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¢Quién afirmaria que todo lo que es
sensible y cognoscible en el mundo
esta ya descubierto y conocido?

Galileo Galilei (1564-1642).

RESUMEN

El objetivo principal de esta contribucion fue llevar a cabo un estudio sistematico y
evolutivo de los Panochthini (Glyptodotidae “Hoplophorinae”) (Mioceno tardio-
Pleistoceno tardio), evaluando su importancia como indicadores bioestratigraficos. Los
taxones tradicionalmente incluidos dentro de los Panochthini (sensu Simpson, 1945;
Hofstetter, 1958) corresponden a tres generos, Propanochthus, Nopachtus y Panochthus.

Siguiendo al Cédigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica vigente se corrige la
grafia enmendada ilegitimamente de Nopachtus Ameghino, 1888. Asimismo, se designa el
ejemplar MLP 16-29, proveniente del Bonaerense (Pleistoceno medio) de Tapalqué
(Partido de Tapalqué, centro de la Provincia de Buenos) como neotipo de P. tuberculatus.

Previamente a esta contribucidn, se reconocian 14 especies dentro de los Panochtini,
de las cuales 9 resultaron ser validas. Estas son: 1) Nopachtus coagmentatus Ameghino,
1888; 2) N. cabrerai Zamorano et al., 2011; 3) Propanochthus bullifer (Burmeister, 1874) ;
4) Panochthus intermedius Lydekker, 1895; 5) P. subintermedius Castellanos, 1937 ; 6) P.
tuberculatus (Owen, 1845) [=P. morenoi Ameghino, 1889, non Ameghino, 1881 = P.
vogthi = P. rusconii]; 7) P. frenzelianus Ameghino, 1889 ; 8) P. greslebini Castellanos,
1942; y 9) P. jaguaribensis Moreira, 1965. En este marco, se reconocio una nueva especie
para Nopachtus, N. cabrerai, al tiempo que se transfirid N. trouessarti (Moreno, 1888) al
género Phlyctaenopyga, Phlyctaenopyga trouessarti. Como consecuencia, se mejoro
notablemente la caracterizacién morfoldgica de los géneros y especies que se reconocieron
como validos, y se enmendaron la mayoria de las diagnosis. En el caso de N. cabrerai,
Propanocthus bullifer y P. frenzelianus se proveyeron por primera vez diagnosis formales.
Los analisis filogenéticos realizados evidencian que la Tribu Panochthini no constituye un
grupo natural, refutando una de hipoétesis planteadas; de esta forma, los panoctinos son
polifiléticos. Sin embargo, el género Panochthus si es monofilético, en tanto Hoplophorus
euphractus aparece como el grupo hermano (coincidiendo con recientes propuestas
filogenéticas). En este contexto, las formas terciarias de “Panochthini” (Nopachtus

coagmentatus, N. cabrerai y Propanocthus bullifer) se vinculan muy estrechamente con




algunos taxones de *“Plohohorini” (particularmente Stromaphorus compressidens y
Phlyctaenopyga ameghini), lo que permite corroborar otra de las hipdtesis planteadas
originalmente.

Desde una perspectiva crono-estratigrafica, Nopachtus y Propanochthus se registran
desde el Mioceno tardio al Plioceno? El género Panochthus abarca el lapso Pleistoceno
temprano tardio al Pleistoceno tardio. Mas precisamente la distribucion geogréfica y
estratigrafica de los taxones tratados son: 1) Nopachtus coagmentatus, “Brocherense”,
sensu Castellanos, 1942a (Mioceno tardio-Plioceno?) de los valles de las Sierras
Pampeanas del centro-oeste de Cordoba, en las cercanias de Villa Cura Brochero; 2) N.
cabrerai, Formacion Monte Hermoso (Montehermosense, Mioceno tardio-Plioceno
temprano?) del SO de la provincia de Buenos Aires; 3) Propanochthus bullifer,
“Brocherense”, sensu Castellanos, 1942a (Mioceno tardio-Plioceno?) de los valles de las
Sierras Pampeanas del centro-oeste de Cordoba, en las cercanias de Villa Cura Brochero; 4)
Panochthus intermedius, Ensenadense (Pleistoceno temprano tardio) de la ciudad de
Buenos Aires, Argentina y Cochabamba, Bolivia; 5) Panochthus subintermedius
Ensenadense (Pleistoceno temprano tardio) de la ciudad de Buenos Aires; 6) P.
tuberculatus Bonaerense-Lujanense (Pleistoceno medio-Pleistoceno tardio) del sur, centro
norte de Argentina, Uruguay, sur y centro de Bolivia y sudeste de Brasil; 7) P. frenzelianus,
Bonaerense (Pleistoceno medio-Pleistoceno tardio) de la provincia de Buenos Aires y los
alrerdedores de Montevideo; 8) P. greslebini y P. jaguaribensis, Pleistoceno del noreste de
Brasil.

Desde un punto de vista bioestratigrafico, los “Panochthini” no son buenos
indicadores, dada la baja frecuencia de registros terciarios, y de registros cuaternarios, a
excepcion de P. tuberculatus, cuya frecuencia de registros es alta y limitada al lapso
Bonaerense-Lujanense. Finalmente, la evidencia sugierente que los “Panochthini” son
gliptoddtidos mayormente asociados a ambientes aridos o semiaridos pudo corroborarse

solo parcialmente, a base de la distribucion geografica de los registros.




Man can believe the impossible,
but man can never
believe the improbable.

Oscar Wilde (1854-1900).

ABSTRACT

The main purpose of this contribution was to carry out a systematic and
evolutive study of the Panochthini (Glyptodontidae, “Hoplophorinae™) (late Miocene-
late Pleistocene), evaluating their importance as biostratigraphic indicators.

The recognized taxa traditionally included in the Panochthini (sensu Simpson,
1945; Hofsttetter, 1958) correspond to three genera: Propanochthus, Nopachtus and
Panochthus.

According to the ICZN, the correct spelling is Nopachtus, whereas the material
MLP 16-29 is erected as the neotype of P. tuberculatus, coming from the Bonaerian
(middle Pleistocene) of Tapalqué, Buenos Aires province.

Previous to this contribution, 14 species were recognized mostly in a
typologic/morphologic taxonomic context. The taxonomic results show that only 9
species can be considered as valid: 1) Nopachtus coagmentatus Ameghino, 1888; 2) N.
cabrerai Zamorano et al., 2011; 3) Propanochthus bullifer (Burmeister, 1874); 4)
Panochthus intermedius Lydekker, 1895; 5) P. subintermedius Castellanos, 1937; 6) P.
tuberculatus (Owen, 1845) [=P. morenoi Ameghino, 1889, non Ameghino, 1881 = P.
vogthi = P. rusconii]; 7) P. frenzelianus Ameghino, 1889 ; 8) P. greslebini Castellanos,
1942; and 9) P. jaguaribensis Moreira, 1965. In this context a new species of
Nopachtus, N. cabrerai, was recognized, whereas N. trouessarti was transferred to the
genus Phlyctaenopyga (P. trouessarti). As a consequence of this, the morphological
characterization of the mentioned species was notably improved; in addition, most of
the diagnosis were completed, and in some cases (e.g. N. cabrerai, P. bullifer, and P.
frenzelianus) a formal diagnosis was provided for the first time.

The phylogenetic analysis shows that the Panochthini are not a natural group,
which refutes one of the hypothesis; however, Panocthus emerge as a monophyletic
group, being Hoplophorus euphractus as the sister taxa. In this context, the Tertiary
taxa (Nopachtus coagmentatus, N. cabrerai and Propanocthus bullifer) appear more
phylogentically linked to the “Plohophorini” (Stromaphorus compressidens and

Phlyctaenopyga ameghini).




From a chrono-stratigraphic point of view, Nopachtus and Propanochthus are
registered from the late Miocene up to the Pliocene. The genus Panochthus involves the
lapse early-late Pleistocene-late Pleistocene. More precisely, the geographic and
stratigraphic distribution of the taxa are: 1) Nopachtus coagmentatus, “Brocherian” (late
Miocene-Pliocene?) from the mountain regions of Cdrdoba, near Villa Cura Brochero;
2) N. cabrerai, Monte Hermoso Fm. (Montehermosan, late Miocene-Pliocene?) from
the SW area of Buenos Aires province; 3) Propanochthus bullifer, “Brocherian” (Late
Miocene-Pliocene?) from the mountains regions of Cordoba, near Villa Cura Brochero;
4) Panochthus intermedius, Ensenadan (early-late Pleistocene) of Buenos Aires city,
Argentina, and from Cochabamba, Bolivia; 5) Panochthus subintermedius, Ensenadan
(early-late Pleistocene) of Buenos Aires city; 6) P. tuberculatus, Bonaerian-Lujanian
(middle Pleistocene-late Pleistocene) from the southern and center-northern areas of
Argentina, Uruguay, south and central areas of Bolivia and southeastern region of
Brazil; 7) P. frenzelianus, Bonaerian-Lujanian (middle Pleistocene-late Pleistocene) of
Uruguay; 8) P. greslebini and P. jaguaribensis, Pleistocene of northeastern Brazil.

From a biostratigraphic viewpoint the “Panochthini” can not be considered as
good indicators, since most of the Tertiary and Quaternary taxa have a low frequency of
records, with the exception of P. tuberculatus, which is limited to the lapse Bonaerian-
Lujanian. Finnally, the suggestive evidence that the “Panochthini” are Glyptodontidae
mostly associated to semirarid/arid environments could only be corroborated partially,

with the geographic distribution of the registries.




“Cambiaré de opinién tantas veces

como adquiera nuevos conocimientos.

El dia que perciba que mi cerebro

ha dejado de ser apto para esos cambios,
dejaré de trabajar.

Compadezco de todo corazén a todos los que
después de haber adquirido y expresado una
opinién no puedan abandonarla nunca jamas”.

Florentino Ameghino (1854-1911).

Capitulo 1. INTRODUCCION

1. 1. Glyptodontidae: un peculiar grupo de Xenarthra

Como lo mencionara Hoffstetter (1982: 390), “peu d’ordres —ou mémes de
superordres— de Mammiféres ont connu autant de changements que les Edentés dans
leur compréhension”. Incluso, desde la década de 1990, la condicion de grupo natural
de los Edentata s. lato (incluyendo Pholidota, etc.), hasta ese momento sostenida por
muchos autores (ver, entre otros, Scillato Yané & Pascual, 1984; Scillato-Yané, 1986)
ha sido cuestionada con nueva evidencia (Rose & Emry, 1993; McKenna & Bell, 1997,
Szalay & Schrenk, 1998). En consecuencia, es dificil actualmente precisar las relaciones
entre Xenarthra, Palaeanodonta, Pholidota y otros taxones aparentemente afines, tales
como Eurotamandua Storch (Gaudin et al., 2009) y Ernanodon Ding (Vizcaino et al.,
2004). Asi, son muchos los autores que discuten las relaciones citadas (Weber, 1904;
Matthew, 1918; Simpson, 1931 y 1945; Emry, 1970; McKenna, 1975; Scillato-Yané,
1980 y 1986; Cifelli, 1983; Novacek & Wyss, 1986; Rose et al., 1991; Novacek, 1992;
Patterson et al., 1992; Rose & Emry, 1993; Vizcaino, 1994; Bergqvist et al., 2004).
Asimismo, la idea de un ancestro comin para los o6rdenes Xenarthra y Pholidota es
descartada en sucesivos estudios moleculares (de Jong et al., 1985; Sarich, 1985;
Shoshani, 1986; Delsuc et al., 2001 y 2002; Madsen et al., 2001; Murphy et al., 2001;
Amrine-Madsen et al., 2003). De hecho, para de Jong et al. (1985), Eizirik et al. (2001),
Murphy et al. (2001), Delsuc et al. (2002) y Amrine-Madsen et al. (2003) los Pholidota
son el grupo hermano de los Carnivora. Esta posicion también es sostenida en filogenias
a base de datos morfolégicos (Shoshani & McKenna, 1998) (ver Krmpotic, 2009).

En cuanto a los Xenarthra, parece indudable su condicién de grupo natural,
fuertemente sugerida por caracteres morfolégicos tales como la xenartria, la forma y

relacion de las metapdfisis vertebrales, el sinsacro, la union isquio-sacra, la fenestra
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sacroisquidtica y aquellas vinculadas a la denticion (homodoncia, atelodoncia,
reduccion o ausencia de esmalte, monofiodoncia y euhipsodoncia, todo esto con algunas
excepciones de dudosa interpretacion) (Scillato-Yané, 1982; Engelmann, 1985;
Patterson et al., 1989 y 1992; Gaudin, 1999; Castro et al., 2010 y 2011; Ciancio et al.,
2010 y 2012). Justamente la xenartria, o presencia de articulaciones xenartrales
intervertebrales, ha dado origen al nombre del grupo: Xenarthra (del griego latinizado,
Xenos= extrafo, y arthros= articulacion).

El primer autor que realizd un anélisis filogenético de los Xenarthra y los
considerd un grupo natural fue Engelmann (1985); en su opinion, la monofilia de los
Xenarthra estaba sustentada con las siguientes sinapomorfias: las articulaciones
xenartrales intervertebrales, la fusion de los procesos transversos de las vértebras
caudales anteriores al isquidn, las osificaciones dermales, la simplificacion dentaria, la
fusion isquio-sacra, la presencia de una espina escapular secundaria, etc. Posteriores
estudios filogenéticos morfologicos de Gaudin (1995, 1999 y 2004), Gaudin et al.
(1996), McDonald (2003) y Rose et al. (2005) agregaron nuevas sinapomorfias:
contacto entotimpanico/pterigoides, ausencia del contacto ectotimpanico/aliesfenoides y
ausencia de la arteria estapedial en adultos. Asimismo los estudios filogenéticos a base
de datos moleculares soportan un ancestro comun para los Xenarthra y por ende
sostienen que este Gltimo es un grupo natural (de Jong et al., 1985; Sarich, 1985; Delsuc
et al., 2001 y 2002; Madsen et al., 2001; Murphy et al., 2001).

Los xenartros constituyen un muy particular grupo de mamiferos caracteristico
de la Region Neotropical, ampliamente representado en el registro fosil de América del
Sur, tanto por su extension temporal como por su frecuencia de registros (Paula Couto,
1979; Scillato-Yané, 1982 y 1995; Wetzel, 1982; Scillato-Yané & Carlini, 1995). Puede
afirmarse que practicamente no existe ninguna unidad estratigrafica continental
fosilifera del Cenozoico argentino que no sea portadora de restos de xenartros, de donde
resulta obvia la importancia de estos a los efectos de la correlacion estratigrafica
(Scillato-Yané, 1982; ver tambien Ameghino, 1889 y 1906; Kraglievich, 1934; Rusconi,
1937; Scillato-Yané, 1986). La gran mayoria de los taxones de xenartros se registran en
América del Sur (Paleoceno tardio-Actualidad) (Scillato-Yané, 1976 y 1982; Vicaino et
al, 1990; Scillato-Yané et al, 1995; Carlini et al., 1998 y 2010; Croft et al., 2007;
Porpino et al., 2009) y, en menor medida, en América del Norte (Mioceno tardio-
Actualidad) (Stehli & Webb, 1985; Webb, 2006; Carlini & Zurita, 2010). También
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existen registros en el Eoceno de Antartida originalmente atribuidos a xenartros (Carlini
et al., 1994; Vizcaino & Scillato-Yané, 1995; pero ver MacPhee & Reguero, 2010).

Xenarthra, grupo con jerarquia taxonémica de superorden segun algunos autores
(Scillato-Yané, 1986; Scillato-Yané & Pascual, 1985; Mones, 1987; Porpino &
Bergquvist, 2002), incluye 31 especies vivientes agrupadas en 14 géneros (Wetzel, 1985;
Redford & Eisenberg, 1992; McKenna & Bell, 1997); de esas 31 especies 17 0 18 se
distribuyen en la Argentina (Myrmecophaga tridactyla, Tamandua tetradactyla,
Dasypus novemcinctus, D. septemcinctus, D. hybridus, D. yepesi, Chaetophractus
villosus, C. vellerosus, C. nationi, Euphractus sexcinctus, Cabassous chacoensis, C.
tatouay, Zaedyus pichy, Tolypeutus matacus, Priodontes maximus, Chlamyphorus
truncatus, Calyptophractus retusus y se ha mencionado, alguna vez, aunque requiere
confirmacion, la presencia de Bradypus variegatus para las provincias de Misiones y
Salta) (Parera, 2002; Barquez et al., 2006; Zamorano & Scillato-Yané, 2008). De ellas,
6 o 7 especies (Myrmecophaga tridactila, Cabassous tatouay, Priodontes maximus,
Chaetophractus nationi, Chlamyphorus truncatus, Calyptophractus retusus y Bradypus
variegatus) son consideradas amenazadas de extincion (Diaz & Ojeda, 2000; Chebez,
2008; Montero & Autino, 2009).

Durante gran parte del Cenozoico América del Sur estuvo aislada,
comportandose como un continente isla (Benedetto, 2010), y esa condicion favorecié la
notable evolucion y diversificacion de los xenartros; los representantes de este grupo se
expandieron y adaptaron para explotar la gran diversidad de ambientes (Patterson &
Pascual 1968; Pascual, 2006). A partir del Mioceno tardio, como resultado del
intercambio bidtico americano, se registran xenartros en América del Norte como
inmigrantes de origen sudamericano (ver Webb, 1978, 1991 y 2006; Reig, 1981,
Marshall et al., 1982; Carlini et al., 2008; Carlini & Zurita, 2010). En consecuencia, la
mayor diversificacion del grupo estuvo representada en el pasado, con més de 160
géneros fosiles reconocidos (ver Hoffstetter, 1958 y 1982; McKenna & Bell, 1997) y
probablemente con mas de 400 especies (ver Mones, 1986), los cuales se suceden
durante casi todo el Cenozoico.

Considerando la diversificacion de los gliptodontes, varios autores (Ameghino,
1889; Castellanos, 1931, 1932 y 1959; Simpson, 1945a; Hoffstetter, 1958; Paula Couto
1979; Scott 1903-1904; McKenna & Bell, 1997; Fernicola, 2008), realizaron distintas

propuestas de esquemas filogenéticos (vide infra, en el apartado 1. 4., de este capitulo).
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1. 2. Caracteristicas anatomicas de los Glyptodontidae

Los Xentarhra se dividen, principalmente, en dos grandes grupos: Pilosa
(cubiertos por un pelaje denso; a su vez, subdividido en dos grupos: Vermilingua y
Tardigrada) y Cingulata (“acorazados”); en estos Ultimos, la presencia de una coraza
bien desarrollada formada por placas dseas dérmicas (osteodermos) es la caracteristica
maés evidente para diferenciar a los Cingulata en particular (Wetzel, 1985; Redford &
Eisenberg, 1992; McKenna & Bell, 1997).

Los Cingulados son los mas antiguos en el registro y estan representados por dos
grupos principales: 1) Dasypodoidea (“armadillos”, “peludos”, “mulitas”, etc., actuales
y extintos), y 2) Glyptodontoidea (gliptodontes y pampatéridos, ambos extintos).
Asimismo, permanece dudosa la ubicacion de ciertos grupos de Cingulata, como los
Palaeopeltidae= (?) Pseudorophodontidae. Por otra parte, en un contexto sistematico
cladistico, es factible que los “gliptodontoideos” constituyan el grupo hermano de algin
clado particular de “armadillos”, y que en consecuencia deban ser formalmente
incluidos entre los dasipodoideos (ver Vizcaino et al., 2004). Algunos trabajos de los
ultimos afios (e. g. Abrantes et al., 2006) plantean la monofilia de los Dasypodoidea,
mientras que filogenias resultantes en otros trabajos (e. g. Ciancio, 2010) no soportan
dicha monofilia. Actualmente debe tenerse en cuenta la hipétesis de una relacion
parental entre los armadillos Eutatini y los Glyptodontoidea Pampatheriidae y
Glyptodontidae. Originalmente propuesta por Winge (1941), esta hipotesis ha soportado
hasta ahora la contrastacion con la evidencia empirica provista tanto por la anatomia
comparada como por los estudios morfofuncionales y biomecénicos (ver Engelmann,
1985; Vizcaino et al., 2004; Fernicola, 2005 y 2008, asi como la bibliografia citada en
estos trabajos).

Los Cingulata poseen caracteres esquelético-dentarios que los distinguen
claramente de los Tardigrada, Pleiodonta (ver Scillato-Yané, 1977; Hoffstetter, 1982) y
Vermilingua. A partir de Engelmann (1985), sucesivos trabajos filogenéticos y
morfologicos (Gaudin, 1995, 1999 y 2004; McDonald, 2003; Gaudin & Wible, 2006),
asi como moleculares (de Jong et al., 1985; Sarich, 1985; Delsuc et al., 2002 y 2003)
apoyan la idea de un ancestro comdn para los Cingulata, a base de sinapomorfias
morfoldgicas como los osteodermos articulados, fusion del axis con una o0 mas vértebras
cervicales siguientes, fusion proximal y distal de la tibia-fibula, desarrollo de una cresta

lateral en la articulacion radial de la tréclea humeral, trocanter mayor del fémur
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extendiéndose proximalmente a la cabeza, proceso paraoccipital expandido,
articulaciones xenartrales entre anapofisis y costillas en las vértebras toracicas y
anapofisis y procesos transversos en las vértebras lumbares, denticion homodonta,
dientes inferiores posteriores cubiertos lateralmente por la rama mandibular ascendente,
foramen carotideo entre el basiesfenoides y el petroso, apertura nasal externa inclinada
antero-ventralmente en vista lateral, etc.

Los gliptodontes (del griego glyptos= tallado, y odontes= dientes) constituyen un
grupo de Cingulata, muchos de tamafio gigantesco (Scillato-Yané & Carlini, 1998;
Farifia, 2000), hoy completamente extinguido. Estan emparentados con los armadillos
actuales, pero se distinguen de éstos por un conjunto de caracteres. La coraza dorsal esta
compuesta por osteodermos articulados por suturas rigidas en toda la extension del
dorso, sin presentar en la region intermedia (0 en la parte anterior e intermedia) las
bandas transversales continuas moviles, tipicas de los armadillos. Los osteodermos de la
region dorsal de la coraza generalmente son pentagonales o hexagonales, mientras que
aquellos de la region lateral tienden a ser rectangulares con su eje mayor orientado en
sentido antero-posterior (ver Croft et al., 2007). El crdneo es corto y alto, con el
occipital inclinado anteriormente y una gran apdfisis descendente del arco cigomatico.
La rama ascendente de la mandibula es sumamente elevada e inclinada hacia adelante
para formar con la rama horizontal un dngulo de menos de 90 grados. Cada molariforme
es trilobulado, salvo los mas anteriores, en algunos casos. Los molariformes tienen
osteodentina en el centro, la cual generalmente conforma una cresta axial que se
ramifica en los lébulos; esta rodeada por la ortodentina y esta, a su vez, por una fina
capa de cemento (ver Ferigolo, 1985). El desplazamiento de la denticién, directamente
por debajo del neurocraneo, le ha otorgado al craneo de los gliptodontes su
configuracion unica (ver Farifia, 1985; Farifia & Vizcaino, 2001). La columna vertebral
presenta extensa y variable fusion de piezas vertebrales (Ameghino, 1889). Asimismo,
se distinguen de armadillos y pampaterios por poseer diferente nimero de molariformes

y miembros “elefantinos” (Fernicola, 2008).

Desde una perspectiva historica, restos de gliptodontes se cuentan entre aquellos
de los mamiferos fosiles mas tempranamente mencionados por diversos cronistas del s.
XVIII. Asimismo, durante la primera mitad del s. XIX tienen lugar los primeros
reconocimientos formales de taxones como Glyptodon Owen, 1838 y Hoplophorus

Lund, 1839. Durante la segunda mitad del s. X1X, obras como las de Ameghino (1883 y
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1889, y la bibliografia en ellas citada), explican, entre otras cosas, el grado superlativo
de complejidad y confusion que habia alcanzado ya la nomenclatura de los
Glyptodontoidea. Sin duda autores como Burmeister (1874, passim) y Ameghino (1889,
passim) contribuyeron en buena medida a establecer un cierto orden en este caos.
Durante el s. XX, trabajos como los de Simpson (1945b) y Hoffstetter (1958)
sintetizaron una clasificacion de los Glyptodontidae en subfamilias y tribus que, en
general, permanecid casi invariable hasta las ultimas décadas (ver también Patterson &
Pascual, 1972). Aportes como el de Scillato-Yané (1977) dieron a conocer nuevas y
gigantescas formas en yacimientos paledgenos. Por ultimo, desde hace unos veinte
afios, la sistematica filogenética estd abriendo nuevas perspectivas y permitiendo la
proposicion de hipdtesis mucho mas ricas, audaces y detalladas (Gaudin, 1995, 1999 y
2004; Croft et al, 2007; Fernicola, 2008; Porpino et at.,, 2009 y 2010; entre otras

publicaciones)
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1. 3. Ubicacion de la familia Glyptodontidae (seguin distintos esquemas de consenso

entre los propuestos por distintos autores)

El siguiente es un esquema de clasificacion de los Xenarthra, en una de las
tantas variantes que cuentan con relativa aceptacion (sintesis de Scillato-Yané, 1982 y

1986);

Superorden Xenarthra Cope,1889
Orden Cingulata Illiger,1811
Superfam. Dasypodoidea Bonaparte, 1838
Fam. Dasypodidae Bonaparte, 1838
Superfam. Glyptodontoidea Burmeister, 1879
Fam. Glyptodontidae Burmeister, 1879
Fam. Pampatheriidae Paula Couto, 1954
Fam. Palaeopeltidae Ameghino, 1895
Orden Pilosa, Flower, 1883
Suborden Vermilingua Illiger, 1811
Superfam. Myrmecophagoidea Bonaparte, 1838
Fam. Myrmecophagidae Bonaparte, 1838
Fam. Cyclopidae Pocock, 1924
Suborden Pleiodonta Ameghino, 1889
Fam. Entelopidae Ameghino, 1889
Suborden Tardigrada Latham y Davies, 1795
Superfam. Megatherioidea Owen, 1843
Fam. Megatheriidae Owen, 1843
Fam. Megalonychidae Ameghino, 1889
Superfam. Mylodontoidea Gill, 1872
Fam. Mylodontidae Gill, 1872
Fam. Orophodontidae Ameghino, 1895
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1. 4. Los Panochthini dentro de los Glyptodontidae: distintas propuestas

Aungue no siempre basadndose en los mismos caracteres, distintos autores
(Ameghino, 1889; Castellanos, 1931, 1932 y 1959; Simpson, 1945a; Hoffstetter, 1958;
Paula Couto 1979; Scott 1903-1904; McKenna & Bell, 1997; Fernicola, 2008), han
propuesto diferentes esquemas sistematicos, en los cuales ubican a los panoctinos, ya
sea como grupo o refiriéndose solamente géneros (e. g. Fernicola, 2008), quien en su
analisis filogenético solamente usa uno (Panochthus) de los tres géneros
(Propanochthus, Nopachtus y Panochthus) que se tienen en cuenta en esta Tesis
Doctoral.

El primero en presentar una sintesis sistematica fue Florentino Ameghino en
1889. Esta clasificacion de su orden Glyptodontia (sic) se bas6é en la morfologia
exoesquelética. Asi, Ameghino (1889) estableci¢ el criterio de dividir los Glyptodontia
en tres familias: 1) Glyptodontidae; 2) Hoplophoridae, en la cual incluye Nopachtus y
Panochthus; y 3) Doedicurindae.

Scott (1903-1904) modificd levemente la clasificacion de Ameghino (1889):
agrupo algunos géneros en la familia Glyptodontidae y, con dudas, agregé Metopotoxus
en la familia Doedicuridae, y sefialo alli que este Gltimo género podria relacionarse con
Panochthus.

