedores
como la estudiada aqui- realizan una masticaciéon
unilateral oblicua con una sola de las series molares
a la vez (e.g., Fortelius 1985). Greaves propuso que
la barra post orbitaria de los artiodactilos podria
estar actuando como un elemento que permite so-
portar los esfuerzos de torsioén en el craneo. Cabe
mencionar que las diferencias morfologicas a nivel
del craneo entre artiodactilos y roedores caviomorfos
harian intransferibles las conclusiones de Greaves
a estructuras como la barra preorbitaria en nuestro
modelo de estudio (ver Becerra & Vassallo 2023).
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Sin embargo, los valores observados a lo largo del
craneo del tuco tuco en la simulacién de masticacion
unilateral podrian sustentar la hipotesis de Walter
Greaves acerca de los esfuerzos de torsién que actiian
sobre el craneo en eventos de mordida unilateral.

Los resultados de este estudio muestran que las
fuerzas de reaccion provenientes de la mordida con
incisivos y molares generan valores de tension aleja-
dos de aquellos que pueden generar falla 6sea en los
huesos de la caja craneana en las regiones R14, 16 y
17 (Tablas 2 y 3). Incluso en la region orbital R13, la
tension que predice el modelo durante la simulacién
de la mordida con el premolar 4 determina un factor
de seguridad alto de 14,5. La arcada cigomatica y
algunas regiones del rostro, particularmente durante
la mordida con incisivos, presentan valores de ten-
sion relativamente mayores que los experimentados
en la caja craneana, aunque también alejados de una
eventual falla dsea, al menos bajo los esfuerzos mas-
ticatorios simulados y validados en correspondencia
con mediciones experimentales en vivo (Becerra et
al. 2011).

Los factores de seguridad estimados para las es-
tructuras craneomandibulares en contextos de roe-
dura y masticacién (e.g., Thomason & Russell 1986;
Cox et al. 2012; Vassallo 2016; Buezas et al. 2019; este
estudio) son mayores que los estimados para huesos
largos de las extremidades de roedores, los cuales
varian entre 1,4 a 5 segin un estudio de Biewener
(1983), y para huesos largos de caballos al galope
(4,8; Alexander (1981)). En el craneo, el rango de
factores de seguridad parece ser mucho mas amplio y
difiere en un orden de magnitud o incluso dos, como
se informa en este estudio (Tablas 2 y 3), lo cual
estaria vinculado con la mayor complejidad tanto
estructural como funcional del craneo. La funciéon
masticatoria, desemperfiada por la region rostral, y
la funcion de alojamiento y protecciéon de 6rganos
sensoriales y del sistema nervioso central, desem-
pefiada principalmente por el neurocraneo, estan
parcialmente separadas. No obstante, los esfuerzos
mecanicos y las tensiones concomitantes que tienen
lugar en una u otra de estas dos grandes regiones
craneanas son transmitidos a otras partes del craneo
(Herring & Mucci 1991; Byron et al. 2023), las cuales
son heterogéneas en aspectos tales como el espesor y
la forma de los huesos (ej. Moreno et al. 2008), como
puede observarse en la especie aqui estudiada (Fig. 3).
Esta podria ser una de las razones que explican la
heterogeneidad en los factores de seguridad. Por otra
parte, ademas de los masticatorios, otros esfuerzos
pueden ser selectivamente relevantes en el disefio
del craneo, como los provenientes de impactos ac-

cidentales o de encuentros agresivos, los que son
frecuentes en los tuco tucos (Zenuto et al. 2002) y en
otras especies de mamiferos (e.g., Jaslow & Biewener
1995).

Alcance de los resultados. El modelo virtual del
craneo de Ctenomys talarum analizado en el presente
estudio es, como todo modelo, una simplificacién.
Para construirlo, se han tenido en cuenta las propie-
dades mecanicas del tejido 6seo, medidas experimen-
talmente en el hueso de la misma especie, lo cual es
un aspecto que otorga validez a los resultados obteni-
dos. Los esfuerzos a los que fue sometido el modelo
fueron consistentes con mediciones experimentales
de la fuerza de mordida en vivo, lo cual es también
un aspecto a favor. Sin embargo, el craneo esta cons-
tituido por otros tejidos, ademas del hueso, que no
estan incluidos en el modelo aqui analizado. Dos en
particular son importantes respecto de los esfuerzos
que debe soportar el craneo: 1) el tejido conectivo
rico en fibras elésticas de colageno presente en las
suturas craneanas, y 2) el ligamento periodontal
que une las piezas dentarias con el hueso alveolar,
también con abundantes fibras elasticas de colageno.
Estos tejidos tienen la capacidad de transferir y
amortiguar tensiones provenientes de la masticacion
o de impactos mecanicos sobre el craneo (Moxham &
Berkovitz 1995). Estudios a futuro podran incorporar
al modelo las propiedades mecanicas de estos tejidos,
lo cual podria modificar, por ejemplo, los valores de
tension en regiones adyacentes a las piezas dentarias.
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