Luego, Castellanos, también basandose en las propuestas morfoevolutivas
asumidas por Ameghino (passim), realizo dos sintesis sistematicas (una en 1931y 1932,
y la otra en 1959), notoriamente distintas a la de Ameghino (1889). En la primera
(Castellanos, 1931 y 1932) sefialé cinco familias 1) Palaeopeltidae; 2) Glyptodontidae;
3) Propalaehoplophoridae, con las subfamilias Propalaehoplophorinae y Glyptatelinae;
4) Doedicuridae, con las subfamilias Doedicurinae y Panochthinae; 5) Hoplophoridae
(=Sclerocalyptidae), con la subfamilia Hoplophorinae (=Sclerocalypinae) vy
Plohophorinae (=Palaehoplophorinae Castellanos, 1931).

En 1959 Castellanos presentd su ultima sintesis sistematica, la cual contiene
cambios taxonémicos y nuevas hipdtesis genealdgicas. En ella establecié una
superfamilia Glyptodontoidea, en la cual colocd dos familias, Palaeopeltidae, con un
solo genero (Palaeopeltis), y Glyptodontidae, la cual subdividio en cuatro subfamilias:
1) Palaehoplophorinae; 2) Glyptodontinae; 3) Hoplophorinae (=Sclerocalyptinae), en la
cual incluyo las tribus Trachycalyptini, Hoplophorini y Plohophorini; 4) Doedicurinae,

en esta incluyo, ahora con rango de tribu, Doedicurini y Panochthini. Segin Castellanos
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(1959) el Doedicurini Castellanosia Kraglievich habria originado la tribu Panochthini.
Es preciso sefialar que Ameghino (1889) relacionaba los panoctinos con los
plohoforinos por similitudes en los osteodermos y Castellanosia es conocido solamente
por elementos del esqueleto postcraneal (ver Fernicola, 2008).

Simpson (1945a) clasifico la familia Glyptodontidae reconociendo cuatro
subfamilias: 1) Propalaehoplophorinae; 2) Hoplophorinae; 3) Doedicurinae, incluyendo
en ésta las tribus Panochthini y Doedicurini; y 4) Glyptodontinae.

Hoffstetter (1958) establecio su sintesis sistematica a base de la morfologia de la
coraza dorsal y el tubo caudal. Para ello dividio a los gliptodéntidos en cinco
subfamilias: 1) Glyptatelinae; 2) Propalaehoplophorinae; 3) Glyptodontinae; 4)
Doedicurinae; y 5) Hoplophorinae (=Sclerocalyptinae). A esta ultima la subdividié en
siete tribus: a) Palaehoplophorini; b) Neuryurini; c¢) Neothoracophorini; d)
Plohophorini; e) Sclerocalyptini (=Hopophorini); f) Lomaphorini; y g) Panochthini.
Refiriéndose a la tribu Plohophorini, Hoffstetter (1958) aclar6 que dicho agrupamiento,
y quizé algun otro, podrian corresponder a lo que hoy denominamos como “grupo no
natural”. Afiadié que el aumento de figuritas periféricas en los osteodermos de la coraza
de los Plohophorini indicaria una estrecha relacion filogenética con la tribu Panochthini.
También sugirié que la presencia de depresiones de forma eliptica, muy rugosas y, a
menudo, con una prominencia en el centro, en el tubo caudal del género Hoplophorus
(sensu Paula Couto, 1957) lo asemejan a Panochthus; asimismo, que el escudo cefalico
de Panochthus y Neuryurus son muy similares.

El esquema clasificatorio que propuso Paula Couto (1979) no difiere mucho de
la sintesis sistematica de Hoffstetter (1958). La principal diferencia reside en el
tratamiento de los gliptoddntidos basales, puesto que no reconoce los Glyptalelinae y
los incluye dentro de los Propalaehoplophorinae.

McKenna & Bell (1997) siguen, aunque con leves cambios, la sintesis
sistematica establecida por Hoffstetter (1958). Dividen, como Hoffstetter (1958), la
familia  Glyptodontidae en cinco  subfamilias: 1)  Glyptatelinae;  2)
Propalaehoplophorinae; 3) Hoplophorinae; 4) Doedicurinae; 5) Glyptodontinae.
Ademas, agregan la tribu Neothoracophorini, aislada dentro de la familia
Glyptodontidae (aunque deberian haberla ubicado como Glyptodontidae incertae sedis).
A la subfamilia Hoplophorinae la subdividen en seis tribus: a) Hopophorini; b)

Palaehoplophorini; ¢) Lomaphorini; d) Plohophorini; e) Panochthini; y f) Neuryurini; y
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a la subfamilia Glyptodontinae en dos tribus: a) Glyptodontini; y b) Glyptotherini.

Fernicola (2008) propone un analisis filogenético basado en caracteres craneo-
mandibulares. De los tres géneros de panoctinos (Nopachtus, Propanochthus y
Panochthus) solamente de uno (Panochthus) se conoce el craneo. De los resultados
obtenidos tras el analisis efectuado por él, propone la monofilia de un grupo
previamente reconocido, que incluye Neosclerocalyptus y Panochthus, y que presenta el
mayor soporte del cladograma. La sintesis sistematica propuesta por Fernicola (2008)
propone la divisién de los géneros aqui estudiados en dos tribus: Panochthus en la Tribu
Panochthini, y Nopahtus y Propanochthus en la Tribu Neothoracophorini. La
contribucion de Fernicola (2008) aporta otras novedades, que no atafien directamente a
la posicion sistemética de los panoctinos.

En el andlisis filogenético elaborado por Porpino et al. (2009), para el cual
utilizd solamente caracteres del esqueleto postcraneal (ya que también Unicamente de
Panochthus se conoce material del esqueleto postcraneal), obtuvo como resultado el
mismo grupo monofilético propuesto por Fernicola (2008): Neosclerocalyptus vy
Panochthus.

Sin embargo, en los andlisis filogenéticos propuestos por Porpino et al. (2010) y
por Fernicola & Porpino (2012) se observa un grupo monofilético diferente formado por
Panochthus y Hoplophorus; para realizar estos analisis se extrajeron caracteres
craneanos, dentarios y postcraneanos, dicha agrupacion es mayormente soportada por
caracteres del tubo caudal. En ese trabajo, a su vez, los autores proponen la restriccion
de la tribu Hoplophorini al linaje representado por Hoplophorus, reconociendo a la tribu
como el grupo hermano de Panochthini agrupando ambas tribus dentro de Panochthinae
(= Hoplophorus + Panochthus); y el reconocimiento de una nueva subfamilia,
Neosclerocalyptinae, representada por Neosclerocalyptus, quedando asi esta Gltima
como el grupo hermano de Panochthinae.

Las siguientes listas expresan sintéticamente los principales esquemas
clasificatorios, los cuales han sido histéricamente utilizados para el estudio de la
sistematica de los gliptodontes, propuestos por Ameghino (1889), Castellanos (1931,
1932 y 1959) y Hoffstetter (1958). También se incluye uno de los mas recientes

esquemas (Fernicola, 2008).
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Ameghino (1889)

Orden Gliptodontia
Fam. Glyptodontidae
Fam. Hoplophoridae (Nopachtus, Panochthus)
Fam. Doedicuridae

Castellanos (1931 y 1932)
Fam. Palaeopeltidae
Fam. Glyptodontidae
Fam. Propalaehoplophoridae
Subfam. Propalaehoplophorinae
Subfam. Glyptatelinae
Fam. Doedicuridae
Subfam. Doedicurinae
Subfam. Panochthinae
Fam. Hoplophoridae (=Sclerocalyptidae)
Subfam. Hoplophorinae (=Sclerocalyptinae)
Subfam. Plohophorinae (=Palaehoplophorinae Castellanos, 1931)

Hoffstetter (1958)

Fam. Glyptodontidae

Subfam. Glyptatelinae

Subfam. Propalaehoplophorinae

Subfam. Glyptodontinae

Subfam. Doedicurinae

Subfam. Hoplophorinae (=Sclerocalyptinae)
Tribu Palaehoplophorini
Tribu Neuryurini
Tribu Neothoracophorini
Tribu Plohophorini
Tribu Sclerocalyptini (=Hoplophorini)
Tribu Lomaphorini
Tribu Panochthini

Martin Zamorano
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Castellanos (1959)
Superfam. Glyptodontoidea
Fam. Palaeopeltidae
Fam. Glyptodontidae
Subfam. Palaehoplophorinae

Subfam. Glyptodontinae

Subfam. Hoplophorinae (=Sclerocalyptinae)

Tribu Trachycalyptini
Tribu Hoplophorini
Tribu Plohophorini
Subfam. Doedicurinae
Tribu Doedicurini
Tribu Panochthini
Fernicola (2008)
Magnorden Xenarthra
Orden Cingulata
Infraorden Glyptodontoinei
Superfam. Glyptodontoidea
Fam. Panochthidae
Subfam. Panochthinae
Tribu Panochthini
Tribu Neothoracophorini
Fam. Glyptodontidae
Tribu Palaehoplophorini
Subfam. Plohophorinae
Tribu Plohophorini
Subfam. Glyptodontinae
Tribu Doedicurini
Tribu Neuryurini
Fam. Glyptatelidae
Tribu Glyptodontini
Infraorden Propalaehoplophorinei
Superfam. Propalaehoplophoroidea

Fam. Propalaehoplophoridae
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1. 5. Estado del conocimiento de los géneros y especies de la Tribu Panochthini en

el momento de iniciar esta Tesis (2007)

En este apartado se dan a conocer las vicisitudes que atravesé este particular
grupo de gliptodontes y la situacion sistematica y nomenclatural en la cual se
encontraban los miembros de la Tribu en el momento de comenzar con esta Tesis
Doctoral (2007).

Inicialmente, Ameghino (1889) incluyd Panochthus y Nopachtus dentro de la
familia Hoplophoridae, la que, con un sentido muy comprensivo, abarcé géneros tales
como Hoplophorus, Propalaehoplophorus, Palaeoplophorus, Plohophorus y
Lomaphorus.

Panochthus Burmeister 1866, Nopachtus Ameghino, 1888 y Propanochthus
Castellanos, 1925, fueron reconocidos por primera vez como conformando un grupo por
Castellanos (1927), quien lo nominé como la subfamilia Panochthinae, incluida en la
familia Doedicuridae. Dichos géneros se registran desde el Mioceno tardio hasta el
Pleistoceno tardio de América del Sur (Scillato-Yané et al., 1995; Cione et al., 1999).
Esta Subfamilia, junto a los Daedicurinae (sic), conforman la familia Daedicuridae
(Castellanos, 1942a) (sic). Simpson (1945a) dio a este grupo la categoria taxonémica de
tribu Panochthini (ver Cattoi, 1966; Scillato-Yané et al., 1995; Scillato-Yané & Carlini,
1998; Porpino & Berggvist, 2002; Zamorano, 2005; Zamorano & Scillato-Yané, 2006 y
Zurita, 2007), incluyendo en ella los tres géneros mencionados por Castellanos.

El género Nopachtus fue fundado por Ameghino (1888); Castellanos (1925)
ilegitimamente lo enmendd como Nopachthus (ICZN, 1999, Art. 33) (ver Mones,
1986). Dentro de Nopachtus, Ameghino solamente incluyé una especie, N.
coagmentatus, que reconocio a base de un trozo lateral derecho de la coraza dorsal, la
mitad derecha y un fragmento de la parte superior del tubo caudal; todo el material
corresponde al mismo individuo, y fue hallado en las Sierras de Cordoba, en las
cercanias de Villa Cura Brochero (ver Castellanos, 1942a).

Moreno (1888) describié Panochthus trouessarti sobre la base de un trozo del
borde posterodorsal de la coraza, proveniente de la barranca de Monte Hermoso.
Castellanos (1925) la ubicé como otra especie del género, N. trouessarti (Moreno,

1888), alegando que difiere de N. coagmentatus especificamente.
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El género Propanochthus fue fundado por Castellanos en 1925 para incluir una
especie, Pr. bullifer, inicialmente atribuida al género Panochthus por Burmeister
(1874).

La mayoria de las especies de esta tribu corresponden al género Panochthus
Burmeister, 1866. Panochthus fue descripto originalmente como un subgénero de
Glyptodon Owen 1839 (Burmeister 1866: 190-191). Hoffstetter (1955) demostro que el
género Glyptodon Owen, 1838 (non Owen 1839) se fundd (sin designar la especie
correspondiente) sobre un diente aislado que en realidad pertenecia a una especie
indeterminada de Panochthus Burmeister, 1866 (Mones, 1994). La especie tipo de
Panochthus es Glyptodon tuberculatus Owen, 1845, como lo establecié Burmeister
(1866).

Panochthus intermedius Lydekker, 1895, fue descripta a base de una coraza
dorsal casi completa hallada en el Puerto de Buenos Aires; se encuentra entre los
mayores gliptodontes conocidos, junto con Doedicurus clavicaudatus (Owen),
Glyptodon elongatus Burmeister y Glyptodon munizi Ameghino, entre otros (Farifia et
al., 1998; Scillato-Yané & Carlini, 1998; Farifia 2000; Soilbenzon et al., 2006;
Zamorano & Scillato-Yane, 2006; Cruz et al., 2007 y 2011; Zamorano, 2009; Zurita et
al., 2011).

En 1933 Castellanos menciond una nueva especie, P. subintermedius, sin
caracterizarla, por lo que deberia considerarse un nomen nudum (ICZN, 1999, Art. 13).
El mismo autor (Castellanos, 1937), no obstante, le dio validez a base de un ejemplar
consistente en grandes fragmentos de coraza y un tubo caudal, extraidos de una
excavacion en Palermo (Ciudad de Buenos Aires). Panochthus subintermedius es de
tamarfio similar a P. intermedius. Estas dos Ultimas especies son las Unicas del género
que se registran en la Edad Ensenadense.

La especie P. lundii Burmeister, 1874, fue descripta sobre las figuras de la parte
anterior de un craneo, un pie y “canilla” (sic; ha de tratarse de un hueso largo
indeterminado), publicadas por Lund (1844; non vide). El paleontdlogo danés habia
reunido estos restos bajo el nombre de Hoplophorus euphractus, aunque, segun
Burmeister (1874), pertenecian a distintas especies de xenartros (los detalles sobre estos
materiales y algunos mas atribuidos por Burmeister [1874] a Panochthus lundii se
mencionan en el apartado 4. 3. 3.).

Panochthus morenoi Ameghino, 1881 fue fundada sobre trozos de coraza
hallados en los alrededores de Montevideo (Ameghino 1881: 309). Ameghino (1889)
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ofrecio caracteres del craneo y del tubo caudal basandose en nuevos restos procedentes
de Montevideo y distintos puntos de la provincia de Buenos Aires (Ameghino, 1889:
834).

Ameghino (1889) reconoci6 dos nuevas especies: Panochthus frenzelianus y P.
voghti. La primera fue descripta sobre un esqueleto casi completo y la coraza completa
(escudete cefalico, coraza dorsal y tubo caudal) del mismo individuo, pero Ameghino
nunca aclaro su procedencia geogréafica; no obstante, indico que la especie en cuestion
se registra en la provincia de Buenos Aires y en los alrededores de Montevideo.
Panochthus voghti fue fundada sobre la vista fotografica del craneo hallado junto con
una parte considerable del esqueleto en el Arroyo de Pergamino (norte de la provincia
de Buenos Aires). Esta ultima especie esta citada por Ameghino en el trabajo original en
dos paginas consecutivas con dos grafias distintas (Ameghino, 1889: 836 y 837), P.
voghti y P. voghtii, respectivamente. A su vez, Castellanos (1942a) hace referencia a
esta como P. vogti. Al reconocerla Ameghino expresa que se la dedica al naturalista
suizo Carlos Voght, que en verdad es Karl Christoph Vogt (1817-1895), de origen
aleméan. La enmienda de Castellanos (1942a) es injustificada y lo mas sensato parece ser
colocarle una sola “i” (ICZN, 1999, Art 32; Mones y Mehl, 1990); por lo tanto, su
nombre correcto seria: P. voghti. Santiago Roth fue quien identificO y mencion6 por
primera vez ésta especie, luego le cedidé a Florentino Ameghino una fotografia del
crdneo y le sefiald las caracteristicas por las cuales consideraba que el material
correspondia a una nueva especie. Cuando Roth (1888: 401) la menciono, P. vogti Roth,
1888 quedd como nomen nudum (ver Ameghino, 1889; Mones, 1986). Por lo tanto la
forma vélida es P. voghti Ameghino, 1889.

También en la magna obra de 1889 Ameghino reconoci6 una especie de la que
se encuentra dibujada la extremidad del tubo caudal en la Ostéographie de De Blainville
(1864), reproducida luego por Nodot (1957) sin darle un nombre. Segiin Burmeister
(1874) la pieza corresponderia a P. tuberculatus, aunque Ameghino expresa: “Es
evidente que esta pieza procede, sin0 de una especie del género Panochthus, & lo menos
de un género muy cercano, pero la extremidad de la cola formada por dos enormes
verrugas elipicas separadas en su extremidad posterior por una hendidura perpendicular,
y muy poco divergentes por adelante, no permiten identificarla con ninguna de las
especies de Panochthus, constituyendo evidentemente una especie distinta que designo
con el nombre de Panochthus (?) Nodotianus en honor de Nodot, que es quien la ha
dado a conocer” (Ameghino, 1889: 837, sic).
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Castellanos (1942a) fundo tres nuevas especies de Panochthus basandose casi
Unicamente en vistas fotograficas. Son ellas: (1) P. rusconii, basada en un tubo caudal
del “Pampeano” (Lydekker, 1895: 111), presumiblemente de la regién pampeana, del
cual Castellanos solo observo la figura de Lydekker (1895, lam. XXIV, figs. 1y 1a),
presentada por el paleontdlogo britdnico como de P. tuberculatus; (2) P. oliveiraroxoi,
reconocida por un tubo caudal del Pleistoceno de Ceara (Brasil), observado por
Castellanos en las colecciones del Museo Nacional de Rio de Janeiro y luego
caracterizado a base de fotografias; (3) P. greslebini, reconocida mediante la
observacién de cuatro fotografias que le fueron enviadas desde Brasil; las iméagenes son
de un tubo caudal casi completo del Pleistoceno del Estado de Ceara, Brasil.

Paula Couto (1954) fundo6 la especie Panochthus rochai, sobre la base de un
fragmento distal de tubo caudal. Estudiando nuevamente los panoctinos de Brasil,
Moreira (1971) y Porpino & Bergqvist (2002) sinonimizaron P. oliveiraroxoi y P.
rochai con P. greslebini

En 1965 Moreira reconocié una nueva especie, que incluyé en el género
Panochthus, P. jaguaribensis, basandose en un tubo caudal y en un trozo del anillo
caudal mas distal que provienen del Pleistoceno del Estado de Ceard, Brasil. Luego, en
1971, después de reexaminar el material tipo y compararlo con otro tubo caudal y partes
de coraza colectados en Taperod, Estado de Paraiba, Brasil, el mismo autor propuso un
nuevo género, Parapanochthus, y establecio asi la nueva combinacion Parapanochthus
jaguaribensis. Bergqvist (1993) revisdé nuevamente el material analizado por Moreira
(1965) y lo compar6 con el de diversas especies de Panochthus; no observo diferencias
que justifiquen ubicar la especie en un nuevo género. De tal modo, volvié a transferirla
al género Panochthus y sinonimiz6 Parapanochthus con Panochthus (Berggvist, 1993).

Para concluir con el estado del conocimiento que hasta el 2007 existia sobre
Panochthus, cabe mencionar tres especies, a dos de las cuales les corresponde la
categoria de nomen nudum (ICZN, 1999, Art. 12): P. eocenus Scalabrini, 1887 y P.
beyrichi Roth, 1888. Asimismo, Burmeister (1874: 140-141) transfiere a Panochthus la
especie Glyptodon giganteus Serres, 1866 (in Pouchet, 1866) (ver Pouchet, 1866;
Burmeister, 1874).

Sobre todas estas especies se tratard detalladamente en el apartado
“Sistematica”, capitulo 4 de esta Tesis; alli figuraran las observaciones originales del

autor.
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En la siguiente lista se consignan los géneros y las especies de panoctinos

generalmente considerados validos hasta el 2007 (afio del inicio de esta Tesis Doctoral).

Tribu Panochthini Castellanos, 1927
Nopachtus Ameghino, 1888
N. coagmentatus Ameghino, 1888 [especie tipo]
N. trouessarti (Moreno, 1888)
Propanochthus Castellanos, 1925
Pr. bullifer (Burmeister, 1874) [especie tipo]
Panochthus Burmeister, 1866
P. tuberculatus (Owen, 1845) [especie tipo]
. intermedius Lydekker, 1895
. subintermedius Castellanos, 1937
. lundii Burmeister, 1874
. morenoi Ameghino, 1881
. frenzelianus Ameghino, 1889
. voghti Ameghino, 1889
. (?) nodotianus Ameghino, 1889

. rusconii Castellanos, 1942

T U U U U U U U T

. greslebini Castellanos, 1942

P. jaguaribensis Moreira, 1965

Esta lista, comparada con la del apartado “7. 2. Conclusiones sistematicas”, pone
de manifiesto el cambio resultante de la labor desarrollada en el curso de esta Tesis
Doctoral. En el apartado “4. Sistematica” se detallan las concepciones cambiantes
acerca de los Panochthini, desde el reconocimiento de cada uno de los taxones (géneros

y especies) hasta la situacion taxondmica actual.
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Es preciso referirse, ya que llamard mucho la atencion, al afio “1895” que se menciona
para la publicacion de Lydekker: Contributions to a Knowledge of the Fossil
Vertebrates of Argentina. 2. The Extinct Edentates of Argentina. Anales del Museo de
La Plata (Paleontologia Argentina I11): 1-118. Ya que esta obra es comunmente citada
como aparecida en 1894 (y 1894 es, en efecto, el afio que figura impreso en dicha obra).
Se realiza esta enmienda debido a que Ameghino (1895: 97) afirma que la obra del auor
britanico aparecio a principios del afio en curso (o sea, en 1895). Estos casos ambiguos
son los que ICZN llama *“indicios”; al no haber sido refutada la aseveracion de
Ameghino por ninguno de los interesados (en este caso Lydekker o Moreno) debe
aceptarse la correccion (de 1894 a 1895) (Mones, com. pers., 2011; y ver Zamorano et
al., 2012).

1. 6. Objetivos

El Objetivo Principal es realizar un estudio completo de los Hoplophorinae
Panochthini, los cuales se registran a partir del Mioceno tardio y se extinguen en el
Pleistoceno tardio, conjuntamente con la mayoria de la megafauna sudamericana.

En este orden de ideas, se persiguen los siguientes Objetivos Particulares:

1) Aclarar el panorama sistematico: tribu, géneros y especies representados, sinonimia
y reconocimiento eventual de nuevos taxones. Para ello es necesario realizar un
estudio anatomico detallado de los restos conocidos.

2) Analizar la evolucion de los Panochthini en el marco de la problematica de los
Glyptodontidae de América del Sur.

3) Estudiar algunos aspectos paleoecolégicos de los Panochthini en el marco de las
paleocomunidades reconocidas.

4) Analizar la distribucion geografica de los Panochthini en América del Sur,
delimitando las areas de distribucion de los taxones bien definidos.

5) Analizar el valor bioestratigrafico de las especies de la tribu, en el contexto de los

esquemas estratigraficos propuestos.
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1. 7. HipOtesis

A) Sistematicas y filogenéticas
a) Los Panochthini son un grupo natural, cuyos integrantes comparten efectivas
sinapomorfias.
b) Los Panochthini estan relacionados filogenéticamente con algunas especies
actualmente ubicadas como “Plohophorini”.
¢) Los Panochthini son el grupo mas derivado de Hoplophorinae, lo cual se
manifiesta en los caracteres de los osteodermos, morfologia de la region

anterior del craneo, alto grado de neumatizacion, etc.

B) Bioestratigraficas
e Los géneros y especies de Panochthini son buenos indicadores
bioestratigréaficos, desde el Mioceno tardio hasta el Pleistoceno tardio de la

Argentina.

C) Paleoambientales y paleoclimaticas
e Los Panochthini son gliptoddntidos que estan relacionados mayormente a

ambientes aridos o semiaridos.




“¢Como empieza la elaboracion del conocimiento?,

una respuesta viene de la mano de una pregunta,

una pregunta de la mano de una inquietud,

y una inquietud de la mano de un estimulo que nos
llega del exterior via sensorium, o sea, por los sentidos”.

Jorge Wagensberg (n. 1948).

Capitulo 2. MATERIALES Y METODOS

2. 1. Terminologia anatémica utilizada y aspectos nomenclaturales y

bioestratigraficos

La terminologia anatomica empleada para realizar la descripcion de los
materiales proviene principalmente de las contribuciones de Burmeister (1874),
Ameghino (1889), Castellanos (1942a), Paula Couto (1957), Sisson & Grossman (1959)
y Gillette & Ray (1981). Asimismo, para caracteres particulares se utilizé terminologia
anatomica mas actualizada (Zurita, 2007; Krmpotic et al., 2009). Se utiliza “cf.” en el
sentido dado por Bengtson (1988).

La nomenclatura seguida en esta contribucion se ajusta a las normas adoptadas
por la Comision Internacional de Nomenclatura Zoologica, en el Codigo Internacional
de Nomenclatura Zooldgica (ICZN, 1999). El término nomen dubium se emplea segun
lo propuesto oportunamente por Mones (1989), es decir: para aquellos taxones
nominales que, sobre la base de la evidencia disponible, son de dudosa aplicacion, pero
cuya situacion podria ser dilucidada con el eventual hallazgo de nuevo material (ver
apartado 4. 3 de esta Tesis).

Los esquemas cronoldgicos y bioestratigraficos basicos de esta Tesis se basan
mayormente en los de Cione & Tonni (1995b, 1999 y 2005), asi como en las

publicaciones citadas en el capitulo 5.
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2. 2. Repositorios y abreviaturas

ARGENTINA

e Ciudad Auténoma de Buenos Aires
- MACN: Seccién Paleontologia Vertebrados, Museo Argentino de Ciencias
Naturales “Bernardino Rivadavia”. Coleccion Nacional Ameghino (A) y Coleccion

Paleovertebrados (Pv).

e Provincia de Buenos Aires

-  MD-FM: Museo Municipal de Ciencias Naturales Carlos Darwin (Punta Alta);
coleccion Farola Monte Hermoso.

- MHM-P: Museo Histérico Municipal Alfredo Enrique Mulgura, General Belgrano.

- MLP: Museo de la Plata, Division Paleontologia Vertebrados, Facultad de Ciencias
Naturales y Museo, Universidad Nacional de La Plata.

- MMH-FMH: Museo Municipal de Ciencias Naturales de Monte Hermoso (Monte
Hermoso); coleccién Farola Monte Hermoso.

- MMP: Museo Municipal de Ciencias Naturales "Lorenzo Scaglia" (Mar del Plata).

e Provincia de Cdordoba
- MDVS: Museo Dalmacio Vélez Sarsfield (Amboy, Calamuchita).

e Provincia de Corrientes
- CTES-PZ (UNNE): Paleozoologia Corrientes, Facultad de Ciencias

Exactas y Naturales y Agrimensura, Universidad Nacional del Nordeste.

e Provincia de Entre Rios

- CICYTTP: Centro de Investigaciones Cientificas y de Transferencia de Tecnologia
a la Produccion, Colecciones paleontolédgicas, Diamante.

- UAP: Museo de la Universidad Adventista del Plata, Villa Libertador General San
Martin.
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Provincia de Santa Fe

MUFyCA: Museo Universitario Florentino y Carlos Ameghino, Rosario.

Provincia de San Juan
MMB: Museo Municipal de Barreal, departamento de Barreal.
BOLIVIA
MHNC: Museo de Historia Natural de Cochabamba “Alcide d'Orbigny”.
CNM: Casa Nacional de la Moneda, Potosi.
BRASIL
DGM: Divisdo de Geologia e Mineralogia, Rio de Janeiro.
MCC: Museu Camara Cascudo, Natal.
MNRJ: Museo Nacional, Rio de Janeiro.
MRFC: Museu Rocha, Fortaleza, Ceara.
SGB: Servico Geoldgico de Rio de Janeiro.
UFMG: Museo de la Universidade Federal de Minas Gerais, Belo Horizonte.

DINAMARCA

ZMK: Zoologik Museum, Coleccion Peter W. Lund, Kjobenhan.

ESTADOS UNIDOS DE AMERICA

AMNH: American Museum of Natural History, New York.
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FRANCIA

- MHNP: Muséum National d’Histoire Naturelle, Paris.

INGLATERRA

- BM(NH): British Museum (Natural History), London.

- RCS: Royal College of Surgeons Museum, London.

SUIZA

- MHNG: Musée d Histoire Naturelle, Geneve.

URUGUAY

- FC-DPV: Departamento de Paleontologia de la Facultad de Ciencias, Universidad

de la Republica.

Abreviaciones y términos mencionados en el texto

AP: Antes del Presente.

ca.: circa.

IC: indice de Consistencia.

ICR: indice de Consistencia Reescalado.

ICsA: indice de Consistencia sin Autopomorfias.
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ICZN: International Commission on Zoological Nomenclature / Comision
Internacional de Nomenclatura Zooldgica (Codigo Internacional de Nomenclatura

Zoologica).

IR: indice de retencion.

ISC: International Stratigraphic Chart (International Commission on Stratigraphy).

GIBA o GABI: Gran Intercambio Bidtico Americano o Great American Biotic

Interchange.

L: pasos de los arboles filogenéticos.

Ma: Mega-annum, millones de afios.

msnm: metros sobre el nivel del mar.

Estuche caudal: La coraza de los Cingulata comprende el escudete cefalico, la
coraza dorsal y el estuche caudal. En los Glyptodontidae, el estuche caudal esta

constituido por anillos caudales y, muy a menudo, también por un tubo caudal rigido.

Molariforme: Se denomina asi cada uno de los dientes de los xenartros, puesto que
estos mamiferos no tienen homologia cierta con la denticion de los mamiferos. Se
identifican con “M” los molarifomes superiores y con “m” los inferiores. En los

gliptoddntidos, se enumeran de 1 a 8 anteroposteriormente.
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2. 3. Ejemplares estudiados: niumero de repositorio, restos, procedencia

geografica y estratigréafica

Los Pisos/Edades que se mencionan a continuacion, tanto los que actualmente

estan aceptados como los que no, seran analizados en el apartado “5. 1. Distribucion

estratigrafica de los Panochthini” de esta Tesis. Como asi también serén sefialados, en el

mismo capitulo (apartado “5. 2. Distribucién geografica de los panoctinos™), los

registros geograficos aqui citados.

Nopachtus coagmentatus Ameghino, 1888

MLP 16-122 (holotipo), fragmento de tubo caudal; la coraza (de,
aproximadamente 0,60 m x 1 m) originalmente asociada esta extraviada.

Procedencia estratigrafica y geografica: Formacion Brochero (“Brocherense”,

sensu Castellanos, 1942a [Mioceno tardio-Plioceno?]) de los Valles de las
Sierras de Cordoba, en las cercanias de Villa Cura Brochero, Argentina.
MACN-A 1208/09, fragmento, aproximadamente de tres osteodermos, de la

region anterior de la coraza. Procedencia estratigréfica y geografica: sin datos.

Nopachtus cabrerai Zamorano et al., 2011

MACN-Pv 2670 (holotipo), mitad lateral derecha de la coraza dorsal.

Procedencia estratigrafica vy qgeografica: Formaciéon Monte Hermoso

(Montehermosense, Mioceno tardio-Plioceno temprano?) de la base de la
barranca de Monte Hermoso, provincia de Buenos Aires, Argentina (ver
Castellanos, 1942a: 456).

MD-FM-05-265, trozo de coraza de aproximadamente 400 x 200 mm.

Procedencia estratigrafica vy qgeogréfica: Formaciéon Monte Hermoso

(Montehermosense, Mioceno tardio-Plioceno temprano?) de Monte Hermoso,
provincia de Buenos Aires, Argentina.
MMH-FMH-84-1-7, fragmento de la region anterior de la coraza dorsal,

compuesta por siete osteodermos. Procedencia estratigrafica y geografica:

Formacion Monte Hermoso (Montehermosense, Mioceno tardio-Plioceno

temprano?) de Monte Hermoso, provincia de Buenos Aires, Argentina.
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Propanochthus bullifer (Burmeister, 1874)

MACN-Pv 1761 (holotipo), fragmento de la region posterodorsal de la coraza
dorsal, incluido parte del borde posterior; y tubo caudal completo. Procedencia

estratigréfica y geogréfica: Se desconoce con exactitud la procedencia

estratigrafica. Procede del lado occidental de la Sierra Alta, cerca de Mina
Clavero, propiedad del D. Aristides Ramallo, provincia de Cordoba, Argentina.
MUFyCA 370, osteodermos sueltos de la coraza dorsal. Procedencia

estratigrafica y geografica: Formacion Brochero, “Brocherense”, sensu

Castellanos, 1942a (Mioceno tardio-Plioceno?) de las barrancas entre las de
Catedral y El Divisadero, margen derecha del rio Grande de Nono, Valle de
Traslasierra, Nono, Cordoba, Argentina. Estos materiales fueron asignados por

Castellanos (1942 y 1944) a Nopachtus coagmentatus (ver Cruz, 2011).

Panochthus intermedius Lydekker, 1895

MLP 16-36 (holotipo), coraza dorsal casi completa; le faltan los bordes laterales

y el margen anterolateral derecho. Procedencia estratigrafica y geogréfica:

Segin Lydekker (1895: 34). “Pampeano del Puerto de Buenos Aires”.
Ensenadense (Pleistoceno temprano-medio) del Puerto de Buenos Aires
(actualmente “Ciudad Autonoma de Buenos Aires”), Argentina.

MHNC-13491, un espécimen casi completo: crdneo y mandibula, parte del
esqueleto postcraneal, escudo cefalico, coraza dorsal casi completa, excepto la
region posterodorsal, fragmentos de algunos anillos caudales y fragmento

proximal del tubo caudal. Procedencia estratigréfica y geogréfica: Formacion

Sacaba (Pleistoceno medio-tardio [ver Soruco y Diaz Martinez, 1996]) de
Cochabamba, Bolivia.

CTES-PZ 7496, osteodermos aislados. Procedencia estratigrafica y geogréfica:

Formacion Arroyo Toropi (Pleistoceno tardio) de Bella Vista, Departamento de
Bella Vista, Corrientes.

CTES-PZ 7500, osteodermos aislados. Procedencia estratigrafica y geografica:

Formacién Yupoi (Pleistoceno tardio) de Bella Vista, Departamento de Bella
Vista, Corrientes.

(Estos dos altimos materiales [CTES-PZ 7496 y CTES-PZ 7500], atribuidos a
Panochthus cf. intermedius por Scillato-Yané et al. [1998], son considerados en

esta Tesis como de Panochthus sp.).
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Panochthus subintermedius Castellanos, 1937

MACN-Pv 5130 (holotipo), hamero derecho, sin la porcion distal; fémur
izquierdo, sin el segundo trocéanter y parte del tercero, los cuales estdn quebrados;
fragmento de la pelvis; varios fragmentos de la coraza dorsal correspondientes a
la regién antero-dorsal (dos filas solamente) y a las regiones media y postero-
dorsal; tubo caudal completo, junto con el ultimo anillo distal (estan fusionados).

Procedencia estratigrafica y geogréfica: Formacion Ensenada (Ensenadense,

Pleistoceno temprano-medio) de la Ciudad Auténoma de Buenos Aires,
Argentina.
MUFyCA 342, fragmento distal del tubo caudal. Procedencia estratigrafica y

geografica: Pleistoceno del Rio Carcarafia, Cordoba, Argentina (ver Cruz et al.,

2011) (En esta Tesis se considera este material como de P. cf. subintermedius).

Panochthus tuberculatus (Owen, 1845)

RCS 3607 (ex RCS 558); RCS 3609 (ex RCS 559), (holotipo), dos trozos de

coraza dorsal [extraviados]. Procedencia estratigréfica y geogréafica: [Depdsitos

“terciarios” en las Pampas de Buenos Aires] “From the tertiary (sic) deposits in
the Pampas of Buenos Ayres”, son los Unicos datos que brinda Owen (1845:
120).

MLP 16-29 (neotipo), craneo, mandibula, esqueleto postcraneal muy completo,

coraza dorsal, anillos caudales y tubo caudal. Procedencia estratigréfica y

geogréfica: Formacién Buenos Aires (Bonaerense, Pleistoceno medio tardio) de
Tapalqué, partido de Tapalqué, centro de la provincia de Buenos Aires,
Argentina.

CNM s/n (coleccion antigua), crdneo y coraza dorsal incompletos y mal

preservaados. Procedencia estratigrafica y geografica: Pleistoceno de Potosi,

Bolivia.

CYTTP-PV-M-1-78, fragmento de coraza. Procedencia estratigrafica vy
geogréfica: Formacién Ander Egg (Pleistoceno superior) del Arroyo Ensenada,
Departamente de Diamante, Entre Rios. Argentina.

CICYTTP-PV-M-1-69, fragmentos de tubo caudal. Procedencia estratigrafica y

geografica: Formacién Tezanos Pinto (Pleistoceno medio-superior) del Arroyo

Ensenada, Departamente de Diamante, Entre Rios. Argentina.
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- MACN-A 2202, osteodermos aislados. Procedencia estratigrafica y geogréafica:

Fomacion Lujan (Lujanense, Pleistoceno tardio) de Lujan, provincia de Buenos
Aires, Argentina (el doctorando considera este material como de Panochthus sp.).
- MACN-Pv 1145, fragmento de coraza dorsal y tubo caudal incompleto.

Procedencia estratigréfica y geografica: Lujanense (Pleistoceno tardio) del Rio

Salado, partido de General Belgrano, provincia de Buenos Aires, Argentina.

- MACN-Pv 1745, tubo caudal. Procedencia estratigrafica vy geogréafica:

“Pampeano” de la provincia de Buenos Aires, Argentina.

- MACN-Pv 2223, Craneo muy incompleto. Procedencia estratigréfica vy

geogréfica: Lujanense (Pleistoceno tardio) del Rio Quequén Salado, partido de
Coronel Dorrego, provincia de Buenos Aires, Argentina.

- MACN-Pv 5014, porcion distal de tubo caudal. Procedencia estratigrafica y

geogréfica: Lujanense (Pleistoceno tardio) de la provincia de Buenos Aires,
Argentina.
- MD-08-02, créaneo incompleto, sin la porcion lateral derecha. Procedencia

estratigrafica y geografica: Lujanense (Pleistoceno tardio) de la "Secuencia Agua

Blanca" en las costas de Pehuen Co, partido de Coronel Rosales, provincia de
Buenos Aires, Argentina.
- MD-90-151, coraza dorsal casi completa asociada a un tubo caudal fragmentario.

Procedencia estratigrafica y geogréfica: Lujanense (Pleistoceno tardio) de la

"Secuencia Agua Blanca" en las costas de Pehuen C¢, partido de Coronel Rosales,
provincia de Buenos Aires, Argentina.

- MD-90-37, coraza dorsal casi completa asociada con una rama mandibular
incompleta y con fragmentos de la otra rama, anillos caudales fragmentarios y un
escudo cefélico completo (la mandibula es MD-90-37-C, la coraza dorsal MD-90-
37-A, el escudete cefalico MD-90-37-B y los anillos caudales MD-90-37-D).

Procedencia estratigrafica y geogréfica: Lujanense (Pleistoceno tardio) de la

"Secuencia Agua Blanca" en las costas de Pehuen C¢, partido de Coronel Rosales,
provincia de Buenos Aires, Argentina.

- MDVS-0008, tubo caudal. Procedencia geografica y estratigréfica: Lujanense

(Pleistoceno tardio) de Rio Tercero, provincia de Cordoba, Argentina (En esta
Tesis se considera este material como de Panochthus sp.).
- MHGN 633/02 (holotipo de Panochthus voghti), craneo casi completo, sin la

apofisis maxilar descendente derecha; parte del esqueleto postcraneal (humero
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izquierdo, radio, ulna, autopodio anterior izquierdo, fémur izquierdo, tibia-fibula,
autopodio posterior izquierdo y algunas vertebras caudales); escudete cefalico; y
trozo de la coraza dorsal de aproximadamente 900 x 500 mm. Procedencia

geografica y estratigrafica: Lujanense (Pleistoceno tardio) del arroyo Pergamino

(norte de la provincia de Buenos Aires), Argentina.

MLP 16-31, tubo caudal. Procedencia estratigrafica y geografica: Sin datos.

MLP 16-32, tubo caudal. Procedencia estratigrafica y geografica: Sin datos.

MLP 16-33 (holotipo de Panochthus rusconii), tubo caudal. Procedencia

estratigrafica y geogréfica: “Pampeano” de la provincia de Buenos Aires,

Argentina.
MLP 16-37 craneo y mandibula. Procedencia estratigrafica y geografica: Sin

datos.

MLP 16-373, tubo caudal. Procedencia estratigrafica y geografica: Sin datos.

MLP 16-37b, craneo y mandibula. Procedencia estratigréfica y geografica: Sin

datos.
MLP 16-38, craneo y mandibula. Procedencia estratigrafica y geografica: Sin

datos.
MLP 16-37a, craneo y mandibula. Procedencia estratigréfica y geografica: Sin

datos.
MLP 10-VIII-4-1, humero derecho e izquierdo. Procedencia estratigrafica y

geogréfica: Sin datos.
MLP 80-VIII-13-30, varios osteodermos de la coraza dorsal. Procedencia

estratigrafica y geogréfica: Lujanense (Pleistoceno tardio) de Paso Otero (margen

izquierdo), partido de Necochea, provincia de Buenos Aires, Argentina.
MLP 86-111-25-5, varios fragmentos de la coraza dorsal. Procedencia

estratigréfica y geogréfica: Lujanense (Pleistoceno tardio) del Arroyo Tapalque,

partido de Olavarria, provincia de Buenos Aires, Argentina.
MLP 91-1V-15-36, fragmento de coraza dorsal y varios osteodermos aislados.

Procedencia estratigrafica y geografica: Lujanense (Pleistoceno tardio) de

Centinela del Mar, partido de General Alvarado, provincia de Buenos Aires,
Argentina.

UAP 1099, fragmentos de tubo caudal. Procedencia estratigrafica y geogréfica:

Sin datos.
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Panochthus frenzelianus Ameghino, 1889

AMNH 11243 (holotipo), craneo completo, esqueleto postcraneal casi completo,

escudete cefalico, coraza dorsal y tubo caudal. Procedencia estratigrafica y

geografica: Sin datos.

Panochthus greslebini Castellanos, 1942

DGM 1-M (ex SGB1784 [ver Mones, 1986: 239]) (holotipo), tubo caudal casi

completo, sin el anillo caudal més distal fusionado. Procedencia estratigrafica y

geogréfica: “El tubo caudal procede del estado de Ceara (Brasil), pero se
desconoce el horizonte y también los sedimentos que los contenian”
(Castellanos 1942: 584).

MNRJ 2760/1V, tubo caudal casi completo, le falta el extremo proximal.

Procedencia estratigrafica y geografica: Sin datos de la estratigrafia, procede de

Campo Alegre, Municipio de Taperoa, Estado de Paraiba, Brasil.

MNRJ 2760/2V, fémur derecho. Procedencia estratigrafica y geografica: Sin

datos de la estratigrafia, procede de Campo Alegre, Municipio de Taperoa,
Estado de Paraiba, Brasil.

MNRJ 2760/3V, fémur izquierdo. Procedencia estratigréfica y geografica: Sin

datos de la estratigrafia, procede de Campo Alegre, Municipio de Taperoa,
Estado de Paraiba, Brasil.

MNRJ 2760/4V, fragmento de tibia-fibula derecha. Procedencia estratigrafica y

geogréfica: Sin datos de la estratigrafia, procede de Campo Alegre, Municipio
de Taperoa, Estado de Paraiba, Brasil.
MNRJ 2760/5V, trozo de la region dorsal de la coraza dorsal, aproximadamente

de 500 x 450 mm. Procedencia estratigrafica vy geografica: Sin datos de la

estratigrafia, procede de Campo Alegre, Municipio de Taperod, Estado de
Paraiba, Brasil.

MNRJ 3768V, fragmento de coraza dorsal, seis osteodermos. Procedencia
estratigrafica y geografica: Sin datos.

MNRJ 3772V, MNRJ 3773V y MNRJ 3774V, osteodermos del borde lateral de

la coraza dorsal. Procedencia estratigrafica y geografica: Sin datos.

MRFC s/n, trozo de tubo caudal. Procedencia estratigrafica vy geografica: Sin

datos.
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MMB-005, trozo distal de tubo caudal (mal preservado). Procedencia

estratigrafica y geogréfica: Pleistoceno tardio de Rio Dulce, localidad del Dique

“Los Quiroga”, Santiago del Estero, Argentina; en una zona conocida
clésicamente como Subcuenca de Alhuampa (Russo et al., 1979) (ver Chimento
& Agnolin, 2011) (en esta Tesis se considera este material como de P. cf.

greslebini).

Panochthus jaguaribensis Moreira, 1965

IESC 1-PV (holotipo), tubo caudal casi completo de un individuo adulto, con la

extremidad proximal un poco desgastada. Procedencia estratigréfica vy

geografica: Segun Moreira (1965: 2), podria corresponderse con el “Pampeno
Superior” de Argentina. Municipio de Limoneiro del Norte, estado de Ceara
(Brasil).

MCC 1564V, osteodermos de la region dorsal de la coraza dorsal. Procedencia

estratigrafica y geogréafica: Sin datos.

MNRJ 2759-V, tubo caudal completo de un individuo adulto con vértebras
incluidas y soldadas; fragmentos de anillos caudales; fragmentos de osteodermos
sueltos de la coraza dorsal. Berggvist (1993: 150) ordena este material de la
siguiente manera: MNRJ 2759/1V, tubo caudal; MNRJ 2759/2V y MNRJ
2759/3V, partes del primer anillo caudal semi-movil; MNRJ 2759/5V, parte de

coraza dorsal. Procedencia estratigrafica y geografica: Sin datos de la

estratigrafia, procede de Campo Alegre, Municipio de Taperod, Estado de

Paraiba, Brasil.

Panochthus cf. subintermedius

MLP 84-1X-2-11, crdneo incompleto, que consiste en la mitad derecha no muy
bien preservada. Falta el extremo anterior del rostro y los senos frontales. El
arco cigomatico esta parcialmente completo, esta rota la apofisis descendente y
falta la apofisis postorbital. La serie dentaria sobre el maxilar derecho esta
completa, con sus ocho molariformes, aunque no estdn perfectamente
conservados. En la serie del maxilar izquierdo solamente se hallan los tres

molariformes posteriores parcialmente fragmentados. Procedencia estratigréfica

y geogréfica: Parte superior de la Formacion Ensenada (Pleistoceno temprano




2. Materiales y métodos Martin Zamorano

tardio) de la Cantera de Herndndez, alrededores de La Plata, provincia de

Buenos Aires, Argentina.

Glyptodon cf. clavipes
- MHM-P 34, craneo completo y parte del esqueleto postcraneano, muy bien

preservados. Procedencia estratigréfica y geogréfica: Miembro La Chubiamba

de la Fomacién Lujan, Lujanense (Pleistoceno tardio) de Lujan, provincia de

Buenos Aires, Argentina.

Glyptodon reticulatus Owen, 1845
- MACN-Pv 200 (holotipo), esqueleto completo y coraza. Burmeister (1874)

figura y clasifica este material como Glyptodon asper. Procedencia estratigrafica

y geografica: Formacion Lujan (Lujanense, Pleistoceno tardio) de Salto,

provincia de Buenos Aires, Argentina.

Doedicurus clavicaudatus (Owen, 1847)
- MLP 16-24, esqueleto y coraza parcialmente incompleta; el craneo ha sido
figurado por Lydekker (1895, lam. XXVII). Procedencia estratigréfica y

geogréfica: Formaciéon Lujan (Lujanense, Pleistoceno tardio) de Lujéan,

proOvincia de Buenos Aires, Argentina.

Neosclerocalyptus ornatus (Owen, 1845)
- MLP 16-28 (neotipo), esqueleto y coraza dorsal completos (figurado por
Lydekker, 1895; lams. X1, X1l y XIII ). Procedencia estratigrafica y geogréfica:

Ensenadense (Pleistoceno medio) de Mar del Plata, provincia de Buenos Aires,

Argentina.

Phlyctaenopyga ameghini (Ameghino, 1889)
- MLP 16-101 (holotipo), craneo aislado, sin la mandibula. Procedencia

estratigrafica y geografica: “Araucanense” (Mioceno tardio-Plioceno?),

departamento de Santa Maria, provincia de Catamarca, Argentina.

- MLP 29-VII1-8-2: varios fragmentos de coraza dorsal. Procedencia estratigrafica

y geografica: “Araucanense” (Mioceno tardio-Plioceno?), Quebrada de la
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Sepultura, Puerta de Corral Quemado, departamento de Belén, provincia de
Catamarca, Argentina.

MLP 29-X-10-1: escudete cefélico casi completo, varios osteodermos y otros
restos hoy perdidos, entre ellos un craneo (este ejemplar, por comparacion del
craneo con aquél del holotipo, permite la asignacion de los restos consistentes en

corazas a Phlyctaenopyga ameghini). Procedencia estratigrafica y geografica:

“Araucanense” (Mioceno tardio-Plioceno?), Loma de la Greda SO de San

Fernando provincia de Catamarca, Argentina.

Plohophorus figuratus Ameghino, 1887

MLP 16-153, (holotipo), craneo, mandibula y coraza dorsal y un tubo caudal

incompleto. Procedencia estratigréfica y geogréfica: Formacion Monte

Hermoso, Montehermosense (Mioceno tardio-Plioceno temprano). Farola Monte
Hermoso, provincia de Buenos Aires, Argentina.

MMP 4823, craneo sin mandibula. Procedencia estratigrafica y geogréafica:

Formacién Monte Hermoso, Montehermosense (Mioceno tardio-Plioceno

temprano). Farola Monte Hermoso, provincia de Buenos Aires, Argentina.

Propalaehoplophorus australis Ameghino, 1887

MLP 16-15, esqueleto completo (figurado por Lydekker, 1895, lams. XXXI y

XXXII). Procedencia estratigrafica y geografica: Formacion Santa Cruz

(Santacrucense, Mioceno medio) de la provincia de Santa Cruz, Argentina.
MLP 91-11-25-6, coraza dorsal y esqueleto apendicular parcialmente preservado.

Procedencia estratigrafica y geografica: Formacién Rio Jeineneni, Colloncurense

(Mioceno temprano) de Rio Jeineneni, Santa Cruz, Argentina.

Pseudoplohophorus absolutus Perea, 2005

FC-DPV-475 y 595 (holotipo). craneo, mandibula, atlas y vértebra compuesta,
hamero y mano izquierdos, algunas placas de anillos caudales, fragmentos de
pelvis, de vértebras sacras y caudales; fragmento anterior y mitad posterior de la
coraza dorsal, tubo caudal, osteodermos del escudete cefalico. Procedencia

estratigrafica y geogréfica: Formacién Camacho (Mioceno tardio) de Arazati,

Departamento de San José, barrancas costeras del Rio de la Plata, Uruguay.




2. Materiales y métodos Martin Zamorano

Stromaphorus compressidens (Moreno & Mercerat, 1891)

MLP 16-138 (holtipo), rama mandibular incompleta (Originalmente mencionado
como material tipo de Neuryurus compressidens Moreno y Mercerat, segin la
descripcion original, también comprendia la rama mandibular derecha).

Procedencia estratigrafica y geogréfica: *“Araucanense” (Mioceno tardio-

Plioceno?), Bajo de Andalhuala, departamento de Santa Maria, provincia de
Catamarca, Argentina.

MLP 29-X-8-1, coraza dorsal, sin los margenes laterales; craneo, sin el arco
cigomatico derecho y con los molariformes maxilares y mandibulares rotos a

nivel del borde alveolar, mandibula incompleta. Procedencia estratigrafica y

geografica: “Araucanense” (Mioceno tardio-Plioceno?), Barranca del Palito
Parado, Campo del Jarillar, Puerta de Corral Quemado, departamento de Belén,
provincia de Catamarca, Argentina.

MLP 29-X-8-9: tubo caudal completo. Procedencia estratigréafica y geografica:

“Araucanense” (Mioceno tardio-Plioceno?), Campo de Céliba, Puerta de Corral

Quemado, departamento de Belén, provincia de Catamarca, Argentina.

Hoplophorus euphractus Lund, 1839

ZMK (holotipo), fragmento lateral de coraza dorsal [extraviado]. Procedencia

estratigrafica y geografica: Pleistoceno tardio de Lagoa Santa, Estado de Minas

Gerais, Brasil.
UFMG 1235, craneo, coraza dorsal, esqueleto apendicular, numerosos

fragmentos de anillos caudales y tubo caudal_Procedencia estratigréfica y

geografica: Pleistoceno tardio de Minas Gerais, Brasil.
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2. 4. Metodologia aplicada

El método fue el habitual utilizado en investigaciones paleomastozoologicas. Se
estudio la osteologia de los ejemplares comparando las estructuras homdlogas. Se
considerd imprescindible, asimismo, atenerse a criterios epistemologicos lo mas
estrictos posibles en esta rama de las ciencias. Ello implica la formulacion de hipotesis,

deduccion, contrastacion por la evidencia empirica, induccion, etc.

A) Para el andlisis filogenético:

Aqui se hace una breve mencion del método utilizado para realizar el analisis
filogenético; la elaboracion de este se detallard en el capitulo 4. Se utiliza la propuesta
originalmente por Hennig (1968), posteriormente formalizada por Nelson & Platnick
(1981) y Wiley (1981) para la sistematica filogenética o cladistica, que sostiene que la
clasificacion biologica debe estar basada en la filogenia de los grupos en estudio. Estos
Se reconocen COMO Qrupos porque Sus miembros poseen uno O MAs caracteres
avanzados (apomorficos) en comun (sinapomorfias). El estudio filogenético practicado
estuvo centrado en la revision de los géneros y especies de la Tribu Panochthini. Los

pasos seguidos fueron:

1) Reuvision bibliografica: se compilaron las descripciones originales y las principales

referencias posteriores de los taxones estudiados.

2) Estudio de los materiales depositados basicamente en las colecciones de diferentes
museos del pais o extranjeros, ya sea personalmente o, en el caso de otros paises o
de existir dificultad para realizar el traslado a otras localidades, mediante vistas
fotograficas. Asimismo, se estudiaron materiales encontrados en recientes viajes

de campana realizados a diversas localidades fosiliferas.

3) ldentificacion del material, nuevas definiciones y delimitaciones de los taxones
(“taxonomia alfa”): se consultaron las diagnosis y las descripciones originales de
los diversos taxones hasta el nivel especifico, asi como los trabajos de revision
posteriores. En la mayoria de los casos fue necesario proveer nuevas diagnosis y

descripciones (o detallarlas y ampliarlas) para los taxones conocidos vy
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considerados validos; también se han reconocido nuevos taxones, propuesto

nuevas combinaciones nomenclaturales y sinonimizado varias especies.

4) Anédlisis y polarizacion de los caracteres: se analizaron los caracteres morfoldgicos
y morfométricos del esqueleto de los materiales pertenecientes a los taxones
tratados. Los caracteres fueron codificados y llevados a una matriz de taxones por
caracteres (ver Apéndice). La distribucion de los caracteres homologos en
conjuntos restringidos (caracteres apomorficos) se determind por medio del
criterio de comparacion con el grupo externo (Watrous & Wheeler, 1981). Con el
fin de determinar grupos filogenéticamente emparentados se revisaron los
caracteres que definieron sinapomorfias con taxones afines a los analizados. Se
emplearon para realizar el andlisis, ademéas de todas las especies de panoctinos
consideradas tradicionalmente (Simpsom, 1945a; Hoffstetter, 1958; Zurita, 2007),
otros tax ones de gliptodontidos, a saber: Propalaehoplophorus australis (Moreno)
(Propalaehoplophorinae), Glyptodon reticulatus Owen (Glyptodontinae) y
Doedicurus clavicaudatus (Owen) (Doedicurinae); también se incluyeron los
siguientes Hoplophorinae “Plohophorini”: Plohophorus figuratus Ameghino,
Pseudoplohophorus absolutus Perea, Stromaphorus compressidens (Moreno y

Marcerat) y Phlyctaenopyga ameghini (Ameghino).

5) Construccion de cladogramas: se emplean técnicas basadas en el principio de
parsimonia (Edwars & Cavalli-Sforza, 1963); es el criterio metodologico adoptado
por el cladismo, en el cual el arbol mas corto constituye la reconstruccion mas
probable de la filogenia del grupo (ver Crisci, 1982). Este principio sostiene que la
explicacion mas simple (aquella con menor nimeros de cambios evolutivos) es
preferible a la mas compleja (Camin & Sokal, 1965; Kluge & Farris, 1969). Los
analisis fueron efectuados con el programa TNT 1.1 (Tree Analysis Using New
Technology) (Goloboff et al. 20083, b).

B) Para los estudios bioestratigraficos:

Una vez propuesta la distribucion geogréfica y cronoldgica actualizada de los

Panochthini (expresada en el capitulo 5), se evaluaron novedades bioestratigréficas que
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se discuten en el capitulo 6; asimismo, se elaboraron conclusiones que se detallan en el

capitulo 7.

C) Para los estudios paleoambientales y paleocliméticos:

Se basoé en la méas usual para estos campos de investigacion. En principio tanto las
rocas como los fdsiles pueden suministrar informacion acerca de los ambientes
antiguos. En este orden de ideas, se utilizaron criterios modernos (AA.VV., 2001) para

someter a prueba la hipotesis propuesta (vide supra).
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2. 5. Medidas calculadas

Todas las medidas incluidas en esta Tesis estan expresadas en mm y fueron tomadas

con calibre manual y con centimetro, en los materiales disponibles. En aquellos casos en

que solamente se cont6 con fotografias y/o dibujos, las medidas fueron calculadas con

el software “ImageJ v.1.40a".

Las medidas utilizadas fueron:

a) Craneanas

- AB: ancho méximo bicigomatico.

DACDO: diametro dorso-ventral del arco cigomatico debajo de la orbita.

DADFT: didmetro dorso-ventral del arco cigomatico debajo de la fenestra

temporal.

DAPFT: diametro antero-posterior maximo de la fenestra temporal.
DDMAC: didmetro dorso-ventral maximo de la apertura de las coanas.
DDVFO: diametro dorso-ventral maximo de la fosa orbitaria.

DTBm: diametro transverso bicondilar minimo; minima distancia entre los

condilos occipitales.

DTFO: diametro transverso maximo de la fosa orbitaria.
DTFT: didametro transverso maximo de la fenestra temporal.
DTMAC: didametro transverso maximo de la apertura de las coanas.

DTP: didmetro transverso del paladar, trazando un eje transversal entre los

molariformes 7y 8.

LM: longitud maxima; distancia extremo anterior de los nasales/borde superior

del foramen magnum, tomado sobre el plano sagital.

LSD: longitud de la serie dentaria; distancia extremo anterior del alveolo del

M1/borde posterior del alveolo del M8.
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Figura 11. Panochthus tuberculatus, neotipo (MLP 16-29). Vista dorsal. La flecha indica

la parte anterior del craneo.
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Figura IV. Panochthus tuberculatus, neotipo (MLP 16-29). Vista ventral.
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b) Mandibulares
- DDVRA: didmetro dorso-ventral maximo de la rama ascendente; distancia
borde superior del proceso coronoide a través del limite m7-m6 hasta el borde
inferior de la rama horizontal.
- DDVRH: diametro dorso-ventral maximo de la rama horizontal a nivel del
I6bulo medio del m4.

- LM: longitud maxima (tomado a nivel alveolar); distancia extremo anterior de la
sinfisis-borde posterior de la rama ascendente.

- LSD: longitud de la serie dentaria; distancia extremo anterior del alveolo del

m1/borde posterior del alveolo del m8.

Figura V. Panochthus intermedius (MHNC-13491). Vista lateral izquierda.
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Figura VI. Panochthus intermedius (MHNC-13491). Vista dorsal.

c) Postcraneanas

e Humero
- DTED: diametro transverso de la epifisis distal: distancia epitroclea/epicondilo.
- DTEP: didmetro transverso de la epifisis proximal.
- DTVD: didmetro transverso maximo de la “V” deltoidea.

- LM: longitud maxima; distancia superficie articular proximal de la cabeza
humeral/extremidad distal de la faceta troclear.
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Figura VII. Panochthus tuberculatus (MLP 16-29). Vista anterior (himero izquierdo).

e Ulna
- DTm: didametro transverso minimo.

- LM: longitud proximo-distal maxima.

¢ Radio
- DTm: didmetro transverso minimo.
- LM: longitud méxima; distancia extremidad préximo-lateral/extremidad distal

del proceso estiloides.
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Figura VIII. Panochthus tuberculatus, neotipo (MLP 16-29). Vistas anteriores: A, ulna;

B, radio.

e Fémur
- DTD: diametro transverso de la diafisis (a nivel medio del tercer trocanter).
- DTED: diametro transverso de la epifisis distal; condilo interno-condilo externo.
- DTmD: diametro transverso minimo de la diafisis (inmediatamente por arriba
del tercer trocanter).
- DTEP: didmetro transverso de la epifisis proximal: distancia borde interno de la
cabeza articular/ borde latero-externo del trocanter mayor.
- LM: longitud méxima; distancia borde superior del trocanter mayor/céndilo

interno.
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Figura IX.
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¢ Tibia-fibula
- DTmF: diametro transverso minimo de la fibula.
- DTmT: didmetro transverso minimo de la tibia.
- LM: longitud méxima de la tibia-fibula; distancia margen posterior de la faceta

articular proximal/margen distal.
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Figura X. Panochthus tuberculatus, neotipo (MLP 16-29). Vista posterior.
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d) Escudete cefalico
- DAPM: didmetro antero-posterior maximo.

- DTM: didmetro transverso maximo.

Martin Zamorano

Figura XI. Panochthus intermedius (MHNC-13491). Vista dorsal.

e) Coraza dorsal

- CSM: Conntorno sagital maximo; distancia escotadura

caudal a través de la curva dorsolumbar.

cefalica/escotadura
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Figura XII. Panochthus tuberculatus, neotipo (MLP 16-29). Vista lateral izquierda. La

flecha indica la parte anterior de la coraza.

f) Tubo caudal

DDV: diametro dorso-ventral del tubo a nivel a) distal; b) medio; c) proximal.

DT: diametro transverso del tubo a nivel a) distal; b) medio; ¢) proximal.

LM: longitud maxima.

NFL: numero de figuras laterales (incluyendo la mas distal [= terminal]): a)

derecho; b) izquierdo.
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Figura X1I1. Panochthus subintermedius, holotipo (MACN-Pv 5130). Vista dorsal.

NFL

Figura XIV. Panochthus subintermedius, holotipo (MACN-Pv 5130). Vista lateral

derecha.

Estas medidas estardn expresadas en tablas que apareceran luego de la
descripcion de cada especie, en el apartado “3. 2. Revision sistemética y contexto

estratigrafico de los géneros y las especies de panoctinos”, del capitulo 3.




“Nunca se insistira bastante en la absoluta necesidad

de definir, del modo mas riguroso posible, los limites

del grupo sobre el cual se hace el estudio y el o los caracteres
recogidos en cada individuo. El desconocimiento de estos
principios ha inducido a graves errores, las pretendidas
contradicciones no tienen, a menudo, otro origen”.

André Vessereau.
-La Estadistica (1963)-.

Capitulo 3. SISTEMATICA

3. 1. Aspectos historicos y nomenclaturales de los géneros de Panochthini

“Asi como los hombres se equivocan en las cosas mas triviales de la vida, asi
también suelen equivocarse los mas grandes sabios en asuntos cientificos. E. E. von
Baer dice, que la tarea méas grande de la ciencia esta en destruir errores antiguos y la
menor en descubrir nuevas verdades. Dos son las causas principales de las
equivocaciones cometidas por los hombres en sus investigaciones cientificas, & saber:
errando en sus observaciones ¢ deduciendo conclusiones falsas de las observaciones ya
hechas” (Roth, 1894: 1).

Este parrafo, extraido del trabajo intitulado “Embrollos Cientificos” y utilizado
también por Mones (1994), es una excelente introduccion a los avatares con los que el
doctorando se enfrent6 al escribir este capitulo. Asimismo, se cita otro parrafo del
mismo trabajo: ““Si las observaciones ¢ los hechos en la naturaleza no concuerdan con
teorias ya planteadas ¢ con deseos existentes, esas observaciones 6 hechos no deben
falsearse para acomodarlos a una teoria” (Roth, 1894: 1).

Durante el desarrollo de este capitulo se intentara rectificar errores antiguos o
ratificar aciertos; esto se hard con la maxima objetividad posible, evitando ideas que
carecen de suficiente base empirica. También, se presentan algunas novedades

nomenclaturales, taxondmicas y sistematicas.

Tribu Panochthini Castellanos, 1927

Castellanos (1927) fue el primero en considerar los tres géneros tratados en esta
Tesis, Nopachthus (sic) Ameghino, 1888, Propanochthus Castellanos, 1925 y

Panochthus Burmeister, 1866, como un agrupamiento. En esa oportunidad le otorga a
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dicho grupo la categoria taxonémica de Subfamilia y le da el nombre de Panochthinae.
Asimismo, incluye las subfamilias Panochthinae y Daedicurinae (Sic) en la Familia
Doedicuridae (sic) (ver Castellanos, 1942a).

Simpson (1945a) le confiere a este agrupamiento de tres géneros (Nopachtus,
Propanochthus y Panochthus) la categoria taxonémica de tribu (Tribu Panochthini).
Esta ultima forma es la que se adopta para esta Tesis, coincidentemente con Cattoi
(1966), Scillato-Yané et al. (1995), Scillato-Yané & Carlini (1998), Porpino &
Bergqvist (2002), Zamorano (2005), Zamorano & Scillato-Yané (2006), Zurita (2007),
Cruz et al. (2011) y Zamorano et al. (2011).

Nopachtus Ameghino, 1888

Ameghino (1888a) reconocié el nuevo género y especie Nopachtus
coagmentatus. El material fue hallado en las sierras de la provincia de Cordoba, en
sedimentos mio-pliocenos aflorantes en las cercanias de Villa Cura Brochero (ver
Castellanos, 1942a). Posteriormente, este género fue ilegitimamente enmendado por
Castellanos (1925) como Nopachthus (ICZN, 1999, Art. 33; ver Mones, 1986). Ese
mismo afio, Moreno (1888) dio a conocer una nueva especie de Glyptodontidae,
Panochthus trouessarti, a partir de un fragmento de la region posterodorsal izquierda de
la coraza con cinco hileras transversales de osteodermos, procedente seglin este autor de
“Monte Hermoso”, provincia de Buenos Aires, sin dar mas detalles (Moreno, 1888).
Anos después, Castellanos (1925) ubicdé dicha especie en el género Nopachtus
Ameghino, 1888a. Posteriormente, Castellanos (1942a) atribuyo a N. trouessarti la
mitad lateral derecha de una coraza, a la cual describe detalladamente, hallada en el
mismo nivel y localidad que el holotipo de este taxén; no obstante, dicha atribucion
especifica no esta justificada.

Cabrera (1944) reconocio el género Phlyctaenopyga, basado en la especie
Plohophorus ameghini Ameghino 1889 (originalmente un nomen nudum de Moreno,
Hoplophorus ameghini Moreno, 1882), del “Araucanense” (Mioceno tardio-Plioceno)
de Catamarca, Argentina (Phlyctaenopyga ameghini). El holotipo consiste en un craneo
aislado, sin la mandibula. Asimismo, segun Cabrera (1944: 56-57), el ya citado

Nopachtus trouessarti podria corresponder al género Phlyctaenopyga, tal vez como una
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especie diferente de Phlyctaenopyga ameghini, aunque no descarta la posibilidad de que
en realidad esta tltima sea la tnica especie valida del género.

Luego de un analisis de las posiciones aludidas por Cabrera (1944) y la revision
y comparacion de los especimenes tipo y materiales asignados, el autor de esta Tesis y
otros (Zamorano et al., 2011) reconocen formalmente: (1) que Phlyctaenopyga
trouessarti es una especie valida (o sea, la alternativa considerada mas probable por
Cabrera, 1944: 56-57) y (2) que la mitad derecha de la coraza atribuida por Castellanos
(1942a: 459-464, figs. 188 y 189) a Nopachtus trouessarti no es asignable a esta especie
y justifica el reconocimiento de una nueva especie de este género, N. cabrerai

(Zamorano et al., 2011) (vide infra).

Propanochthus Castellanos, 1925

Burmeister (1874) reconocié la especie Panochthus bullifer, a base de restos
procedentes de sedimentos nedgenos de las sierras de Coérdoba. En 1925 Castellanos
fundo, para esta especie, el género Propanochthus, considerando que los rasgos
anatomicos de Panochthus bullifer son suficientemente diferentes como para

(13

sustentarlo. Castellanos (1925: 96) manifiesta que “...se puede establecer una serie:

Nopachtus, Propanochtus y Panochtus”.

Panochthus Burmeister, 1866

Este género fue descripto originalmente como un subgénero de Glyptodon
Owen, 1839 (Burmeister 1866: 190-191). Hoffstetter (1955) demostrd que el género
Glyptodon Owen, 1838 (non Owen 1839) fue fundado (sin atribuirle ninguna especie)
sobre un diente aislado que pertenecia a una especie indeterminada de Panochthus
(Mones, 1994). La especie tipo de Panochthus es Glyptodon tuberculatus Owen, 1845;
en la descripcion original Burmeister (1866) también incluyé en Panochthus la especie
G. clavicaudatus Owen, 1847. Mas tarde, Burmeister (1874) incluyo esta tltima especie
dentro de Doedicurus Burmeister, 1874.

Burmeister (1872: 261-262) eleva Panochthus a la categoria de género; incluye

en ¢l dos subgéneros: Panochthus y Doedycura (sic). Con respecto al género
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Doedycura, cabe recordar lo expresado por Mones (1986: 242): “Entendemos que este
es un caso claro en que, en procura de la estabilidad, deben aplicarse los Arts. 23b y
79c del International Code of Nomenclature (1985, 3d edition), ya que desde su
publicacion, hace 113 afos, no ha sido utilizado, siendo sustituido por su sinébnimo mas
reciente, Doedicurus Burmeister 1874. A partir de Burmeister (1874: 394),
Doedicurus sera reconocido como género valido (Mones, 1994: 81).

Nodot (1855: 335-337) funda el género Schistopleurum e incluye tres especies:
S. typum Nodot, S. gemmatun Nodot y S. tuberculatus (Owen, 1845). Las dos primeras
especies no son descriptas por Nodot (1855); queda en consecuencia S. tuberculatus (=
P. tuberculatus) como tunica especie valida dentro de Schistopleurum vy,
consecuentemente, como la especie tipo. Basandose en la monografia de Nodot (1857),
y sin tomar en cuenta la publicacion de 1855, la gran mayoria de los autores acepto S.
typum como especie tipo del género. El ICZN (1999, Art 27) aclara que un nomen
nudum puede ser utilizado posteriormente sin inconveniente, lo que valida S. typum
Nodot. 1857, pero no convierte a esta en la especie tipo del género. Por lo tanto, segun
el ICZN (1999, Art. 61.1.3), si los taxones tienen la misma especie tipo, sus nombres
son sindnimos objetivos; es por esto que se afirma que Schistopleurum Nodot, 1855 y
Panochthus Burmeister, 1866 lo son.

Por todo lo expuesto se concluye que: Panochthus Burmeister, 1866, es
sinonimo de Glyptodon Owen, 1838 pero no de Glyptodon Owen, 1839; y también es
sinonimo de Schistopleurum Nodot, 1855. Como Panochthus Burmeister, 1866 caeria
en la sinonimia de Schistopleurum Nodot, 1855, se opta, debido a que, como ya se
menciono el ICZN (1999, Art. 67) no acepta que S. typum Nodot, 1857 sea considerada
especie tipo del género, por rechazar S. typum Nodot, 1855. Conformando asi el criterio
de estabilidad del ICZN, puesto que Schistopleurum no ha sido utilizado como nombre
valido desde hace mas de 60 afos y Panochthus ha sido utilizado con suma frecuencia

desde hace mas de un siglo por diversos autores (vide infra, apartado 3. 2. 6.).
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3. 2. Revision sistematica y contexto estratigrafico de las especies de Panochthini

considerados validos en esta Tesis

Magnorden Xenarthra Cope, 1889
Orden Cingulata Illiger, 1811
Suborden Glyptodontia Ameghino, 1889
Superfamilia Glyptodontoidea Gray, 1869
Familia Glyptodontidae Gray, 1869
Subfamilia “Hoplophorinae” Huxley, 1864
Tribu Panochthini Castellanos, 1927

Diagnosis: Gliptodontidos medianos o grandes. Osteodermos con figura central o sin
ella; cuando esta presente puede ser plana o convexa y, en general, rodeada por un
numero variable de hileras de figuritas periféricas (dos a siete); cuando no hay figura
central la ornamentacioén del osteodermo esta exclusivamente formada por pequefias
figuritas poligonales. Tubo caudal de longitud algo menor de los % de aquella del largo
de la coraza dorsal, con cuatro o cinco figuras grandes en toda su extension, separadas

entre si por figuras mas pequenas.

3. 2. 1. Género Nopachtus Ameghino, 1888

Diagnosis (Zamorano et al., 2011): Gliptodontidos de talla mediana a mediano-grande,
algo mayor que Phlyctaenopyga pero menor que Panochthus. Osteodermos de la region
posterior con la figura central rodeada generalmente por dos hileras de figuritas
periféricas (la segunda hilera no siempre completa). Figuritas periféricas de la primera
hilera que rodea la figura central en nimero de 9 a 12; en algunos osteodermos donde la
segunda hilera es completa se cuentan hasta 21 figuritas. La figura central es muy
convexa en la region posterior, pero menos que en Phlyctaenopyga, y plana en la
anterior.

Especie tipo: Nopachtus coagmentatus Ameghino, 1888.

Sinonimia: Panochthus Moreno, 1888. Plohophorus Ameghino, 1889 (partim).
Especies referidas: N. coagmentatus Ameghino, 1888; N. cabrerai Zamorano et al.,
2011.
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Distribucion estratigrafica y geogréafica: Formacion Brochero (“Brocherense”, sensu
Castellanos, 1942a [Mioceno tardio-Plioceno?]) de las sierras de Cordoba, en las
cercanias de Villa Cura Brochero (ver Cruz, 2011); Formacion Monte Hermoso
(Montehermosense, Mioceno tardio-Plioceno temprano?) del SO de la provincia de

Buenos Aires.

3. 2. 2. Nopachtus coagmentatus Ameghino, 1888
(Figuras 1-2)

Diagnosis (Zamorano et al., 2011): Osteodermos de la region posterior del dorso con la
figura central rodeada por una primera hilera de 12 figuritas periféricas, a su vez
rodeada, solamente en algunos osteodermos, por una segunda hilera de hasta 20.
Solamente en el tercio posterior de la coraza las figuras centrales de los osteodermos
son mas elevadas que las periféricas. Dichas figuras centrales son mucho menos
elevadas que en N. cabrerai. Tubo caudal conico-cilindrico, con grandes figuras
abultadas.

Holotipo: MLP 16-122, parte de la coraza dorsal y dos fragmentos del tubo caudal; la

coraza y uno de los fragmentos del tubo estan extraviados. Procedencia estratigrafica y

geografica: Formacion Brochero (“Brocherense”, sensu Castellanos, 1942a [Mioceno
tardio-Plioceno?]) de los valles de las Sierras Pampeanas del sud-oeste de Cordoba, en
las cercanias de Villa Cura Brochero.

Hipodigma: El holotipo y MACN-A 1208/09, fragmento de la region anterior de la
coraza.

Sinonimia: Panochthus brocherii Moreno, 1888 (nomen nudum). Panochthus bullifer
Lydekker, 1895 (partim).

Distribucion estratigrafica y geogréafica: Formacion Brochero (“Brocherense”, sensu
Castellanos, 1942a [Mioceno tardio-Plioceno?]) de las sierras de Coérdoba, en las
cercanias de Villa Cura Brochero (ver Cruz, 2011).

Comentarios: Segun la descripcion original de Ameghino (1888a), la especie fue
fundada a base de una porcidon de coraza y fragmentos del tubo caudal del mismo
individuo; este es el holotipo, que por la fecha de 1888 deberia estar depositado en el
MLP. En esta colecciéon se encuentra solamente un fragmento derecho del extremo
distal de dicho tubo caudal (MLP 16-122). También deberia hallarse la porcion lateral

derecha de la coraza, de 1 m de largo y 60 cm de alto, aproximadamente; esta pieza
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tendria el “n.° 22 (antiguo)” del MLP (Castellanos, 1942a: 423 [sic]); no obstante, dicho
numero no responde a ninguno de los sistemas de ordenamiento de las antiguas
colecciones de dicha institucion (esta pieza fue hallada un mes después de la primer
entrega de esta tesis; es decir no se puede agregar en esta ultima entrega, puesto que los
Jurados de esta Tesis arbitraron la primer entregar). También menciona Castellanos
(1942a: 423) un fragmento de la region superior del tubo caudal (que hoy tampoco se
encuentra), sin numero reconocido. Es por demas extrafio que, de las tres piezas, dos
tengan nuameros distintos citados en la bibliografia y la tercera directamente carezca de
numero, pues al mismo tiempo hay consenso de que todas pertenecen al mismo
individuo.

Ameghino (1888a: 16) y Castellanos (1942a: 424-433) describen el holotipo.
Castellanos (1937 y 1942a: 433-434, figs. 171 y 172) da cuenta de un fragmento de
coraza dorsal que procede del “Brocherense” del Valle de Los Reartes (Coérdoba), sin
indicar ni el repositorio ni el numero del ejemplar. Ademas, Castellanos (1942a: 434-
452) se refiere a otro ejemplar, representado por un esqueleto casi completo, incluyendo
ambos maxilares con molariformes (Castellanos, 19442a, figs. 174 y 175), la rama
mandibular izquierda (Castellanos, 1942a, figs. 176 a 178), fragmentos de la coraza
dorsal, osteodermos sueltos de dicha coraza (Castellanos, 1942a, figs. 179 y 183) y de
los anillos caudales (Castellanos, 1942a, fig. 184), asi como del tubo caudal,
procedentes del “Bocherense” de El Transito, en los alrededores de Villa Cura
Brochero; tampoco indica donde estdn depositados ni hace constar el nimero de
repositorio. Por ultimo, las figuras 185 y 186 de Castellanos (1942a) muestran
osteodermos sueltos de la coraza dorsal de N. coagmentatus, segiin las leyendas
“exhumadas por Hennig en marzo de 1941”, a los cuales no se hace ninguna referencia
en el texto.

Cabe agregar que, a partir de las descripciones del holotipo (Castellanos, 1942a:
424, fig. 170) se puede inferir que la coraza dorsal es alargada, de perfil redondeado, el
cual desciende mdas bruscamente en la region posterior. La region antero-lateral se
prolonga anteriormente a la escotadura y posee varias hileras de osteodermos
imbricadas. A continuacion se transcribe textualmente la descripcion realizada por
Castellanos (1942a: 430-433) sobre la coraza caudal de N. coagmentatus, la cual no
figura y de la cual, como ya se menciond, actualmente solamente se cuenta con un

fragmento;
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“CAUDA. — A. Generalidades. — La cola presenta anillos movibles con una
ornamentacion semejante a la que ofrece Stromaphorus y termina en un tubo
caudal largo, bastante deprimido en sentido dorsoventral, mas adn que el de
Panochthus; en esta direccidn tiene una altura de 74 mm. mas o menos a nivel de
las placas terminales y el espesor de la pared derecha del tubo es de 38 mm. entre
la placa | lateral y la terminal.

La cara interna de las placas es lisa, pero con depresiones que dan una
superficie irregular y con perforaciones perfectamente visibles.

La lamina XVII fig. 2% de la obra de Lydekker es una vista lateral derecha del
fragmento de tubo caudal perteneciente al mismo individuo de la coraza descripta.

B. Extremum remotum. — Esta parte del tubo termina en un par de grandes
placas.

Placas terminales. — Son de superficie externa irregular llena de perforaciones y
estrias radiadas y longitudinales que le dan un aspecto rugoso. Cada placa mide
en sentido anteroposterior 100 mm. y 28 de espesor.

La zona anterior de cada placa es mas levantada que la posterior. En general las
placas son convexas, pero presentan una excavacion lateral en la parte distal de su
mitad posterior. Después de esta excavacion hay hacia delante, hasta terminar la
figura, una superficie convexa en sentido dorsoventral de 10 mm. de longitud
anteroposterior. En el apex las dos placas terminan en punta redondeada provista
de fuertes depresiones en las proximidades del eje del tubo. Aquél esta constituido,
entonces, por las placas terminales unidas en la linea media pero separadas en la
parte posterior por una gotera amplia a fondo rugoso.

Facies lateralis. — Adelante de las placas terminales se encuentran las | figuras
laterales y mas adelante vestigios de la Il.

ler. par de figuras dorso-ventrales. — Se puede considerar que falta este par
porque las figuras se hallan desplazadas a sus respectivas caras dorsal y ventral,
pues la terminal y la lateral estan en contacto y solamente se interpone entre ellas
una fila de plaquetas alargadas como listoncitos 6seos.

| placa lateral. — En su implantacidn es de contorno eliptico, con una longitud
antero-posterior de 119 mm y un diametro transverso de 71 mm.

La superficie externa es rugosa, de aspecto alveolar o trabecular a trabéculas
muy pequefias y apretadas. Es fuertemente levantada, a tal punto que el espesor de
la placa, atras de este levantamiento es de 41 mm. y en su parte culminante, de 58
mm. para disminuir a 40 mm. adelante de ella. Es un elevamiento cénico de
cUspide truncada pero con declive hacia delante, mientras atras termina casi a

pigue en forma de excavacién quedando el pié de esta una meseta, para descender

Martin Zamorano
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nuevamente al plano del contorno de implantacion de la figura. Entre la
excavacion y la meseta hay pequefias depresiones.

Las figuritas periféricas que rodean esta placa constituyen una corona eliptica de
una fila de figuritas o mejor dicho de listoncitos 6seos que forman una cresta,
porque se elevan aislados desde el plano de implantacion de las grandes placas o
figuras.

Las figuritas que separan la placa terminal y la | lateral forman una fila de
listoncitos.

Il placa lateral. — Por los restos que quedaron de ella se deduce que esta placa
era menor que la anterior y de forma algo diferente. Su longitud debi6 alcanzar,
tal vez, a 80 mm. y su ancho de 50 a 55mm.

Facies dorsualis. — Esta cara esta adornada por placas grandes o figuras
rodeadas de figuritas periféricas.

Filas marginales. — Hacia atras las dos filas marginales se inician con una figura
semiesférica interpuesta entre las terminales y el par de | laterales. Esta figura es
muy levantada, de superficie fuertemente convexa, con una longitud de 54 mm. y
rodeada por una fila de figuritas altas y de diversas formas, siendo por lo general
alargadas. Entre esta ampolla y la figura terminal, las figuritas colocadas en los
surcos son largas y estrechas, con 9 mm. de largo y 4 mm. de ancho. Se ensanchan
hacia atras haciéndose poligonales, como también hacia delante, alcanzando en su
centro la forma pentagonal deprimida de 15 mm. de largo y 13 mm. de ancho.
Entre esta ampolla y la otra que esta situada en la misma direccion se halla una
fila de plaquetas poligonales de superficie rugosa y levantada. Adelante, las
ampollas son mas chicas y menos levantadas, de forma subcircular y una de ellas
con un diametro antero-posterior de 25mm. y rodeada por una corona de 13
plaquetas dispuestas en una fila.

Surcos. — Todas las ampollas se hallan separadas de la corona de figuritas por
un surco profundo y estrecho, especialmente en su parte posterior.

Facies ventralis. — En el fragmento conocido, sélo han quedado de esta cara
pocos restos por estar por estar muy deteriorada. En ella se perciben varias filas
de ampollas que faltan en los tubos caudales de los Panochtus. Contadas
transversalmente en el trozo existente se notan 4 ampollas, algo levantadas pero
deprimidas en el centro, son de contorno subeliptico, algunas con el eje antero-
posterior muy alargado, estan limitadas por surcos claros y rodeadas por figuritas
dispuestas en corona. Entre una y otra ampolla hay un5a o dos filas de plaquetas
poligonales que destacan de los surcos de implantacion. Estas figuritas son muy
semejantes aungue un poco menores que las que ofrece Panochtus.

Martin Zamorano
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En la parte posterior del fragmento, entre la figura terminal y la lateral, se
interpone una ampolla en alto relieve. Esta se halla separada de la terminal por
figuritas periféricas y donde ellas faltan, por un surco. De la figura lateral la
ampolla que describimos se encuentra separada por una hilera de plaquetas muy
delgadas en forma de crestas 0seas”.

Ameghino (1888a) senala que existen restos de esta especie en Monte Hermoso,

sin indicar cudles son y sin darles numero de repositorio.

Rusconi (1948 y 1949) figura y da las medidas de dos osteodermos procedentes
del “Puelchense” sensu Rusconi (1948 y 1949) de Villa Ballester (provincia de Buenos
Aires) como atribuibles a N.coagmentatus (N.° 1159 y N.° 1322), los cuales menciona
(1948: 89 y 90) y figura (1849: lam. XI, figs. 6 y 7), respectivamente; sin indicar donde
estan depositados. El doctorando considera que estos restos son asignables a
Propanochthus cf. bullifer. Ademas, menciona otro osteodermo (1948: 90),
manifestando: “Posiblemente, la (placa) n°® 1034 corresponda a este género
(Nopachtus), pero su escultura se halla muy destruida” (sic). En este altimo caso, se
considera que no existen elementos de juicio suficientes como para formarse una

opinion.
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200 mm

Figura 1. Nopachtus coagmentatus, holotipo (“n.® 22 [antiguo]” [extraviado]), porcion lateral derecha de la coraza dorsal. (Tomada de la lam.
XVII de Lydekker, 1895). La flecha indica la parte anterior de la coraza.
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50 mm

Figura 2. Nopachtus coagmentatus, holotipo (MLP 16-122), extremo distal del tubo

caudal. A, vista lateral derecha; B, vista dorsal. La flecha indica la parte anterior del

tubo caudal.
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3. 2. 3. Nopachtus cabrerai Zamorano et al., 2011
(Figura 3)

Diagnosis (Zamorano et al., 2011): Osteodermos de la region posterior del dorso con la
figura central rodeada por una primera hilera de hasta 12 figuritas periféricas a su vez
rodeada, solamente en algunos osteodermos, por una segunda hilera de hasta 21. En la
mitad posterior de la coraza las figuras centrales de los osteodermos son mucho més
elevadas que las figuritas periféricas. En el tercio posterior de la coraza, dichas figuras
centrales son mucho maés elevadas que en N. coagmentatus, en forma de verdaderas
ampollas. Las figuras centrales son planas en la regién anterior.

Holotipo: MACN-Pv 2670, mitad lateral derecha de la coraza dorsal. Procedencia

estratigrafica y geografica: Formacion Monte Hermoso (Montehermosense, Mioceno

tardio-Plioceno temprano?) de la base de la barranca de Monte Hermoso (ver
Castellanos, 1942a: 456).

Hipodigma: El holotipo y, con dudas, MD-FM-05-265, fragmento de coraza y MMH-
FMH-84-1-7, fragmento de coraza.

Sinonimia: Nopachtus trouessarti Castellanos, 1942a.

Distribucion  estratigrafica 'y geografica: Formacion Monte  Hermoso
(Montehermosense, Mioceno tardio-Plioceno temprano?) del SO de la provincia de
Buenos Aires.

Descripcion: El material MACN-Pv 2670 corresponde a la mitad lateral derecha de la
coraza que mide 1,05 m de longitud (en linea recta) y 0,70 m de altura (Fig. 3), lo cual
permite inferir que se trata de un gliptodontido de talla mediana, menor que N.
coagmentatus.

En la coraza dorsal los osteodermos son generalmente de contorno hexagonal y
estan conformados por una figura central rodeada por una primera hilera de 9 a 12
figuritas periféricas, a su vez rodeada, en algunos osteodermos, por una segunda hilera
(mas externa) de 16 a 21 figuritas periféricas.

Region anterior. En la zona antero-dorsal las figuras centrales de los
osteodermos son poco elevadas, algunas planas e incluso las hay deprimidas en el
centro; las figuritas periféricas en esta zona son deprimidas en el centro. El contorno de
la figura central es eliptico, y el de las 10 u 11 figuritas periféricas que la rodean es
poligonal. Si bien en el sector latero-dorsal de esta region los osteodermos son

hexagonales, hacia la zona mas ventral toman forma pentagonal; los méas ventrales son
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rectangulares. Cerca de los margenes, las figuras centrales son planas, algunas
deprimidas en el centro y ocupan casi toda la superficie del osteodermo; a cada figura
central la rodean 10 figuritas periféricas.

Region media. En la zona medio-dorsal las figuras centrales son todas elevadas y
la mayoria con una depresion en el centro. Estas figuras estan rodeadas por dos hileras
de figuritas periféricas, la primera hilera constituida por 10 u 11 figuritas, y por 9 en los
osteodermos més cercanos a los margenes. Hay una segunda hilera con 12 figuritas
periféricas. En muchos casos osteodermos contiguos comparten figuritas de esta
segunda hilera.

Hacia la region medio-lateral los osteodermos disminuyen de tamafio cuando se
acercan a los margenes ventrales. La convexidad de las figuras centrales disminuye
gradualmente, de manera que estas son planas en los osteodermos mas ventrales. Las
figuritas periféricas rodean la figura central formando una Unica hilera de entre 9y 11.

Region posterior. En la region postero-dorsal, las figuras centrales de los
osteodermos son casi todas muy elevadas, con forma de ampolla, que, en algunos casos,
presenta una depresion en el centro. Dos hileras concéntricas de figuritas periféricas
rodean la figura central; la primera consta de 12 figuritas, pero mayormente suelen ser
menos en los osteodermos cercanos al margen posterior; la segunda hilera puede
presentar hasta 21 figuritas. Los osteodermos de la region postero-lateral son de forma
variable, romboidales los més cercanos al margen y hexagonales los més dorsales. Las
figuras centrales no son muy convexas y las del margen lateral son deprimidas en el
centro. Las figuritas periféricas forman una primera hilera con 12 figuritas que estan
rodeando la figura central, en tanto que la segunda hilera de figuritas periféricas es

incompleta, limitada a las zonas anterior y posterior de los osteodermos.

Tabla 1. Medidas de la coraza dorsal de N. cabrerai.
CSM
MACN-Pv 2670 215
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A

Figura 3. Nopachtus cabrerai, holotipo (MACN-Pv 2670). A, region dorso-lateral derecha de la coraza; B, detalle de osteodermos de la zona

posterior; C, detalle de osteodermos de la zona anterior. La flecha indica la orientacion de la coraza.
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3. 2. 4. Género Propanochthus Castellanos, 1925

Diagnosis: Osteodermos de la region postero-dorsal de la coraza dorsal con figura
central, plana o convexa, rodeada por entre tres y siete hileras de figuritas periféricas, a
diferencia de Nopachtus que tiene, una o dos. Osteodermos de la escotadura caudal con
la figura central desplazada posteriormente. Tubo caudal mas gracil que en Panochthus,
deprimido dorso-ventralmente, elevado en el extremo distal, el cual es notoriamente
romo; ornamentacion dorsal con figuras centrales planas rodeadas de una hilera de
figuritas periféricas (excepcionalmente dos); lateralmente, cuatro grandes figuras
subelipticas rugosas rodeadas por figuritas y separadas entre si por dos figuras
enfrentadas, menores, subelipticas y rugosas.

Especie tipo: Propanochthus bullifer (Burmeister, 1874) [originalmente como
Panochthus].

Sinonimia: Panochthus Burmeister, 1874 (partim).

Especies referidas: Propanochthus bullifer (Burmeister, 1874).

Distribucion estratigrafica y geogréafica: Formacion Brochero (“Brocherense”, sensu
Castellanos, 1942a [Mioceno tardio-Plioceno?]) de las sierras de Cordoba, en las

cercanias de Villa Cura Brochero (ver Cruz, 2011).

3. 2. 5. Propanochthus bullifer (Burmeister, 1874)
(Figuras 4-5)

Diagnosis: La misma que para el género (Gnica especie conocida).
Sinonimia: Panochthus bullifer Burmeister, 1874.
Holotipo: MACN-Pv 1761, fragmento de la region postero-dorsal de la coraza dorsal,

incluido parte del borde posterior, y tubo caudal. Procedencia estratigrafica y

geogréfica: Formacion Brochero (“Brocherense”, sensu Castellanos, 1942a [Mioceno
tardio-Plioceno?]) de las sierras de Cdérdoba, en las cercanias de Villa Cura Brochero
(ver Cruz, 2011).

Hipodigma: El holotipo y MUFyCA 370, osteodermos sueltos de la coraza dorsal.
Estos materiales fueron asignados por Castellanos (1942 y 1944) a Nopachtus
coagmentatus (ver Cruz, 2011).

Distribucion estratigréfica y geogréfica: La misma que para el género (Unica especie

conocida).
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Descripcion:

Coraza dorsal. Los osteodermos preservados corresponden a la region postero-dorsal. Su
ornamentacion consiste en una gran figura central rodeada por varias hileras (hasta cinco)
de figuritas periféricas (Fig. 4). Estas figuritas son semejantes a las que rodean la figura
central en Nopachtus, en el cual es rodeada hasta por dos hileras. En Pr. bullifer, la figura
central de los osteodermos de la region anterior es plana, como en la region anterior de la
coraza de Nopachtus cabrerai. En los osteodermos cercanos a dicha escoradura, la figura
central es convexa, en algunos casos bastante ampollada, como en la region posterior de
la coraza de Nopachtus cabrerai. Las hileras de figuritas periféricas son numerosas, de
tres a siete, a diferencia de las especies de Nopachtus, Phlyctaenopyga y Stromaphorus,
que poseen de una a dos hileras. En los osteodermos del margen posterior, la figura
central se ubica caudalmente, y esté precedida por hasta siete hileras de figuritas.

Tubo caudal. Presenta menor tamafio y es mas gracil que en las especies de Panochthus.
Es deprimido dorso-ventralmente, aunque su seccion proximal, como sucede en
Panochthus, es mas circular, disminuyendo su didametro dorso-ventral en sentido distal.
Al igual que en Panochthus, el tubo es dorsalmente cdncavo con la region distal mas
elevada. Su extremo distal es notoriamente romo (Fig. 5).

En vista dorsal, se observa que la ornamentacion que cubre totalmente la
superficie del tubo es ligeramente comparable a la presente en la coraza dorsal; hay
figuras centrales rodeadas por hileras de figuritas periféricas, aunque en este caso
solamente por una hilera (pocas veces dos) rodeando la central. Las figuras centrales
siempre son planas, nunca convexas como en la coraza dorsal, ni rugosas como en
Panochthus. Castellanos (1942a: 476) dice: ““es un espécimen viejo y se halla gastada
la parte apical™.

En vista ventral la ornamentacion es similar a la de la cara dorsal, con las figuras
centrales levemente mayores.

En vista lateral se ven dos figuras rugosas subcirculares seguidas, hacia el
extremo distal, por cuatro figuras subelipticas rugosas mas grandes y deprimidas; estas
ultimas se encuentran rodeadas por varias hileras de figuritas y entre ellas hay un par de
figuras subelipticas rugosas de menor tamafo enfrentadas (“par dorso-ventral”, segln
Porpino & Bergqvist, 2002, para Panochtus grelebini y P. jaguaribensis), ubicadas una
en el margen dorsal y la otra en el margen ventral.

Comentarios: Ademas de la coraza dorsal y el tubo caudal ya mencionados, el holotipo

de Pr. bullifer incluia ““...un pie anterior derecho casi completo con cubito y radio; una
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porcién posterior de la pelvis y las cinco primeras vértebras caudales™ (Castellanos,
1942a: 468), brevemente descriptos por Burmeister (1874) y Castellanos (1942a); pero
estos materiales estan extraviados.

Segun Castellanos (1942a: 484-486): (1) las vértebras caudales son las cinco
méas proximales de las que se encuentran dentro del tubo caudal, y resultan maés
pequefias que en Panochthus. Segin Burmeister (1874), habria 6 o 7 mas, con lo que
Pr. bullifer tendria un total de 11 o 12 veértebras caudales; en cambio, Panochthus
tuberculatus tiene 14, 6 proximales y 8 dentro del tubo (ver esqueleto MLP 16-29, que
coincide con la estimacion de Castellanos, 1942a: 484); (2) el fragmento de pelvis y de
sinsacro conservado consiste, segun Burmeister (1874: 154), “en el arco sacral libre
con las dos apdfisis transversas de la Ultima vértebra, que se unen con la ala ciatica
perpendicular” (sic). Aunque la descripcion es confusa, se deduce que ha de tratarse de
parte del sinsacro fusionado con parte del isquion. Estos huesos son mas pequefios y
gréciles que los de P. tuberculatus, segun Burmeister (1874) y Castellanos (1942a); (3)
la ulna y el radio son mas cortos y graciles que en Panochthus tuberculatus; (4) los
dedos son cuatro (que corresponden al Il, I11, IV y V) y tienen una longitud similar a los
homdlogos de P. tuberculatus.

Kraglievich (1934) menciona el hallazgo, en el Puerto de La Plata, de
Panochthus bullifer. Pero este resto fue identificado por Ameghino y él confundia la
especie citada con P. intermedius. Ademas, no se figura ni se indica donde se conserva
dicho material; de tal manera, esta asignacion no puede comprobarse.

Esta especie es uno de los fésiles guias de la Biozona de Asociacion de
Nonotherium hennigi — Propanochthus bullifer, propuesta por Cruz (2011) para la
provincia de Cordoba, referida al Montehermosense — Chapadmalalense (Mioceno
tardio-Plioceno tardio) y correlacionable tentativamente con las biozonas de Trigodon
gaudryi, Neocavia depressidens y Paraglyptodon chapadmalensis de la provincia de
Buenos Aires (Cruz, 2011).
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Tabla 2. Medidas de la ulna de Pr. bullifer.

LM

Diametro tranversal maximo

MACN-Pv 1761

(tomado de

Burmeister, 1874)

265

57

Tabla 3. Medidas del radio de Pr. bullifer.

LM

MACN-Pv 1761
(tomado de
Burmeister, 1874)

151

Tabla 4. Medidas del tubo caudal de Pr. bullifer.

LM

DT a)

DT b)

DT c)

DDV a)[DDV b)[DDV ¢)[NFL a)|NFL b)

MACN-Pv 1761

795

97

129

156

78

107 155 4 4
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100 mm

Figura 4. Propanochthus bullifer, holotipo (MACN-Pv 1761). A, fragmento de la region

postero-dorsal de la coraza; B, detalle de osteodermos.
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A 100 mm

D

Figura 5. Propanochthu bullifer, holotipo (MACN-Pv 1761). Tubo caudal: A, vista

dorsal; B, vista ventral; C, vista lateral izquierda; D, vista lateral derecha.
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3. 2. 6. Género Panochthus Burmeister, 1866

Diagnosis (enmendado de Zamorano et al., 2012): Gliptodontidos de gran tamafo.
Créneo con nasales oblicuamente descendentes hacia delante; distinto grado de
neumatizacion segun las especies. Aperturas nasales orientadas antero-ventralmente.
Proceso postorbital completo o incompleto; fosas orbitaria y temporal, en vista externa,
separadas 0 comunicadas segun las especies. Molariformes trilobulados, con excepcion
del M1 del material MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius). Escudete cefalico
subcircular y convexo; osteodermos con figura central grande rodeada de una a siete
hileras de figuritas periféricas, segun las especies. Coraza dorsal con osteodermos
gruesos, de superficie poligonal, con figuritas poligonales pequefias (tubérculos), de
superficie plana y tamafio similar, distribuidas por toda la superficie o rodeando una
figura central, nunca elevada como en Nopachtus y Propanochthus. Tubo caudal
cilindrico en su regién proximal, luego fuertemente deprimido, excepto en P.
subintermedius; region dorsal con depresiones subelipticas rugosas sobre los margenes;
sector medial cubierto por figuritas, como en la coraza dorsal, con o sin figura central,
extremidad distal roma o en punta; lados del tubo con grandes figuras subelipticas
rugosas, deprimidas, con una elevacion central.

Especie tipo: Panochthus tuberculatus (Owen, 1845) [originalmente como Glyptodon].

Sinonimia: Glyptodon Owen, 1838, non Owen, 1839; Schistopleurum Nodot, 1855;
Glyptodon (Panochthus) Burmeister, 1866; Panochthus Burmeister, 1872, nuevo rango;
Parapanochthus Moreira, 1971 (especie tipo: Panochthus jaguaribensis Moreira, 1965.
Sinénimo de Panochthus segin Bergqvist [1993]; ver Porpino & Berggvist [2002]).
Especies referidas: Panochthus tuberculatus (Owen, 1845); Panochthus frenzelianus
Ameghino, 1889; Panochthus intermedius Lydekker, 1895; Panochthus subintermedius
Castellanos, 1937; Panochthus greslebini Castellanos, 1942; Panochthus jaguaribensis
Moreira, 1965.

Distribucion estratigrafica y geogréafica: Ensenadense (Pleistoceno temprano tardio)-

Lujanense (hasta ahora solamente en el lapso Pleistoceno tardio de esta Edad) de

Argentina, Uruguay, Brasil, Paraguay y Bolivia.
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3. 2. 7. Panochthus tuberculatus (Owen, 1845)
(Figuras 6-9)

Diagnosis (enmendado de Zamorano et al., 2012): Craneo muy abovedado y de perfil
dorsal muy convexo; nasales oblicuamente descendentes hacia delante; grado de
neumatizacion mayor que en P. frenzelianus y mucho mayor que en el ejemplar MLP
84-1X-2-11 (Panochthus cf. subintermedius). Fosas orbitaria y temporal separadas en
vista externa por un proceso postorbital completo. Techo del paladar plano, formando
un angulo recto con las paredes alveolares. Todos los molariformes trilobulados (menos
evidente en el M1). Bordes de la “V” deltoidea del himero casi rectos y convergentes
distalmente; moldeando una “V” casi perfecta, a diferencia de P. subintermedius, en la
cual el borde postero-externo es convexo y dirigido lateralmente. Fémur més grécil que
en P. subintermedius y de robustez similar a P. greslebini. Escudete cefélico
subcircular, con el borde posterior mas trunco que el anterior, convexo; con
osteodermos con una gran figura central rodeada hasta por cinco hileras de figuritas.
Coraza dorsal elevada anteriormente y comprimida, con osteodermos de contorno
poligonal, con figuritas poligonales pequefias (tubérculos) de superficie plana y tamarfio
similar entre si, formado un patron reticular, distribuido por toda la coraza, sin figura
central (excepto en los osteodermos mas cercanos a los margenes laterales), al igual que
en todas las especies del género, salvo P. intermedius y P. jaguaribensis. Tubo caudal
cilindrico en su region proximal, y fuertemente deprimido en sentido distal. Region
distal del dorso del tubo con dos grandes depresiones subelipticas rugosas, una de cada
lado; por detrés de ellas, dos depresiones méas pequefias y subcirculares (solo una en P.
subintermedius y P. greslebini), no simétricas (simétricas en P. jaguaribensis).
Laterales del tubo con una depresion rugosa subcircular proximal, seguida por cuatro
figuras subelipticas rugosas mas grandes y deprimidas, con una elevacion central.
Sinonimia: Schistopleurum tuberculatum (Owen) Nodot, 1855; Glyptodon verrucosus
Nodot, 1857; Glyptodon (Panochthus) tuberculatus (Owen) Burmeister, 1866;
Panochthus morenoi Ameghino, 1889, non Ameghino, 1881; P. voghti Ameghino,
1889; y P. rusconii, Castellanos, 1942.

Holotipo: RCS 3607 (ex RCS 558); RCS 3609 (ex RCS 559); corresponderian a dos

trozos de coraza dorsal (extraviados). Procedencia estratigrafica y geografica: “From the

tertiary (sic) deposits in the Pampas of Buenos Ayres” (Depositos “terciarios” en las

Pampas de Buenos Aires), son los Unicos datos que brinda Owen (1845: 120).
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Neotipo: MLP 16-29: craneo, mandibula, esqueleto postcraneal muy completo, coraza

dorsal, anillos caudales y tubo caudal. Procedencia estratigrafica y geografica:

Bonaerense (Pleistoceno medio) de Tapalqué (Partido de Tapalqué, centro de la
Provincia de Buenos Aires) (ver Ameghino, 1895 y 1898; Figini et al., 1998).
Hipodigma: El neotipo y CNM s/n (coleccion antigua), craneo y coraza dorsal
incompletos; CICYTTP-PV-M-1-78, fragmento de coraza; CICYTTP-PV-M-1-69,
fragmentos de tubo caudal; MACN-Pv 10145, osteodermos y tubo caudal; MACN-Pv
1745, tubo caudal; MACN-Pv 5014, porcion distal de tubo caudal; MD-08-02, craneo
incompleto; MD-90-11, coraza dorsal casi completa asociada a un tubo caudal
fragmentario; MD-90-37, coraza dorsal casi completa asociada con una rama
mandibular y con fragmentos de la otra rama, anillos caudales fragmentarios y un
escudete cefalico completo (la mandibula es MD-90-370-C; la coraza dorsal, MD-90-
37-A; el escudete cefalico, MD-90-37-B y los anillos caudales, MD-90-37-D); MHGN
633/02, escudete cefalico y trozo de la coraza dorsal craneo casi completo sin la apofisis
maxilar descendente derecha, parte del esqueleto postcraneal (humero izquierdo, radio,
ulna, autopodio posterior izquierdo, fémur izquierdo, tibia-fibula, autopodio posterior
izquierdo y algunas vertebras caudales); MLP 16-30, esqueleto postcraneal incompleto;
MLP 16-31, tubo caudal; MLP 16-33, tubo caudal; LP 80-VI1I1-13-30, osteodermos;
MLP 86-I11-25-5, osteodermos; MLP 91-1V-15-36, osteodermos; UAP 1099,
fragmentos de tubo caudal.

Distribucion estratigrafica y geografica: Bonaerense y Lujanense (Pleistoceno medio-
Pleistoceno tardio) de Argentina (regiones chacopampeana, mesopotamica, subandina y
patagonica septentrional, el limite austral es la localidad de Fitz Roy, Departamento
Deseado, Provincia de Santa Cruz [Tauber & Palacios, 2007]); Uruguay (Mones &
Francis, 1973: 53-54), sur de Brasil (Rio Grande do Sul [Kerber & Oliveira, 2008]),
Paraguay (Hoffstetter, 1978); Bolivia (valle de Tarija, como P. cf. tuberculatus
[Hoffstetter, 1963, 1964; Zurita et al., 2009a] o como Panochthus sp. [Tonni et al.,
2009]) y Potosi (inedito).

Descripcion:

Craneo. La conformacion y dimensiones generales son similares a las de Panochthus

intermedius, y notoriamente diferentes a las del ejemplar MLP 84-1X-2-11 (P. cf.
subintermedius), cuyo craneo es evidentemente menos neumatizado y de tamafio mayor,

sin el proceso postorbital completo que se observa en P. tuberculatus.
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En vista anterior, los nasales son descendentes, en consecuencia la region naso-
frontal se inclina notablemente hacia abajo, en un angulo superior a 45° con respecto al
plano palatal. Esta region naso-frontal posee un mayor grado de neumatizacion
comparada con P. frenzelianus. La escotadura orbitaria es semicircular, como en P.
intermedius, y a diferencia de MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius), en el que es
alargada dorso-ventralmente. La fosa orbitaria y la fosa temporal estan separadas en la
vista externa por un proceso postorbital completo. En P. frenzelianus y en el ejemplar
MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius), a semejanza de Glyptodon, dicho proceso
postorbital es incompleto, de manera que las fosas orbitaria y temporal estan
comunicadas. En el contorno de la escotadura orbitaria sobresale el tubérculo lacrimal, a
diferencia de P. frenzelianus. La apdfisis descendente del maxilar y el foramen
infraorbitario tienen tamafios y formas similares a los de P. intermedius y P.
frenzelianus.

En vista lateral (Fig 7, A), el arco cigomético se ensancha dorso-ventralmente
debajo de la fosa temporal, a diferencia de P. frenzelianus y MLP 84-1X-2-11 (P. cf.
subintermedius), en los cuales el diametro dorso-ventral se mantiene méas constante. La
robustez del arco es similar a P. intermedius y mucho menor que en material de MLP
84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius). En P. frenzelianus y MLP 84-1X-2-11 (P. cf.
subintermedius), el arco cigomtico sobresale lateralmente menos que en P.
tuberculatus (ver Fig. 11). El arco cigomatico, por detras de la orbita, y hasta poco antes
de su insercion, es horizontalmente recto, a diferencia de P. frenzelianus y del material
MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius), en los cuales es curvo. Los huesos frontales y
nasales se expanden lateralmente, en correspondencia con la gran neumatizacion.

En vista dorsal se aprecia que el craneo es muy abovedado. Lamentablemente en
esta vista no se puede comparar con P. frenzelianus, del cual el Gnico crdneo conocido
se encuentra exhibido en el American Museum of Natural History (AMNH 11243) y no
se le puede quitar el escudete cefalico para observar esta zona.

En vista posterior los dos condilos tienen forma subcuadrada y delimitan el
foramen magnum, el cual es eliptico, con el didmetro mayor horizontal. El contorno de
la abertura de ambas coanas es rectangular, con el diametro mayor vertical, a diferencia
de MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius), en el cual el didmetro horizontal es
ligeramente mayor que el vertical.

En vista ventral (Fig. 7, B), el paladar es plano, a diferencia del ejemplar MLP

84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius), en el cual es transversalmente concavo y se une a
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las paredes alveolares abruptamente, formando un angulo recto; en cambio, en el
material MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius), la unién es gradual y el angulo
resultante es obtuso. Como consecuencia, el paladar, circuncripto por paredes alveolares
rectas, presenta el aspecto de un canal invertido de seccidn rectangular.

Mandibula. Es semejante a la de las otras especies del género. Es robusta, similar a la de
las mas grandes especies de Glyptodon (e.g. G. munizi, G. reticulatus; ver Soibelzon et
al., 2006). Las ramas ascendentes, en vista lateral, ocultan los dos molariformes mas
posteriores (Fig. 7, C). Estas ramas, dirigidos hacia adelante, formando un &ngulo
ligeramente agudo con respecto a las ramas hirizontales. Las apofisis coronoides tienen la
misma altura que los condilos mandibulares. Se observa también que el borde alveolar es
severamente sigmoide horizontal, el cual alcanza su méaxima altura a nivel del tercer
molariforme. La escotadura sigmoidea es mas amplia y mas profunda que la de
Glyptodon y levemente més profunda que la de Neosclerocalyptus.

Denticion. La serie dentaria superior estd compuesta por ocho molariformes, todos
trilobulados (el M1 no presenta una trilobulacion tan marcada como los M2-M8, el M1
varia ligeramente en algunos ejemplares), y con sus lébulos alineados y de dimensiones
similares, a diferencia de P. cf. subintermedius, en el cual el M1 es de seccion
subeliptica. En los tres primeros molariformes de P. cf. subintermedius, los l6bulos se
disponen oblicuamente respecto del eje de la serie dentaria, con una orientacién antero-
lingual a postero-labial (ver Fig. 7, B).

En lo que respecta a la serie dentaria inferior, el ml es trilobulado solo
labialmente y sin surcos longitudinales linguales (como sucede con el M1, el m1 también
puede variar ligeramente en distintos ejemplares, la condicion descripta corresponde al
neotipo [MLP 16-29]), en tanto que los m2-m8 son totalmente trilobulados (labial y
lingualmente) (Fig. 7, D).

Esqueleto postcraneal. Hay muchos elementos del esqueleto postcraneal que en otras

especies de Panochthus no se conocen, por lo cual aqui solamente se describiran
comparativamente humero y fémur, con los cuales el cotejo si es posible. Asimismo,
luego se describira el resto del esqueleto postcraneal que en P. tuberculatus si es
conocido.

Hamero (Fig. 7, E): Tamafio menor que el de P. subintermedius. El didmetro trasverso y
el antero-posterior de la cabeza humeral son similares. En cambio, en P. subintermedius
el diametro trasverso es mayor que el antero-posterior. La cabeza humeral de

Panochthus no esta circunscripta por un cuello bien acentuado. La corredera bicipital
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estd bien marcada, aunque no es tan profunda como en Glyptodon. En P. tuberculatus,
la “V” deltoidea estd muy desarrollada y sus bordes son practiamente rectos, formando
una “V” casi perfecta, a diferencia de P. subintermedius, en la cual su borde postero-
externo es convexo Yy dirigido hacia afuera. La superficie de la “V” deltoidea es lisa en
todas las especies del género; es ligeramente concava en P. tuberculatus, pero lo es mas
pronunciadamente en P. subintermedius. Por debajo de la “V”, la diafisis presenta un
aspecto conico que se va aplanando hacia la epifisis distal. Dicha epifisis presenta el
foramen entepicondiliano, como en Neosclerocalyptus, Doedicurus y la mayoria de los
géneros de gliptodontidos, y a diferencia, por ejemplo, de Glyptodon. Este ultimo
foramen estd ubicado en la zona antero-ventral de la epifisis y tiene un contorno
subcircular. Inmediatamente por debajo, y méas hacia el centro, existe una depresion
subcircular, la cavidad coronoide, la que, como en los mencionados gliptoddntidos que
poseen foramen entepicondiliano, no es muy profunda, a diferencia de Glyptodon, en el
cual la cavidad coronoides es casi tan profunda como la cavidad olecraneana. En la cara
posterior del himero, a nivel de la epifisis distal, se aprecia que la cavidad olecraneana
es amplia y esta bien excavada, aungue no tanto como en Glyptodon. Presenta una
forma subtriangular con su eje mayor ubicado en sentido transverso.

Fémur (Fig. 7, F): Es ligeramente méas grécil que el de P. subintermedius, de robustez
similar al de P. greslebini. En las epifisis, como en los deméas Glyptodontidae, presenta
un mayor desarrollo transverso que antero-posterior. En la epifisis proximal, la
superficie articular de la cabeza femoral presenta forma subcircular, como en P.
greslebini y P. subintermedius. En el sector externo de esta epifisis se encuentra el
trocanter mayor cuya superficie tiene forma mas laminar que en P. greslebini. El
trocanter mayor esta ubicado, al igual que en P. greslebini, y a diferencia de
Neosclerocalyptus y Propalaehoplophorus, en un plano ligeramente mas elevado
respecto de la cabeza femoral. Separando ambas estructuras no se aprecia (sobre el
borde superior) una concavidad marcada, como si se ve en Panochthus subintermedius.
La superficie del hueso (en esta separacion) es plana en Panochthus. En la cara anterior
se observa que, al igual que en P. greslebini, la depresion triangular ubicada por debajo
de la epifisis proximal es levemente mas profunda que en P. subintermedius. La zona
mas distal de la diafisis es de seccion subcircular; aqui el hueso exhibe el menor
didmetro. A este nivel, y antes de la epifisis distal, se encuentra sobre el borde externo,
el tercer trocanter, de forma subtriangular, con su vértice ligeramente inclinado

anteriormente; toda su morfologia es muy similar a la de Neosclerocalyptus. En la
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epifisis distal se observan los condilos medial y lateral y, entre ambos, la tréclea
femoral. Inmediatamente por encima de esta troclea esta el hueco supratroclear, muy
evidente en las especies de este género. El condilo medial esta situado en un plano mas
bajo que el lateral. La cara posterior del fémur en este género es plana y su superficie es
bastante lisa. En la epifisis proximal, se observa como la cabeza femoral y el trocanter
mayor sobresalen lateralmente. En vista posterior, en la epifisis distal, los condilos son
las dos zonas mas conspicuas. La diafisis es mas plana que en la cara anterior, sin
accidentes de relevancia; sobre todo, se puede apreciar una region plana rectangular que
ocupa unos dos tercios del ancho de la diéafisis, delimitada por los margenes del tercer
trocanter que se une al epicdndilo externo. En otros gliptodéntidos, como
Propalaehoplophorus australis, el tercer trocanter es mas elevado y no se une al
epicondilo externo, de manera que no aparece la zona rectangular plana mencionada. En
vista posterior, en la epifisis distal, los condilos son los dos elementos més proyectados
que se pueden apreciar en el fémur.

Resto del esqueleto postcraneal. Como en el resto de los gliptoddntidos, la columna

vertebral presenta extensa fusion de piezas. El atlas esta libre y es relativamente mas
pequefio que el de Glyptodon. El axis se fusiona con las tres (o cuatro) vértebras
cervicales siguientes, formando el hueso mesocervical, el cual presenta una alta y gruesa
apofisis espinosa, que esta ausente en Glyptodon. Continua la sexta vértebra cervical, la
cual es libre. Posteriormente el hueso postcervical, formado por la séptima vértebra
cervical, la primera dorsal y la segunda. Lo sigue el tubo dorsal (10 vértebras); de este
modo, el nimero total de vértebras dorsales es de doce. El tubo lumbar consta de ocho
vértebras. Hay costillas que articulan con el tubo dorsal. El sinsacro es largo y poco
convexo, casi recto en su perfil posterior, en tanto que en Glyptodon reticulatus Owen
esta region es acentuadamente convexa. Existen 21 vértebras caudales, de las cuales 7
son libres y las otras 14 estan incluidas en el tubo caudal.

Hay 12 pares de costillas; los dos pares mas posteriores no contactan con el
esternon.

En lo que atafie a la cintura escapular, el oméplato de P. tuberculatus es muy
similar al de G. reticulatus, salvo por la espina, que es recurvada, céncava hacia delante
en la primera especie citada, y practicamente recta en la segunda.

En cuanto al miembro anterior, el himero de esta especie ya fue descripto en
detalle y comparado con el de otros taxones (vide supra). El radio y la ulna estan

firmemente articulados entre si. La ulna es posterior, mas gruesa y aproximadamente un
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tercio mas larga que el radio (Fig. 8, A y C); en Glyptodon estos huesos son
relativamente mas gruesos y cortos. El autopodio anterior posee cuatro dedos, los cuales
corresponden al 11, 111, IV 'y V, como en todos los gliptodontidos (ver Burmeister, 1874;
Vinacci Thul, 1943; Gillete & Ray, 1981).

La pelvis es relativamente mas grande que la de Glyptodon. El perfil anterior del
ala ascendente de los iliones esta recurvado, concavo hacia delante, en tanto que es casi
recto en G. reticulatus. El ala ascendente de los isquiones, en la articulacion con la
coraza dorsal, es levemente oblicua, dirigida hacia arriba, mientras que esté dirigida mas
bien hacia atras en G. reticulatus. EI fémur fue descripto detalladamente (vide supra). A
diferencia del zeugopodio del miembro anterior, en el del posterior la union es ésea,
tanto proximal como distal; la tibia y la fibula estdn separados por una gran ventana
oval (Fig. 8, D).

El autopodio del miembro posterior posee cuatro dedos (también Il, 111, IV y V,
segun Burmeister [1874]), los cuales son mas finos y alargados que los de Glyptodon.

Escudete cefalico. La forma general es subcircular, con el borde posterior subcuadrado

y el anterior subcircular, como en P. frenzelianus y P. intermedius. Esta integrado por
aproximadamente 20 osteodermos, todos de tamafio semejante, similares a los de P.
frenzelianus y menores que los de P. intermedius; poseen una gran figura central
rodeada, en los osteodermos centrales, hasta por cinco hileras de figuritas periféricas; en
cambio, las figuras centrales de P. frenzelianus y P. intermedius nunca estan rodeadas
por mas de dos hileras de figuritas periféricas (Fig 8, B).

Coraza dorsal. Su tamafio es semejante a la de de P. frenzelianus y menor que la de P.
intermedius. Aunque la coraza de P. subintermedius no estd completa, esta ultima
pareceria ser similar, o levemente mayor, que la de P. tuberculatus (Cruz et al., 2007 y
2011). La coraza es de perfil mas elevado y es mas comprimida lateralmente que la de
P. frenzelianus y P. intermedius, semejante a la de P. subintermedius. Los osteodermos
son poligonales, tendiendo a ser hexagonales en la zona dorsal y cuadrangulares en los
laterales (casi rectangulares) y en la zona cercana a las escotaduras anterior y posterior
(Fig. 9, A). La ornamentacion, en toda la coraza excepto en los margenes, consiste en
figuritas poligonales pequefas (tubérculos), de superficie plana y similares en tamafio
entre si, distribuidas por toda la superficie, sin que aparentemente exista algin patron de
ordenamiento, como en P. frenzelianus y P. subintermedius; en cambio, en el Unico
fragmento de coraza conservado (region dorsal segin Moreira, 1971 y Porpino &

Bergqvist, 2002) de P. jaguaribensis, y en las regiones antero-dorsal y postero-dorsal de
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P. intermedius, los osteodermos presentan una figura central distinguible. Los
ejemplares de esta especie (como en una gran parte de los gliptoddntidos conservados)
tienen los margenes laterales de la coraza dorsal rotos. En las cuatro hileras de
osteodermos mas cercanos al margen lateral de P. tuberculatus, se observa, segln
Burmeister (1874), una notable figura central rodeada por figuritas periféricas; en la
coraza de P. frenzelianus, la cual estd preservada completamente, también se observan
estas cuatro hileras de osteodermos con figura central. La hilera marginal posterior
posee osteodermos con figura central; los de la pendltima pueden tenerla o no
(aparentemente se trata de una variacion intraespecifica).

Anillos caudales. Panochthus tuberculatus posee seis anillos, el mas distal articulado con

el tubo caudal. Cada anillo esta formado por dos series de osteodermos, cuya
ornamentacion es similar a aquellos de la coraza dorsal. Aparte del neotipo (MLP 16-29),
el doctorando no ha observado otros ejemplares de esta especie en los que se preserven
completamente todos los anillos (ver Fig. 6). En Burmeister (1874, pl. XIlIl, fig. 1) se
presenta un ejemplar de P. tuberculatus con siete anillos, pero esa reconstruccion resulta
muy dudosa, por la presencia de varias caracteristicas anatomicas que no coinciden en
absoluto con las de esta especie, documentadas por ejemplares adecuadamente
reconstruidos. Por desgracia, tampoco en ninguna otra especie perteneciente al género se
han conservado estos anillos. Es por ello que no se puede aseverar si el taxdn de la figura
de Burmeister tiene realmente siete anillos, en este caso podria tratarse de un
Pannochthus indet, o si la reconstruccion es fallida.

Tubo caudal. Presenta un tamafio y una morfologia similar al de las especies del género
conocidas para el lapso Bonaerense-Lujanense; presenta un contorno conico-cilindrico
en su extremo proximal y disminuye su didmetro dorso-ventral en sentido distal; el
largo absoluto es bastante menor que el de P. subintermedius.

En vista dorsal (Fig. 9, B) se observan, desde la region proximal, depresiones
circulares rugosas, cercanas a ambos margenes laterales (figuras marginales [ver
Porpino & Bergqvist, 2002: 55, fig. 3; para P. greslebini y P. jaguaribensis]); sin
embargo, en P. tuberculatus son mucho méas profundas que en P. jaguaribensis y mas,
aunque no tanto, que en P. greslebini, especies en las cuales ademas se encuentran en
menor cantidad. En P. tuberculatus, la profundidad y cantidad de estas depresiones
circulares rugosas es semejante a P. frenzelianus, a diferencia de P. subintermedius, en
el que son mas grandes y se encuentran aun mas cercanas a los bordes laterales. Desde

esta vista, distalmente se distinguen dos grandes depresiones subelipticas rugosas,
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ubicadas simétricamente una a cada lado, las cuales logran apreciarse desde la vista
lateral (figuras dorsales [ver Porpino & Bergqvist, 2002: 55, fig. 3]). Estas dos grandes
depresiones subelipticas rugosas se presentan en todas las especies de Panochthus. En el
extremo distal, posteriormente a las grandes depresiones recién mencionadas, hay dos
depresiones mas pequefias y subcirculares (figuras apicales [ver Porpino & Bergqvist,
2002: 55, fig. 3]), no simétricas; en P. jaguaribensis estas son simétricas; en P.
greslebini y P. subintermedius en este lugar hay una sola depresion, la cual esta ubicada
en el centro y posee un didmetro mayor.

En vista ventral tanto en los materiales de la especie que aqui se describe como
en todos los conocidos para el género, se observa un disefio similar al de la cara dorsal,
aunque con las figuritas y las rugosidades menos marcadas.

En vista lateral existe una depresion rugosa y subcircular seguida, 3distalmente,

por cuatro figuras subelipticas rugosas méas grandes, deprimidas y elevadas en el centro;
estas se encuentran rodeadas por varias hileras de figuritas similares a las de la cara
dorsal. En P. frenzelianus y P. greslebini también hay cuatro, en P. jajuaribensis hay
cinco figuras subelipticas a continuacion de la mencionada depresion subcircular,
aunque una de ellas corresponde al par dorsal-ventral (ver Porpino & Berggvist, 2002);
P. subintermedius presenta seis figuras laterales en la porcion izquierda y cinco en la
porcion derecha. Cabe mencionar que en publicaciones en las que han participado dos
de los autores [M. Z. y G. J. S.-Y.] (e. g. Cruz et al., 2011) y en otras contribuciones
previas (e. g. Castellanos, 1942; Moreira, 1971; Porpino & Berqvist, 2002), la figura
lateral mas distal es mencionada como figura terminal.
Comentarios: El estudio comparativo de los materiales de esta especie permite
reconocer una combinaciéon exclusiva de caracteres anatomicos (e. g. craneo con
proceso postobital completo combinado con osteodermos de la coraza dorsal sin figura
central (excepto lo de los margenes mas periféricos); craneo con alto grado de
neumatizacion combinado con un escudete cefalico con osteodermos de tamafios
similares) (Zamorano et al., 2012).

Burmeister ([1874, pl. X1, fig. 3) figura un dibujo de un escudete cefalico que
atribuye a esta especie, con mas de cien osteodermos, con las figuras centrales rodeadas
en su mayoria solamente por una hilera de figuritas periféricas; la forma y dimensiones
difieren notablemente de aquellas de los escudetes de los gliptodontidos conocidos. ES
dificil imaginarse con qué estructura anatomica se confundio el sabio aleman para llegar

a esa reconstruccion.
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Rusconi (1948 y 1949) figura y da las medidas de tres piezas que atribuye a
Panochthus: 1) Rusconi (1948: 88), bajo el N.° 516 de su coleccién, menciona un
osteodermo como de Panochthus indet., figurado en 1949 (lam. XIl, fig. 4). 2)
Considera y figura: “N.° 5396 (fig. 27). Molar superior, posiblemente el 5°; semeja al de
Panochtus tuberculatus, pero podria tratarse también de Nopachthus” (1948: 89, sic). 3)
En esa misma péagina, ilustra (fig. 28) lo que estima es un molar inferior y juvenil de
Panochthus? sp. (N.° 1397, sic). Todos los materiales mencionados proceden del
“Puelchense” sensu Rusconi (1948 y 1949) de Villa Ballester (provincia de Buenos
Aires). El osteodermo seguramente es de Panochthus sp., pero los molariformes
corresponden a Glyptodontidae indet.

Se incluye una figura tomada y modificada ligeramente de Lydekker (1895: lams
XX-XXII1) ya que alli se ve el ejemplar MLP 16-29, armado por F. Ameghino (com.
pers., L. Parodi a G. J. Scillato-Yané 1968) (Fig. 6).
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Tabla 5. Medidas del craneo de P. tuberculatus.

LM | AB | DTFO | DDVFO | DTFT | DAPFT | DACDO | DADFT | DTP | LSD | DDMAC | DTMAC | DTBm
MLP 16-29 | 400 | 320 | 68 80 67 139 49 67 50 | 246 89 66 50
MLP 16-37 | 442|321 | 70 86 69 136 52 69 47 | 249 90 68 47
MLP 16-37b | 410|325 | 73 87 70 120 43 71 50 | 230 91 69 43
MLP 16-38 | 425|330 | 63 74 66 121 47 65 49 | 233 82 64 51
MD 08-02 394 | --- 62 67 64 97 59 58 53 | 223 69 74 47
MHGN 633/02 | 397 | 318 | 60 69 59 106 45 60 56 | 220 72 70 o1

Tabla 6. Medidas de la mandibula de P. tuberculatus.

LM | DDVRH | DDVRA | LSD

MD-90-37-C | 372 --- --- 229
MHGN 633/02 | 354 141 288 203
MLP 16-29 | 380 155 305 240
MLP 16-37 | 373 127 330 250
MLP 16-37b | 370 109 300 225
MLP 16-38 | 368 115 310 199
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Tabla 8. Medidas de la ulna de P. tuberculatus.

Tabla 7. Medidas del hiimero de P. tuberculatus.

LM | DTEP | DTVD | DTmD | DTED
MHGN 633/02 | 368 | 85 50 44 115
MLP 16-29 370 | 93 89 45 123
MLP 10-VIII-4-1 | 375 | 105 90 50 133

LM | DTm
MHGN 633/02 | 200 | 60
MLP 16-29 | 270 | 65

Tabla 10. Medidas del fémur de P. tuberculatus.

LM | DTEP | DTmD | DTD | DTED
MHGN 633/02 | 485 | 220 88 150 177
MLP 16-29 | 490 | 260 101 172 | 207

Tabla 9. Medidas del radio de P. tuberculatus.

LM DTm
MHGN 633/02 | 130 27
MLP 16-29 | 160 30

Tabla 11. Medidas de la tibia-fibula de P. tuberculatus.

LM | DTmT | DTmF
MHGN 633/02 | 300 | 95 83
MLP 16-29 | 306 | 100 90
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Tabla 12. Medidas del escudete cefalico de P. tuberculatus.

DTM

DAPM

MHGN 633/02

321

343

Tabla 13. Medidas de la coraza dorsal de P. tuberculatus.

CSM

MLP 16-29

1770

Tabla 14. Medidas del tubo caudal de P. tuberculatus.

LM[DT a)|DT b)[DT c)|DDV a)[DDV b)[DDV c)|NFL a)|NFL b)
MLP 16-29 (78] 106 | 176 | 164 | 82 | 93 | 152 | 4 4
MLP 16-31|90| 113 | 184 | 173 | 85 | 124 | 194 | 4 4
MLP 16-32|94| 110 | 179 | 168 | 87 | 120 | 186 | 4 4
MLP 16-33|82| 108 | 164 | 157 | 89 | 94 | 153 | 4 4
MLP 16-37a| 78| 121 | 181 | 178 | 97 | 95 | - 4 4

Martin Zamorano
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50 cm

Figura 6. Panochthus tuberculatus, neotipo (MLP 16-29). Vista lateral de la coraza y el esqueleto. Armado bajo la direccién de F. Ameghino,

reproducido y levemente modificado de Lydekker (1895: Iams. XXy XXIII).
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Figura 7. Panochthus tuberculatus, neotipo (MPL 16-29). Craneo: A, vista lateral
derecha; B, vista ventral. Mandibula: C, vista lateral derecha; D, vista dorsal. Himero

izquierdo: E, vista anterior. Fémur izquierdo: F, vista anterior.
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Figura 8. Panochthus tuberculatus (MHGN 633/02). A, ulna izquierda, vista anterior;
B, escudete cefélico; C, radio izquierdo, vista anterior; D, tibia-fibula izquierda, vista

posterior.
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% 290 mm_

Figura 9. Panochthus tuberculatus, neotipo (MPL 16-29). A, coraza dorsal, vista lateral

izquierda; B, tubo caudal, vista dorsal. Con detalles de ciertas regiones.
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3. 2. 8. Panochthus frenzelianus Ameghino, 1889
(Figuras 10-13)

Diagnosis: Conformacion y dimension del craneo similares a las de Panochthus
tuberculatus, pero con menor grado de neumatizacion. Fosas orbitaria y temporal
comunicadas, como en el ejemplar MLP 84-1X-2-11 (Panochthus cf. subintermedius);
proceso postorbital incompleto, a diferencia de P. tuberculatus, en el que es completo.
En el contorno orbitario el tubérculo lacrimal no sobresale, a diferencia de P.
tuberculatus. Arco cigomatico, debajo de la fosa temporal, de didmetro dorso-ventral
constante; en P. tuberculatus dicho diametro es mayor debajo de la fosa orbitaria. El
arco cigomatico sobresale lateralmente menos que en P. tuberculatus y su borde
superior traza una diagonal ascendente hacia atras y arriba (en P. tuberculatus es
horizontalmente recto). Gran figura central de los osteodermos del escudete cefalico
rodeada por dos hileras de figuritas periféricas, a diferencia de P. tuberculatus en el que
se observan hasta cinco hileras. Perfil de la coraza dorsal uniformemente convexo.
Coraza menos comprimida que en P. tuberculatus. Osteodermos del borde de la
apertura caudal alargados; se abultan y finalizan con seccién redondeada, casi
cilindricos.

Holotipo: AMNH 11243, craneo y mandibula; esqueleto postcraneal casi completo
(fide Ameghino, 1889); escudete cefalico, coraza dorsal y tubo caudal. Procedencia

estratigrafica y geogréfica: Desconocida. Ni en Ameghino (1889), ni en ninguna otra

publicacidn se sefiala la procedencia de este material.

Hipodigma: Solamente el holotipo.

Sinonimia: Panochthus tuberculatus Lydekker, 1895, partim, non Owen, 1845.
Distribucion estratigrafica y geografica: Ameghino (1889: 836) dice que se han
encontrado restos de esta especie en la provincia de Buenos Aires y en los alrededores
de Montevideo, del piso Bonaerense y piso “Belgranense” de la formacién pampeana
(ver detalle sobre estos “pisos” en “Consideraciones bioestratigraficas vy
biogeograéficas”, capitulo 5 de esta Tesis), sin aclarar puntualmente de donde proviene el
holotipo.

Descripcion:

Créaneo. La conformacion y la dimension son similares a las del craneo de Panochthus

tuberculatus, pero el grado de neumatizacion es menor . La principal diferencia radica en




3. Sistematica Martin Zamorano

que P. frenzelianus presenta el proceso postorbital incompleto y dicho proceso en la
especie tipo del género es completo (ver Fig. 11).

En vista anterior los nasales son descendentes; la zona naso-frontal se inclina
hacia abajo. En esta Gltima la neumatizacion posee menor dearrollo que en P.
tuberculatus. La escotadura orbitaria es semicircular, como en P. tuberculatus, y a
diferencia del material MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius), en el cual es alargada
dorso-ventralmente. Las fosas orbitaria y temporal se comunican entre si. En el holotipo
(AMNH 11243) no se puede desmontar el escudete cefalico y no se puede apreciar esta
condicién tan importante, pero si en Ameghino (1889, lam. LIX, figs. 1, 3-4). Se
presenta aqui un fragmento de la descripcion original realizada por Ameghino (1889:
835) al respecto, la cual no deja lugar a dudas: “Esta especie tenia la talla de
Panochthus Morenii [esta Gltima especie es considerada por el Doctorando un sinénimo
de P. tuberculatus (vide infra)], pero se distingue inmediatamente tanto de él como de
P. tuberculatus, por las drbitas abiertas atras, que comunican libremente con las fosas
temporales, en vez de estar cerradas por un arco 0seo completo como en las
mencionadas especies”. También se reproduce la figura de Ameghino (1889: lam. LIX,
fig. 3) (Fig. 11). En MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius) y en Glyptodon este rasgo
es similar, a diferencia de P. tuberculatus, en el cual la fosa orbitaria y la fosa temporal
estan separadas en la vista externa por un proceso postorbital completo. El tubérculo
lacrimal no sobresale al contorno orbitario, a diferencia de P. tuberculatus. La ap&fisis
descendente del maxilar y el foramen infraorbitario tienen tamarios y formas similares a
los de P. tuberculatus.

En vista lateral (Fig. 10) el arco cigomatico mantiene su didmetro dorso-ventral
constante debajo de la fosa temporal, como en MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius)
y a diferencia de P. tuberculatus, en el cual este didametro aumenta. En cuanto a la
robustez del arco, esta es mayor en MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius) que en las
especies de Panochthus del lapso Bonaerense-LujaOnense, incluida P. frenzelianus. El
arco cigomatico no sobresale lateralmente tanto como en P. tuberculatus, a semejanza
de MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius). Dicho arco, como ocurre en MLP 84-1X-2-
11 (Panochthus cf. subintermedius), por detras de la drbita y hasta poco antes de su
insercion posterior, describe una diagonal ascendente, a diferencia de P. tuberculatus,
en el cual es horizontal.

A causa de que el ejemplar, como ya se ha mencionado, Se encuentra

constantemente dispuesto para su exhibicion en el “American Museum of Natural
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History”, no se puede observar la vista dorsal del craneo porque sobre este se halla
montado el escudete cefalico, que no puede ser removido. Tampoco es posible examinar
el craneo en vista posterior ni en vista ventral, debido a las exigencias de la aludida
exhibicion y pese a la gran gentileza del Dr. Jing Meng, curador de la coleccion de
Paleontologia de Vertebrados del American Museum of Natural History de New York,
quien amablemente ha respondido al pedido y envi6 las mejores fotografias que pudo
tomar del material en cuestion.

Mandibula. Las caracteristicas de la mandibula de P. frenzelianus son semejantes a
aquellas de P. tuberculatus.

Denticion. Puesto que al ejemplar no se le puede quitar la mandibula, de la serie dentaria
solamente se puede apreciar que los ocho molariformes son trilobulados, al menos
labialmente.

Esqueleto postcraneal. Cuando Castellanos (1942a: 502) se refiere al material tipo sobre

el cual se bas6 Ameghino para fundar la especie, sefiala que se trata de: “Un esqueleto
casi completo que Ameghino vendio al paleontélogo norteamericano Cope (fig. 205) y
gue hoy forma parte de las colecciones del American Museum of Natural History de New
York”. En esa misma pagina dice: “Del citado esqueleto Ameghino figuro el craneo y la
mandibula (Mamiferos fdsiles, pl, LIX, figs. 1, 3 y 4), el escudete ceféalico (pl.
LXXXVIII, fig. 536), un fragmento de la region postero-dorsal con parte del borde de la
apertura caudal (pl. LXXXVIII, fig. 6) y porciones de anillos caudales (pl. LXXXVIII,
figs 7 'y 8)”. Pero nunca aclaran, ni Ameghino (1889: 835) ni Castellanos (1942a: 502), ni
en la descripcién original ni en publicaciones posteriores, de qué huesos del postcraneo
consistia el holotipo. En el ejemplar exhibido solamente se ven claramente los cuatro
autopodios, los cuales, como en P. tuberculatus, tienen cuatro dedos cada uno.

Escudete cefélico. EI contorno general, como en P. tuberculatus, es subcircular, con el

borde posterior mas trunco; como en todas las especies de Panochthus, es convexo. El
tamarfio de los osteodermos que conforman el escudete es similar a los de P. tubercultus
y menor que los de P. intermedius. Sin embargo, la ornamentacion de los osteodermos,
se asemeja mas a los de P. intermedius, puesto que el numero de hileras de figuritas
periféricas que rodean la gran figura central suele ser de dos como méaximo, en tanto que
en P. tuberculatus pueden hallarse de hasta cinco hileras de figuritas periféricas.

Coraza dorsal. Su tamafio es semejante a la de P. tuberculatus, levemente menor que la
de P. subintermedius y menor que la de P. intermedius. El perfil dorsal de la coraza es

convexo, similar a la de P. intermedius. La coraza es transversalmente menos
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comprimida que la de P. tuberculatus y P. subintermedius, a semejanza de P.
intermedius.

Como en P. tuberculatus, los osteodermos de P. frenzelianus son poligonales,
mas hexagonales en la zona dorsal y cuadrangulares, casi rectangulares, en la zona
lateral; asimismo, son de menor tamafio y cuadrangulares en la zona cercana a las
escotaduras cefalica y caudal. La ornamentacion consiste en figuritas poligonales
pequefias (tubérculos), de superficie plana y similares en tamafio entre si, distribuidas
por toda la superficie, sin que aparentemente exista algin patron de ordenamiento; lo
mismo ocurre en P. tuberculatus y P. subintermedius; a diferencia del unico fragmento
de coraza conservado de P. jaguaribensis y de los osteodermos de las regiones antero-
dorsal y postero-dorsal de P. intermedius, los cuales presentan una figura central
distinguible. En la especie que nos ocupa, los osteodermos de las cuatro filas mas
ventrales del borde lateral poseen una figura central distinguible rodeada por figuritas
periféricas, como en P. tuberculatus. Los osteodermos que forman la fila mas posterior
de la coraza, es decir el borde de la apertura caudal, son alargados, se abultan y finalizan
con seccion redondeada, de aspecto cilindrico (Fig. 13, A).

Tubo caudal. No puede ser figurado ni descripto en detalle debido a las caracteristicas
de la exhibicion del holotipo; estd ubicado dentro de una vitrina inaccesible del
American Museum of Natural History (ver Fig. 13, B). La opinion que sigue se basa en
las fotografias enviadas desde dicha institucion, asi como en los comentarios y
fotografias adicionales del Dr. Laureano Gonzélez Ruiz. Se coincide con Ameghino
(1889: 834) y con Castellanos (1942a: 506), quienes no sefialan marcadas diferencias
con el tubo caudal de P. tuberculatus.

Comentarios: Ameghino (1889: 835-836; lam. LIX, figs. 1, 3-4 y lam. LXXXVIII,
figs. 5-7, 9) reconoce esta especie nominandola como Panochthus Frenzelianus; el
ICNZ (1999, Art. 32.5.25) indica que el epiteto especifico debe corregirse,
escribiéndolo todo con minuscula, sin que esta enmienda traiga ninguna consecuencia
nomenclatural. Alli dedica la especie usando estas palabras: ““Dedico la especie al
distinguido zodlogo Dr. Juan Frenzel, mi sucesor en la catedra de Zoologia en la
Universidad de Cordoba’ (Ameghino, 1889: 836).

Ameghino vendi6 a Cope el holotipo (AMNH 11243), que formaba parte de su
coleccion personal, y se encuentra actualmente exhibido en el American Museum of

Natural History. Alli también hay varios osteodermos sueltos (AMNH 11245)
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determinados como de esta especie, pero de los mencionados osteodermos aislados no
se puede confirmar la asignacion especifica.

Gracias al contacto con el curador de la coleccion del museo antes mencionado,
responsable del material, y contando también con fotografias y comentarios de colegas
que visitaron dicha institucion, el doctorando pudo describir parcialmente el material,
pero los restos exhibidos no se pueden retirar del sitio en el cual se hallan montados; es
por esta razon que es imposible tomar fotografias de muchas regiones y observar en
detalle algunas estructuras anatomicos.

En el American Museum of Natural History no se encuentran los anillos
caudales; sin embargo, Ameghino (1889, lam. LXXXVIII, figs. 7 y 9) figura dos anillos
y Castellanos (1942a: 506) los describe, sin proveer detalles significativos.

Castellanos (1942a: 506-507) describe y figura detalladamente un tubo caudal
perteneciente al “Instituto de Fisiografia y Geologia de Rosario”, sin fundamentar por
qué lo atribuye a P. frenzelianus y sin indicar el nimero de repositorio, exponiendo en
esas paginas con gran detalle la procedencia geogréafica y estratigrafica del material.
Dice textualmente:

“Tubo caudal perteneciente a las colecciones del Instituto de Fisiografia y
Geologia.—Este tubo fue adquirido por el Instituto al Sr. Federico Henning,
procede de la margen izquierda del rio Carcarafia, y ha sido encontrado a unos
400 m. aguas abajo del puente del F.C.C.A., entre las estaciones Aldao y Andino,
mucho antes, por consiguiente, de llegar al puente del camino carretero que pasa
cerca de la fabrica de papel, la que esta situada mas aguas abajo del lugar del
hallazgo”.
En este trabajo Castellanos figura y explica un perfil geologico de las margenes del Rio
Carcarafia en el lugar del hallazgo, manifestando (1942a: 509):
“J, - 1 m a3 m. - Belgranense superior. — Banco de arena fina cuarzosa,
amarillenta, a veces micacea; en otros lugares se dispone en estratos, se carga de
hidroxido de hierro volviéndose amarillo herrumbrosas. La arena es de grano
mediano, alternando con arenas limoniticas cementadas por el hidroxido de
hierro, y mas aguas abajo, en las proximidades de Timbules, son estratos
intercalados de esta arena y arcillay greda verdosa o amarillo-verdosa.
Las arenas sueltas y limpias han sido explotadas para las construcciones,
pero se abandono su extraccion porque se cargan de limonita o de arcilla verde.
En esta capa se han exhumado numerosos restos fdsiles en diversas

oportunidades y por diferentes personas. De ella procede el tubo caudal de P.
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frenzelianus Amegh. que describimos y que pertenecio al Sr. Federico
Henning”.

Castellanos (1944: 27) refiere a esta especie otro tubo caudal completo
(MUFyCA 383) e indica que procede de sedimentos pampeanos (sic) de las barrancas
de Pizarro, en la margen derecha del Rio Grande de Nono en el valle de Nono, Cérdoba,
Argentina.

No pudiéndose comprobar la asignacion taxondémica de los dos ultimos
materiales a esta especie se opta, por ahora, por no considerarlos parte del hipodigma.

Rusconi (1929) atribuye a P. ?Frenzelianus (sic) varios osteodermos hallados en
el Ensenadense de Olivos (provincia de Buenos Aires). En ausencia de repositorio
indicado, de una descripcion y de fotografias, es imposible comprobar si esta asignacion

es correcta.
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Las medidas son aproximadas, pues se han calculado con los inconvenientes mencionados (vide supra).

Tabla 15. Medidas del craneo de P. frenzelianus.

Martin Zamorano

LM

AB

DTFO | DDVFO

DTFT | DAPFT

DACDO | DADFT | DTP

LSD

DDMAC | DTMAC

DTBm

AMNH 11243

330

50 70

--- 100

45 T -

Tabla 16. Medidas de la mandibula de P. frenzelianus.

LM | DDVRH

DDVRA

LSD

AMNH 11243

280 70

200

Tabla 17. Medidas del tubo caudal de P. frenzelianus.

LM|DT a)|DT b)|DT c)|DDV a)|DDV b)|DDV c)|NFL a)|NFL b)
AMNH 11243 |750| --- --- | no+ --- --- --- 4 4
(tomado de a de
Ameghino, 1889)|800 180
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100 mm

Figura 10. Panochthus frenzelianus, holotipo (AMNH 11243), vista lateral derecha del

craneo, mandibula y escudete cefalico.
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Figura 11. Comparacion entre los craneos: A, de P. frenzelianus (AMNH 11243) [tomado de Ameghino (1889, lam. LIX, fig. 1] y B, de P.
tuberculatus (MLP 16-37b). Se observa claramente el proceso postorbital ausente y presente, respectivamente. Pero cf. Fig. 10; la arcada

cigomatica, tal como la dibuja Ameghino, difiere del material original.
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Figura 12. Panochthus frenzelianus, holotipo (AMNH 11243). A , ejemplar exhibido en el AMNH. B, Porcion antero-lateral izquierda de la
coraza dorsal.
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100 mm

A

Figura 13. Panochthus frenzelianus, holotipo (AMNH 11243). A. Osteodermos del margen posterior de la coraza dorsal; vista lateral izquierda.
B. Aproximadamente 2/3 del tubo caudal, tal como puede observarse en las actuales condiciones de exhibicion; vista lateral izquierda. EI tubo

caudal esta artificialmente “clavado” en la coraza dorsal; asi se halla exhibido en el AMNH.
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3. 2. 9. Panochthus intermedius Lydekker, 1895
(Figuras 14-16)

Diagnosis (enmendada de Zurita et al., 2011a): Glyptodontidae grande. Craneo con
menor neumatizacion fronto-nasal que P. tuberculatus y mayor que el ejemplar MLP
84-1X-2-11 (Panochthus cf. subintermedius). Frontales y nasales no tan
ventralmente inclinados como en la especie tipo. Sin proceso postorbital completo, al
igual que en P. frenzelianus y MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius). Arcos
cigomaticos y la mitad superior del proceso descendente de los maxilares mucho mas
robustos que en P. tuberculatus y P. frenzelianus, similares a MLP 84-1X-2-11 (P. cf.
subintermedius) en su morfologia. Escudete cefalico con osteodermos grandes; cada
figura central rodeada por una o dos hileras de figuritas periféricas, como en P.
frenzelianus. Perfil de la coraza dorsal regularmente convexo. Coraza dorsal ancha, sin
elevacion anterior ni compresion, a diferencia de P. tuberculatus. Osteodermos de la
coraza dorsal con figura central distinguible, rodeada de figuritas periféricas, en las
regiones postero-dorsal y antero-dorsal, y una ornamentacion con figuritas poligonales,
sin figura central, en las otras regiones, como en P. tuberculatus. Tubo caudal diferente
al de otras especies de Panochthus, con figuras centrales rodeadas por una hilera de
figuras periféricas, tanto en su superficie dorsal como en la ventral. Himero y fémur
ligeramente mas gréciles que los de P. tuberculatus.

Sinonimia: Panochthus bullifer Ameghino, 1895.

Holotipo: MLP 16-36, coraza dorsal casi completa. Procedencia estratigrafica y

geogréfica: Segun Lydekker (1895: 34). “Pampeano del Puerto de Buenos Aires”.
Ensenadense (Pleistoceno temprano-medio) del Puerto de Buenos Aires (actualmente
“Ciudad Auténoma de Buenos Aires”), Argentina.

Hipodigma: El holotipo y MHNC-13491, un espécimen casi completo, consistente en
el craneo y la mandibula, parte del esqueleto postcraneal, escudete cefélico, coraza
dorsal casi completa (aunque sumamente fragmentada), excepto parte de la region
postero-dorsal, fragmentos de algunos anillos caudales y fragmento proximal del tubo
caudal.

Distribucion estratigrafica y geografica: Ensenadense (Pleistoceno temprano-medio)

del Puerto de Buenos Aires (actualmente “Ciudad Autonoma de Buenos Aires”),
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Argentina; y Formacion Sacaba (Pleistoceno medio-tardio [ver Soruco & Diaz
Martinez, 1996]) de Cochabamba, Bolivia.

Descripcion:

Craneo. Esta casi completo; faltan las regio nes frontal y parietal. La conformacion y
dimensién son similares a las del craneo de Panochthus tuberculatus. Es de tamafio mas
pequefio que el material MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius). La neumatizacion es
intermedia entre P. cf. subintermedius y las especies presentes en el lapso Bonaerense-
Lujanense (P. tuberculatus y P. frenzelianus).

En vista anterior (Fig. 15, A) la zona rostral es mas ancha que en P. tuberculatus
y P. frenzelianus. Las aberturas nasales son mas amplias que en las demas especies del
género. La escotadura orbitaria es dorso-ventralmente alargada, y morfolégicamente
similar a P. frenzelianus y MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius), pero diferente a la
de P. tuberculatus, en la cual esta estructura es mas circular. Como en P. frenzelianus y
MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius), la fosa orbitaria y la fosa temporal estan
separadas por un proceso postorbital incompleto, a diferencia de P. tuberculatus, en el
cual el proceso postorbital es completo. EI borde anterior de la fosa orbitaria presenta
algunos osteodermos faciales irregulares, con morfologia comparable a la observada en
Glyptodon munizi (ver Soibelzon et al., 2006). Los frontales y los nasales estan
ventralmente inclinados, aungque no tanto como en P. tuberculatus y P. frenzelianus.

En vista lateral (Fig. 15, B) el arco cigomético y la mitad superior del proceso
descendente de los maxilares son claramente mas robustos que los de P. tuberculatus y
de P. frenzelianus, asemejandose a MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius). Como
ocurre en P. frenzelianus y en el ejemplar MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius) el
arco cigomatico no sobresale lateralmente, en cambio si lo hace en P. tuberculatus.

En vista dorsal (Fig. 15, C) su morfologia es similar a la de P. tuberculatus.
Segun lo mencionado, las fosas orbitaria y temporal se comunican en esta vista, como
en P. frenzelianus y MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius) y a diferencia de P.
tuberculatus.

En vista posterior no presenta diferencias significativas con la especie tipo del
género.

En vista ventral el techo del paladar no es tan plano como en P. tuberculatus,
pero tampoco es concavo transversalmente como en el material MLP 84-1X-2-11 (P. cf.

subintermedius); esto implica que no se une a las paredes alveolares tan abruptamente,
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formando un angulo recto, como se aprecia en P. tuberculatus. En P. intermedius las
paredes alveolares tampoco son tan altas; asi es como no tiene aspecto de “canaleta de
seccidn rectangular”, condicion que si se aprecia en P. tuberculatus.

Mandibula. La morfologia de la mandibula es semejante a la de las otras especies del
género. Su tamafo es similar a P. tuberculatus y por su robustez se asemeja a las mas
grandes especies de Glyptodon. Las ramas ascendentes, en vista lateral (Fig. 15, E),
ocultan completamente los dos molariformes mas posteriores (m7-m8) y parte del m6.
En esta vista se observa que el borde alveolar es mas recto horizontalmente que en P.
tuberculatus, en el cual dicho borde es sigmoide. La escotadura sigmoidea es similar a
la de P. tuberculatus, mas amplia y méas profunda que la de Glyptodon y levemente mas
profunda que la de Neosclerocalyptus.

Denticion. Solamente se preservan el M1-M4 del maxilar derecho y el M1 del izquierdo.
El M1 muestra una morfologia méas compleja que la de P. cf. subintermedius, en el cual
este molariforme es simple, sin lobulacion. EI M1 de P. intermedius es morfol6gicamente
similar al de P. tuberculatus, aunque no tan alargado antero-posteriormente. EI M2
presenta una trilobulacion mas evidente. EI M2 de MLP 84-1X-2-11 (P. cf.
subintermedius) es semejante al M1 de P. intermedius. El M3 y M4 son similares a los
del P. tuberculatus y de MLP 84-1X-2-11 (P. cf. subintermedius), pero se diferencian
principalmente en su tercer I6bulo, donde hay dos muescas evidentes ubicadas en los
margenes labiales, las cuales no existen en las dos ultimas especies citadas.

A nivel de la mandibula, entre el m1-m3 es posible observar algunas
imbricaciones (ver Fig. 15, F) que no estan presentes en las otras especies del género
(cabe recordar que no se conoce la mandibula del ejemplar MLP 84-1X-2-11 [P. cf.
subintermedius]). EI m1 es similar al de P. tuberculatus, aunque menos lobulado. EI m2
es mas alargado antero-posteriormente que en P. tuberculatus, con menor lobulacion,
especialmente en su lado lingual. El m3 y m4 son similares a los de P. tuberculatus,
pero con el margen anterior del primer l6bulo levemente méas recto. Los molariformes
restantes (m4-m8) son casi idénticos a los de P. tuberculatus.

Esqueleto postcraneal. Se preservan los himeros, los fémures y la escapula derecha casi

completa.
Humero (Fig. 16, H): Es mas gracil que en P. tuberculatus y dorso-ventralmente mas
expandido. Su morfologia general se asemeja a la de P. tuberculatus y a la de la porcion

proximal preservada de P. subintermedius. La “V” deltoidea abarca, aproximadamente,
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la mitad de la longitud total de la diafisis, a diferencia de P. tuberculatus, en el cual
dicha “V”” ocupa 2/3 de la longitud total.

Fémur (Fig. 16, 1): Es ligeramente mas gracil que el de P. subintermedius y de tamafio y
robustez similares a los de P. tuberculatus y P. greslebini. Antero-posteriormente es
mas expandido lateralmente que el de P. tuberculatus y P. greslebini, pero menos que el
de P. subintermedius. En la cara anterior, los méargenes divergen levemente hacia el
extremo proximo de la constriccion méaxima de la diafisis, mientras que en P.
tuberculatus, P. subintermedius y P. greslebini esta divergencia es marcada, formando
una estructura triangular en la mitad proximal del fémur. El trocanter mayor se
encuentra levemente mas alto que la cabeza femoral, mientras que en P. tuberculatus, P.
subintermedius y P. greslebini esta ligeramente mas bajo. La ldmina que forma el tercer
trocénter con el condilo interno se amplia menos que en P. tuberculatus y P. greslebini;
en estas dos especies el margen de esta ldmina se vuelca hacia la superficie y los
extremos anteriores en una extremidad que sobresale dorsalmente. La fosa
supracondilea es mas estrecha y més extendida que en P. tuberculatus y P. greslebini,
en las cuales es redondeada.

Escapula (Fig. 16, G): En el trozo preservado se observa la morfologia que presenta
este hueso en la especie tipo del género (ver Burmeister, 1874).

Escudete cefélico. El tamafio y la morfologia general son parecidos a los de P.

tuberculatus y P. frenzelianus, pero con algunas diferencias interesantes. Lateralmente
se aprecia una convexidad mas evidente que la observada en P. tuberculatus y P.
frenzelianus, y los osteodermos son méas grandes que en ellos. Ademaés, cada figura
central estd rodeada por una o dos hileras de figuritas periféricas, como en P.
frenzelianus, mientras que en P. tuberculatus dicha figura central esta rodeada por hasta
cinco hileras de figuritas periféricas (15, D).

Coraza dorsal (Fig. 14). Su tamafio es mayor que el de todas las especies del género. Es

severamente convexa, similar a la de P. frenzelianus, aunque mas alargada antero-
posteriormente; y no tan comprimida como en P. tuberculatus y P. subintermedius. Los
osteodermos son poligonales, tendiendo a ser hexagonales en la zona dorsal y
cuadrangulares en los laterales y en la zona cercana a las escotaduras anterior y
posterior. La ornamentacion de los osteodermos de las regiones antero-dorsal y postero-
dorsal consiste en una figura central claramente distinguible rodeada de hasta siete
hileras de figuritas periféricas; en los osteodermos del Gnico fragmento de coraza

conservado de P. jaguaribensis (region dorsal segin Moreira, 1971), también se
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distingue una figura central. La ornamentacion en el resto de las regiones de la coraza
consiste en figuritas poligonales pequefias (tubérculos), de superficie plana y similares
en tamafio entre si, distribuidas por toda la superficie, al igual que en P. tuberculatus, P.
frenzelianus y P. subintermedius.

Anillos caudales. Hay tres anillos parcialmente preservados, aunque seguramente fueron

mas, que no muestran ninguna diferencia significativa con respecto a los de P.
tuberculatus. Cada anillo caudal estd formado por dos filas de osteodermos. Los
proximales son de menor tamafo que los de la fila distal. La ornamentacion de estos
ultimos osteodermos es similar a la de la region medio-dorsal de la coraza dorsal. La
ornamentacién de la fila de osteodermos distales presenta una figura central en la zona
mas distal y esta precedida por uno o dos hileras de figuritas periféricas (Fig. 16, E). Esta
morfologia particular se asemeja a la de la coraza de los Glyptatelinae (Scillato-Yane,
1977, 1986).

Tubo caudal. Se preserva solamente la mitad proximal, que muestra una morfologia
diferente de aquellas de las especies del lapso Bonaerense-Lujanense de Argentina, y en
este sentido es mas parecida a la de Propanochthus bullifer. EI contorno general es
deprimido, como en P. tuberculatus y a diferencia de P. subintermedius, en el cual la
region proximal del tubo es casi circular. En vista dorsal, el tubo caudal presenta figuras
deprimidas y rugosas en toda la superficie preservada. Estas figuras son circulares en las
dos filas mas proximales, y luego se alargan antero-posteriormente y se comprimen
levemente. Cada figura est4 rodeada por dos hileras de figuritas periféricas. Esta
morfologia particular es totalmente diferente a la del resto de las especies de
Panochthus, en las cuales la superficie dorsal presenta un patron reticular evidente,
similar al observado en la regién dorsal de la coraza dorsal. Esta condicién de P.
intermedius esta presente en Propanochthus bullifer; sin embargo, en P. intermedius las
figuras centrales son més circulares, no son deprimidas y su superficie expuesta es casi
lisa. La region lateral del tubo caudal es casi idéntica a la de las otras especies de
Panochthus (Fig. 16, F).

Comentarios: Zurita et al. (2009a) atribuyeron un material procedente de
Bolivia a una posible nueva especie de Panochthus. Luego, Zurita et al. (2011a) este
material proveniente de Bolivia se consideré como P. intermedius (Fig. 15y 16).

El ejemplar tipo de P. intermedius, segun Lydekker (1895: 34), esta:
*“...conservado actualmente en el Museo de San Fernando™. Se ignora lo acaecido en

cuanto a los cambios de repositorio, pero en realidad, como ya se ha dicho, la coraza se
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encuentra hoy en el Museo de La Plata (MLP 16-36) (Scillato-Yané & Carlini, 1998;
Zamorano & Scillato-Yané, 2006; Soibelzon et al., 2010) (ver Fig. 14).

Fernicola (2008) menciona como perteneciente a P. intermedius el craneo MLP
16-36, el cual esta exhibido junto con la coraza dorsal (holotipo) de P. intermedius; en
realidad ese craneo corresponde al MLP 16-37 que corresponde a un ejemplar de P.
tuberculatus.

Cabe sefalar que los materiales mencionado por Scillato-Yané et al. (1998)
(CTES-PZ 7496 y CTES-PZ 7500), asignados a Panochthus cf. intermedius, que
consisten en osteodermos aislados que proceden del arroyo Toropi y de la Formacion
Yupoi (Pleistoceno tardio, Corrientes, Argentina) son considerados aqui como de
Panochthus sp. por carecer de suficientes caracteres diagnosticos que permitan su

asignacion.
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Tabla 18. Medidas del craneo de P. intermedius.

LM

AB

DTFO

DDVFO

DTFT

DAPFT

DACDO

DADFT

DTP

LSD

DDMAC

DTMAC

DTBm

MHNC-13491

420

310

49

82

47

111

57

103

105

201

95

82

53

Tabla 19. Medidas de la mandibula de P. intermedius.

LM

DDVRH

DDVRA

LSD

MHNC-13491

325

133

270

198

Tabla 20. Medidas del humero de P. intermedius.

LM

DTEP

DTVD

DTmD

DTED

MHNC-13491

352

63

45

31

100

Tabla 21. Medidas de la ulna de P. intermedius.

LM

DTm

MHNC-13491

265

73

Tabla 22. Medidas del radio de P. intermedius.

LM

DTm

MHNC-13491

130

27
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Tabla 23. Medidas del fémur de P. intermedius.

LM

DTEP

DTmD

DTD

DTED

MHNC-13491

479

211

84

149

174

Martin Zamorano

Tabla 24. Medidas de la escapula de P. intermedius.

didmetro transverso

MHNC-13491

406
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Tabla 25. Medidas del escudete cefalico de P. intermedius.
DTM | DAPM
MHNC-13491 | 340 328

Tabla 26. Medidas de la coraza dorsal de P. intermedius.
CSM
MLP 16-36 2030

Tabla 27. Medidas del tubo caudal de P. intermedius.

LM|DT a)|[DT b)|DT c)|DDV a)[DDV b)[DDV c)|NFL a)|NFL b)
MHNC-13491] — | — | — [173| — | =~ [ 100 | — | —
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Figura 14. Panochthus intermedius, holotipo (MLP 16-36). A, coraza dorsal; B, detalle
de osteodermos de la zona anterior; C, detalle de osteodermos de la zona posterior. La

flecha indica la parte anterior de la coraza.
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100 mm
E m——

Figure 15. Panochthus intermedius (MHNC-13491). A-C, craneo en vista: A, frontal; B,
lateral; C, dorsal. D, escudete cefalico en vista dorsal. E-F, mandibula en vista: E,

lateral; F, dorsal.




3. Sistematica Martin Zamorano

A

100 mm D

100 mm

G 100 mm

Figure 16. Panochthus intermedius (MHNC-13491). A-D, coraza dorsal, en vista: A-B,
antero-dorsal; C, lateral; D, region centro-dorsal. E-F, tubo caudal. E, anillo caudal en
vista dorsal; F, tubo caudal en vista dorsal. G, escapula derecha en vista lateral. H,

hamero izquierdo en vista anterior. I, fémur derecho en vista anterior.
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3. 2. 10. Panochthus subintermedius Castellanos, 1937
(Figuras 17-20)

Diagnosis (enmendada de Cruz et al., 2011: 148): Especie de grandes dimensiones;
tamarfio levemente menor que P. intermedius y mayor que P.  tuberculatus. Coraza
dorsal de forma similar a la de P. tuberculatus, elevada anteriormente y comprimida,
diferente de aquellas de P. intermedius y P. frenzelianus, mas convexas. Osteodermos
de la coraza dorsal con figuritas poligonales y sin figura central distinguible, a
semejanza de P. tuberculatus y P. frenzelianus, y a diferencia de P. intermedius y P.
jaguaribensis. Osteodermos de la pendltima hilera lateral sin figura central, a diferencia
de P. tuberculatus y P. frenzelianus. Tubo caudal con la extremidad distal en punta
menos roma que en P. tuberculatus, P. frenzelianus y P. jaguaribensis. Superficie
dorsal del tubo con una figura apical en su extremo distal, entre los primeros pares de
figuras dorso-ventrales.

Holotipo: MACN-Pv 5130: Hamero derecho, sin la porcion distal; fémur izquierdo, sin
el segundo trocanter y parte del tercero; fragmento de la pelvis; varios fragmentos de la
coraza dorsal correspondientes a la regién antero-dorsal (dos filas solamente) y a las
regiones media y postero-dorsal; tubo caudal completo, asociado al Gltimo anillo distal

fusionado. Procedencia estratigréfica y geogréfica: Ensenadense (Pleistoceno temprano-

medio) de la Ciudad Auténoma de Buenos Aires, Argentina.

Hipodigma: Solamente el holotipo.

Distribucion estratigrafica y geografica: Ensenadense (Pleistoceno temprano-medio)
de la provincia de Buenos Aires.

Descripcion:

Esqueleto postcraneal. Comprende un fragmento proximal del humero derecho, el fémur

izquierdo y un fragmento de la pelvis.

Hdmero (Fig. 17, E): Solamente se preserva el derecho, sin su porcion distal, de la que
solo se conserva el fragmento proximal del canal epitroclear. Presenta algunas de las
secciones de sus superficies erosionadas, el borde de la articulacion proximal (la
cabeza) y parte del borde anterior de la tuberosidad mayor. Su tamafio es ligeramente
superior al de P. tuberculatus. En la cabeza humeral, el didmetro trasverso es mayor que
el diametro antero-posterior; en cambio, en P. tuberculatus ambos didmetros son
similares. Como se menciond anteriormente para la especie tipo, la cabeza humeral de

Panochthus no est4 circunscripta por un cuello bien acentuado; la corredera bicipital
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estd bien marcada, aunque no es tan profunda como en Glyptodon. Como en P.
tuberculatus, estad bien desarrollada la “V” deltoidea, cuyo borde postero-externo es
convexo y dirigido hacia afuera, a diferencia de P. tuberculatus, en el cual los bordes
son casi rectos, formando una “V” casi perfecta. La superficie de la “V” deltoidea es
lisa y concava en todas las especies del género. La concavidad de la “V” deltoidea es
mas acentuada que en P. tuberculatus, en el cual es muy leve. Por debajo de la “V”
deltoidea, la diéfisis presenta seccion triangular cuya region méas delgada se verifica
hacia su porcion distal.

Fémur (Fig. 17, D): Se conoce el fémur izquierdo casi completo. Estd quebrado el
segundo trocéanter y parte del tercero. Al igual que en el himero algunas sapiencias del
hueso estan deterioradas parcialmente por rodamiento; en este caso, los limites de la
cabeza del fémur y ambos cdndilos distales. Es més robusto que los de P. tuberculatus y
P. greslebini. En la epifisis proximal, la superficie articular de la cabeza femoral
presenta forma subcircular, a semejanza de P. tuberculatus y P. greslebini. En el sector
externo de esta epifisis se encuentra el trocanter mayor, cuya superficie, como en P.
tuberculatus, presenta forma més laminar que en P. greslebini. EI trocanter mayor esta
ubicado en un plano méas elevado respecto de la cabeza femoral, al igual que en
Neosclerocalyptus y Propalaehoplophorus. Separa ambas estructuras una concavidad
bien marcada; esta concavidad no se distingue en P. tuberculatus. Su cara anterior es
céncava en la porcion proximal, haciéndose convexa hacia la regién distal, por el gran
desarrollo del condilo distal externo; en P. tuberculatus y P. greslebini, la depresion
triangular ubicada por debajo de la epifisis proximal es més leve. Entre ambos condilos
distales se encuentra una gran fosa para la articulacion de la rotula. Como en P.
tuberculatus, la porcion mas distal de la diafisis es de seccion subcircular; adquiere aqui
el menor diametro. La cara posterior del fémur, como en P. tuberculatus, es plana y de
superficie lisa. También, al igual que en P. tuberculatus y P. greslebini, la di&fisis
presenta aqui un aspecto mas plano que en la cara anterior, sin accidentes de relevancia.
Pelvis (17, C): EIl fragmento conservado no presenta ninguna cresta iliaca completa y
tampoco se distinguen ventanas. Si este material no estuviera asociado al holotipo no
seria identificable con la especie en cuestion.

Coraza dorsal. Se preserva una gran porcién de la coraza del espécimen MACN-Pv
5130, desde los osteodermos de la region antero-dorsal hasta los osteodermos del borde
posterior de la region postero-dorsal, pero faltan ambos margenes laterales (Fig. 17, A).

Su tamafio, aunque la coraza no est4 completa, pareceria ser similar o levemente mayor
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que el de aquella de P. tuberculatus (Cruz et al., 2007 y 2011). La forma general de la
coraza es similar a la de P. tuberculatus; ambas especies presentan un perfil elevado
anteriormente y estdn comprimidas, a diferencia a la de P. intermedius y P.
frenzelianus, en las cuales el perfil es mas regularmente convexo, sin la mencionada
elevacion anterior. La convexidad corresponde a la del del tubo lumbo-sacro y las alas
ascendentes de los iliones.

Los osteodermos (excepto los del borde posterior) presentan varias figuritas
poligonales de tamafio similar, cada una de ellas plana o levemente deprimida en el
centro, sin figura central (Fig. 18). Erréneamente (se ignora por qué) Castellanos
(1942a: 492) en su descripcidn original indico:

““Su escultura externa se caracteriza por presentar en cada placa figuras
centrales, como en Panochthus intermedius Lyd., pero se diferencian de las de éste
porque son de menores dimensiones y la zona de la coraza que ofrecen estas
figuras es mas reducida. Por consiguiente, resulta una transicién entre el
Panochthus intermedius y los P. frenzelianus y P. tuberculatus, estos dos dltimos
con la ornamentacion de sus caparazones muy semejante’’.

La coraza dorsal de P. intermedius y la de P. subintermedius se diferencian
claramente: los osteodermos de P.intermedius presentan en las regiones antero-dorsal y
postero-dorsal una figura central distinguible, mientras que los de P. subintermedius no
poseen figura central; en P. subintermedius en estas regiones existen solamente figuritas
poligonales; unicamente la figura central esta presente en el borde posterior de la
coraza. La ornamentacion de los osteodermos en la penultima fila del borde posterior es
una caracteristica que, segin Burmeister (1874) y Ameghino (1889), sirve para
diferenciar entre ciertas especies de Panochthus. Los osteodermos de la penultima fila
de P. subintermedius no presentan figuras centrales, al igual que en P. frenzelianus y a
diferencia de P. intermedius, en el cual la figura central esta presente; pero en P.
tuberculatus esta condicion varia intraespecificamente. Los osteodermos del borde
posterior poseen una figura central que abarca casi toda la superficie. Esta figura esta
rodeada por una fila de figuritas poligonales; limitada a la regién anterior del
osteodermo, se encuentra una segunda fila de figuritas periféricas. Aunque se preservan
solamente algunos osteodermos del borde posterior, es posible observar que se
diferencian dependiendo de la region de la coraza en que se encuentren: la figura central

es mas pequefia en los que se ubican mas cerca de los bordes laterales.
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Tubo caudal. Es el méas largo entre las especie del género, tanto en términos
proporcionales como absolutos. EI extremo proximal es casi circular, pero la superficie
dorsal del tubo caudal desciende precipitadamente en el primer tercio de su longitud y el
tubo se hace algo mas deprimido, aunque no tanto como en P. tuberculatus y P.
frenzelianus. Su extremo distal finaliza no tan romo como en P. tuberculatus y P.
jaguaribensis (Figs. 17, By 19).

En vista dorsal (Fig. 19) se observa que la superficie esta cubierta por pequefias
figuras poligonales (como en la coraza dorsal) y numerosas figuras centrales sin un
patrén de ordenamiento definido, mientras que en el tubo caudal de Propanochthus
bullifer se encuentran transversalmente alineadas. En Panochthus subintermedius el
namero de figuras centrales es mayor que en P. jaguaribensis. En el extremo proximal
existen dos hileras anulares de figuras practicamente circulares y rugosas, en tanto que
en la extremidad distal, se distingue una solafigura apical entre ambas depresiones
subelipticas rugosas, caracter compartido solamente con P. greslebini, ya que en P.
tuberculatus, P. frenzelianus y P. jaguaribensis estas figuras apicales dorsales son
pares.

En vista ventral (Fig. 20, B), como es comun a todas las especies de Panochthus
se observa un disefio similar al de la cara dorsal, aunque con las figuritas y las
rugosidades menos marcadas. La diferencia que desde esta vista se puede apreciar es
que las grandes figuras laterales presentes en la extremidad distal son adyacentes,
mientras que en Propanochthus bullifer, Panochthus tuberculatus, P. frenzelianus y P.
jaguaribensis no contactan entre si.

En vista lateral (Fig. 20, A) existe una depresion rugosa y subcircular seguida,
hacia el extremo distal, por seis grandes figuras subelipticas rugosas en la porcion
izquierda y solamente cinco en la porcion derecha; en Propanochthus bullifer,
Panochthus tuberculatus, P. frenzelianus y P. greslebini existen cuatro de estas figuras
a cada lado P. jajuaribensis hay cinco.

Comentarios: Castellanos (1942a) coloca en la lista sinonimica de Panochthus
subintermedius a P. ?Frenzelianus Rusconi, 1929 y P. intermedius Kraglievich, 1934.

En los apartados de esta Tesis correspondientes a P. frenzelianus (3. 2. 8) y a Pr.
bullifer (3. 2. 5) se comentan estos casos, siendo estas asignaciones de Castellanos
inverificables.

En Cruz et al. (2007 y 2011), esta especie aparece como “P. subintermedius

Castellanos, 1936”. La fecha correcta de publicacion es 1937, segun reza en el colofén
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“se termind de imprimir el 27 de febrero de 19377, lo cual no se advirtio en su
momento, ya que esta aclaracion se encuentra en la contratapa; en la tapa dice “1936”,
pero la de 1937 es la fecha valida (Mones, com. pers., 2011) (ver ICZN, 1999).

Cruz (2011) atribuye el material MUFyCA 342, fragmento distal del tubo
caudal, del Pleistoceno del Rio Carcarafia (Cordoba, Argentina), a P. subintermedius.
Como se menciona en el apartado 2. 3, se considera este material como asignable a P.

cf. subintermedius.
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Tabla 28. Medidas del humero de P. subintermedius.

Tabla 29. Medidas del fémur de P. subintermedius.

LM

DTEP

DTVD

DTmD

DTED

LM

DTEP

DTmD

DTD

DTED

MACN-Pv 5130

105

64

38

MACN-Pv 5130

550

231

117

193

Tabla 30. Medidas del tubo caudal de P. subintermedius.

LM[DT a)|DT b)

DTc)

DDV a)[DDV b)[DDV c¢)

NFL a)[NFL b)

MACN-Pv 5130

960| 70

153

198

74 104

201

5
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B 100 mm

}margen

posterior

100 mm|

100 mm
100 mm

Figura 17. Panochthus subintermedius, holotipo (MACN-Pv 5130). A, fragmentos de la coraza dorsal; B, tubo caudal completo, junto con el

altimo anillo distal fusionado; C, fragmento de la pelvis; D, fémur izquierdo; E, himero derecho, sin la porcion distal.
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Figura 18. Panochthus subintermedius, holotipo (MACN-Pv 5130). Fragmento lateral izquierdo de coraza dorsal. La flecha indica al anterior.
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anillo

Figura 19. Panochthus subintermedius, holotipo (MACN-Pv 5130). Tubo caudal completo, con el altimo anillo distal fusionado.
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Figura 20. Panochthus subintermedius, holotipo (MACN-Pv 5130). Tubo caudal. A, vista lateral derecha; B, vista ventral.
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3. 2. 11. Panochthus greslebini Castellanos, 1942
(Figuras 21-22)

Diagnosis (enmendada de Moreira, 1971: 540): Fémur semejante, por su aspecto
general, al de P. tuberculatus, aunque mas corto y levemente menos robusto, y mas
largo y més robusto que el de Glyptodon clavipes. Osteodermos de la region medio-
dorsal de la coraza dorsal sin delimitaciones externamente visibles. Osteodermos
poligonales, sin figura central distinguible y con patron reticular sin un ordenamiento
determinado. Tubo caudal deprimido, curvado longitudinalmente hacia arriba en el
sector distal. Extremidad distal en punta, menos aguda que en P. subintermedius, pero
no roma como en P. tuberculatus, P. frenzelianus y P. jaguaribensis. Superficie dorsal
del tubo con una figura apical en su extremo distal, entre los primeros pares de figuras
dorso-ventrales, similar a P. subintermedius. Cuatro figuras subelipticas rugosas mas
grandes, deprimidas y elevadas en el centro, en cada una de las caras laterales.

Holotipo: DGM 1-M (ex SGB1784 [ver Mones, 1986: 239]). Tubo caudal casi

completo. Procedencia estratigréfica y geogréafica: Castellanos (1942a: 584): “El tubo

caudal procede del estado de Ceara (Brasil), pero se desconoce el horizonte y también
los sedimentos que los contenian” (sic).

Hipodigma: El holotipo y MNRJ 2760/1V, tubo caudal; MNRJ 2760/2V, fémur
derecho; MNRJ 2760/3V, fémur izquierdo; MNRJ 2760/4V, fragmento de tibia-fibula
derecha; MNRJ 2760/5V, coraza dorsal incompleta; MNRJ 292-V, fragmento de tubo
caudal (non vide); MNRJ 2136-V, fragmento distal de tubo caudal (non vide); MRFC
s/n, trozo de tubo caudal. (Paula Couto (1962) indica que los restos MNRJ 2760
[divididos por Bergqvist (1993), /1V, /2V, 13V, 14V y [5V] corresponden a un mismo
individuo).

Sinonimia: Panochthus oliveiraroxoi Castellanos, 1942; Panochthus rochai Paula
Couto, 1954 (ver los apartados “3. 3. 14.” y “3. 3. 16”).

Distribucion estratigrafica y geografica: Pleistoceno del Noreste de Brasil, estados de
Ceara y Paraiba.

Descripcion:

Esqueleto postcraneal. De esta especie se conocen ambos fémures del mismo individuo,

bien preservados, y un pequefio fragmento de tibia-fibula derecha.
Fémur (Fig. 21): La configuracion general es similar a la de P. tuberculatus, pero es un

poco mas corto y muy levemente menos robusto; es, a su vez, mas largo y mas robusto
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que en Glyptodon clavipes. Como ocurre en P. tuberculatus y P. subintermedius, en la
epifisis proximal, la superficie articular de la cabeza femoral presenta forma subcircular.
En el sector externo de esta epifisis se observa que la superficie del trocanter mayor es
mas rugosa que en P. tuberculatus. Al igual que en Neosclerocalyptus y
Propalaehoplophorus, el trocanter mayor estd en un plano por encima de la cabeza
femoral. La depresion triangular ubicada por debajo de la epifisis proximal es similar a
la de P. tuberculatus y levemente mas profunda que en P. subintermedius. La di&fisis es
de seccion subcircular. En dicha diafisis, e inmediatamente por arriba de la epifisis
distal, en el borde externo, se halla el tercer trocanter. Como en P. tuberculatus, el tercer
trocanter es de forma subtriangular, con su vértice ligeramente inclinado hacia adelante;
toda su morfologia es muy similar a la de Neosclerocalyptus. El didmetro transversal de
la epifisis distal es menor que en P. tuberculatus, pero mayor que en G. clavipes.
Inmediatamente por encima de la troclea esta el hueco supratroclear, mas profundo que
en G. clavipes. La cara posterior de la diafisis es mas lisa que la cara anterior, sin
accidentes de relevancia.

Coraza dorsal. Se conserva una porcion reducida de la coraza. Alli los osteodermos son
poligonales (hexagonales, pentagonales o subcuadrangulares). Externamente no son
visibles las uniones entre los osteodermos, al igual que en P. jaguaribensis; estas suturas
si son muy evidentes en vista interna. La ornamentacion de los osteodermos no presenta
figuras centrales distinguibles, como en P. tuberculatus, P. frenzelianus y P.
subintermedius; es homogeénea y las figuritas poligonales no mantienen ningun patron de
ordenamiento.

Tubo caudal. Tamafio semejante al de P. tuberculatus. Deprimido, recurvado
longitudinalmente hacia el sector distal. La extremidad distal finaliza en punta aguzada,
aunque es menos aguda que en P. subintermedius, pero no es roma como en P.
tuberculatus, P. frenzelianus y P. jaguaribensis. Como en todas las especies de
Panochthus, las figuritas que cubren la superficie del tubo son semejantes a las de la
coraza dorsal.

En vista dorsal (Fig. 22, A) se observan, desde la region proximal, depresiones
circulares rugosas, cercanas a ambos margenes laterales (figuras marginales [ver
Porpino & Bergqvist, 2002: 55, fig. 3]), levemente méas profundas que en P.
jaguaribensis y ligeramente menos que en P. tuberculatus; ademas, en estas ultimas dos
especies dichas depresiones se hallan en menor cantidad. Como en todas las especies del

género, desde esta vista, en la zona distal se evidencian dos grandes depresiones
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subelipticas rugosas, ubicadas simétricamente una de cada lado, las cuales también se

aprecian desde la vista lateral (figuras dorsales [ver Porpino & Bergqvist, 2002: 55, fig.

3]). En el extremo distal, por detras de las grandes depresiones recién mencionadas, hay

una depresion subcircular, la cual esta ubicada en el centro (figuras apicales [ver

Porpino & Bergqvist, 2002: 55, fig. 3]), al igual que en P. subintermedius y a diferencia

de P. tuberculatus y P. jaguaribensis, en los cuales las depresiones subcirculares son

dos y tienen menor didmetro.

En vista ventral (Fig. 22, C), tanto en el material que aqui se describe como en
todos los conocidos para el género, se observa un disefio similar al de la cara dorsal,
aunque con las figuritas y las rugosidades menos marcadas.

En vista lateral (Fig. 22, B), posteriormente a una depresion rugosa Yy
subcircular, ubicada en la zona proximal, se presentan cuatro grandes figuras
subelipticas rugosas, deprimidas y con una elevacién central, las cuales estan rodeadas
por varias hileras de figuritas periféricas similares a las de la cara dorsal; en P.
tuberculatus y P. frenzelianus también se observan cuatro grandes figuras subelipticas;
en cambio, en P. jajuaribensis hay cinco figuras subelipticas a continuacion de la citada
depresion subcircular y en P. subintermedius seis figuras laterales en la porcion
izquierda y cinco en la porcién derecha.

Comentarios: Castellanos (1942a: 583) reconoce esta especie manifestando:
“Ultimamente, el naturalista brasilefio Mathias Oliveira Roxo me ha remitido
cuatro fotografias de un tubo caudal que reproduzco en esta descripcién y que
revelan caracteres particulares distintivos entre los de este tubo y los conocidos,
por cuya causa fundo una nueva especie que denomino Panochthus gresebini en
homenaje a mi distinguido amigo, el ilustre arquedlogo argentino, arquitecto
Héctor Greslebin™.

Chimento & Agnolin (2011) describen un trozo distal de tubo caudal (MMB-
005) del Pleistoceno superior de Rio Dulce, localidad del Dique “Los Quiroga”,
Santiago del Estero, Argentina. En esta Tesis se considera este material, solo observado

en vistas fotograficas, como asignable a P. cf. greslebini.
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Tabla 31. Medidas del fémur de P. greslebini.

LM

DTEP

DTmD

DTD

DTED

MNRJ 2760/2V

529

228

107

167

208

Tabla 32. Medidas del tubo caudal de P. greslebini.

LM[DT a)[DT b)

DT c)

DDV a)

DDV b)

DDV c)|NFL a)

NFL b)

MNRJ 2760/1V|746| 100 | 197

180

73

94

121 4
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Figura 21. Panochthus greslebini (MNRJ 2760/2V). Fémur derecho. A, vista anterior;

B, vista posterior.
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Figura 22. Panochthus greslebini (MNRJ 2760/1V). Tubo caudal. A, vista dorsal. B,

vista lateral derecha. C, vista ventral.
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3. 2.12. Panochthus jaguaribensis Moreira, 1965
(Figuras 23-24)

Diagnosis (enmendada de Moreira, 1971: 531): Osteodermos de la coraza dorsal con
figuras centrales subcirculares de superficie irregular, mas grandes y rugosas que en P.
intermedius. Cada figura central rodeada por figuritas periféricas poligonales,
semejantes a las de P. tuberculatus. Externamente sin suturas entre osteodermos.
Fragmentos del anillo caudal mas distal con grandes figuras centrales rodeadas por
figuritas periféricas. Tubo caudal méas pequefio y mas gracil que el de las especies de
Panochthus del Bonaerense-Lujanense de Argentina. Figuritas poligonales en casi la
totalidad de la cara dorsal, con pocas y leves depresiones rugosas cercanas a los
margenes. Extremo distal del tubo romo, con dos depresiones pequefias y subcirculares,
simétricas (asimétricas en P. tuberculatus). En vista lateral hay cinco figuras
subelipticas grandes, rugosas, deprimidas y elevadas en el centro, posteriores a una
depresion subcircular.

Holotipo: IESC 1-PV, tubo caudal casi completo, con la extremidad proximal apenas

fragmentada. Procedencia estratigréfica y geogréafica: Segin Moreira (1965: 2), podria

corresponderse con el “Pampeano Superior” de Argentina. Municipio de Limoneiro del
Norte, estado de Ceara (Brasil).

Hipodigma: El holotipo y MNRJ 2759-V, tubo caudal completo, con vértebras
incluidas y soldadas; fragmentos de anillos caudales; fragmentos de osteodermos
sueltos de la coraza dorsal. Bergqvist (1993: 150) ordena este material de la siguiente
manera: MNRJ 2759/1V, tubo caudal; MNRJ 2759/2V y MNRJ 2759/3V, partes del
primer anillo caudal semi-mdvil; MNRJ 2759/5V, parte de coraza dorsal. MCC 1564V,
osteodermos de la regién dorsal de la coraza dorsal. Presentados aparentemente como
del mismo individuo.

Distribucion estratigrafica y geogréfica: Pleistoceno del Noreste de Brasil, estados de
Ceara y Paraiba.

Descripcion:

Esqueleto postcraneal. En el material MNRJ 2759-V, segin Moreira (1971: 531), nueve

0 diez vértebras caudales estan incluidas y fusionadas con el tubo caudal; dichas
vértebras disminuyen de tamafio antero-posteriormente.
Coraza dorsal. En el mayor fragmento preservado (segin Moreira [1971: 531]

correspondiente a la region medio-dorsal), externamente no se observan suturas- entre
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los osteodermos, pero si se aprecian en vista interna; en la regioén dorsal de P.
tuberculatus, P. frenzelianus, P. intermedius y P. subintermedius es donde menos se
observan las mencionadas suturas. La ornamentacion de los osteodermos consiste en
grandes figuras centrales subcirculares, rodeadas por figuritas periféricas poligonales.
En los osteodermos aislados también se presentan figuras centrales, las cuales son
similares a las de P. intermedius. Las figuras centrales son de superficie irregular, mas
grandes y rugosas que las de P. intermedius (Fig. 23).

Anillos caudales. Los fragmentos del anillo caudal méas distal presentan grandes figuras

centrales rodeadas por figuritas periféricas similares a las de la coraza dorsal

Tubo caudal. De tamafio menor y una morfologia similar, aunque es mas grécil, que el
de las especies del género conocidas para el lapso Bonaerense-Lujanense de Argentina;
presenta un contorno cilindrico-cénico y disminuye su didmetro dorso-ventral en
sentido distal, mientras que la extremidad proximal es de contorno casi completamente
circular; el largo es bastante menor al de P. subintermedius. El extremo distal es romo,
como en P. tuberculatus y P. frenzelianus, a diferencia de P. subintermedius y P.
greslebini. Las figuritas de la superficie dorsal del tubo son semejantes a las periféricas
de los osteodermos de la coraza dorsal.

En vista dorsal (Fig. 24, A) se observan, desde la region proximal, depresiones
circulares rugosas, cercanas a ambos laterales (figuras marginales [ver Porpino &
Bergquvist, 2002: 55, fig. 3]), menos profundas que en P. tuberculatus y P. greslebini; en
estas Gltimas especies dichas depresiones se encuentran en mayor cantidad; en P.
subintermedius tienen mayor diametro y mayor profundidad y se hallan méas cercanas a
los bordes laterales. Excepto estas leves depresiones, en la vista dorsal solamente se
observan figuritas poligonales, a diferencia de P. tuberculatus, P. frenzelianus, P.
greslebini y P. subintermedius, en las cuales se aprecian figuras centrales. En esta
misma vista, distalmente se distinguen dos grandes depresiones subelipticas rugosas,
ubicadas simétricamente, las cuales también se pueden observar lateralmente (figuras
dorsales [ver Porpino & Bergqvist, 2002: 55, fig. 3]). Estas dos grandes depresiones
subelipticas rugosas, como ya se menciond, se presentan en todas las especies de
Panochthus. En el extremo distal, por detrds y entre estas grandes depresiones, hay dos
depresiones mas pequefias y subcirculares (figuras apicales [ver Porpino & Bergqvist,
2002: 55, fig. 3]), simétricas; en P. tuberculatus estas no son simétricas; en P. greslebini
y P. subintermedius en dicha posicion solamente se encuentra una depresion, la cual se

halla en el centro y tiene mayor didmetro que en las especies que poseen dos.
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En vista ventral (Fig. 24, C), como se ha reiterado en todas las especies del
género, se observa un disefio similar al de la cara dorsal, aunque con las figuritas y las
rugosidades menos marcadas.

En vista lateral (Fig. 24, B), existe, como en las especies de Panochthus antes
descriptas, una depresion rugosa y subcircular seguida, hacia el extremo distal, por
cinco figuras subelipticas mas grandes y mas rugosa que la depresion subcircular mas
proximal, las cuales son deprimidas y elevadas en el centro (segin Porpino & Berggvist
[2002: 55, fig. 3] una de ellas corresponde a la figura ventral del par dorsal-ventral); en
P. tuberculatus, P. frenzelianus y P. greslebini existen cuatro grandes figuras
subelipticas situadas distalmente a la citada subcircular; en P. subintermedius se
presentan seis de esas figuras laterales en el lado izquierda y cinco en el derecho. Las
grandes figuras estan rodeadas por varias hileras de figuritas poligonales, similares a las
de la cara dorsal.

Comentarios: Ver el apartado “3. 3. 17. Parapanochthus jaguaribensis (Moreira, 1965)

Moreira, 1971”, en cuanto a las alternativas taxondmicas de Panochthus jaguaribensis.

Tabla 33. Medidas del tubo caudal de P. jaguaribensis.

LM[DT a)[DT b)|DT c)[DDV a)[DDV b)[DDV c)|NFL a)|NFL b)
MNRJ 2759/1V|985| 96 | 159 | 172 | 80 | 100 | 153 | 5 5
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Figura 23. Panochthus jaguaribensis (MNRJ 2759-V). Fragmentos de la coraza dorsal.

A, B, C, D, no es posible precisar la region de la coraza a la que pertenecen (Moreira
[1971: 532-533] dice que son de la region de la coraza).
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Figura 24. Panochthus jaguaribensis (MNRJ 2759-V). Tubo caudal. A, vista dorsal. B,

vista lateral derecha. C, vista ventral.
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3. 2. 13. Panochthus cf. subintermedius Castellanos, 1937
(Figuras 25-27)

Material: MLP 84-1X-2-11, craneo incompleto.

Procedencia estratigrafica y geografica: Parte superior de la Formacién Ensenada
(Pleistoceno temprano tardio) de la Cantera de Hernandez, alrededores de La Plata,
provincia de Buenos Aires, Argentina.

Estado de conservacion: En el craneo MLP 84-1X-2-11, la mitad derecha es la mejor
preservada. Falta el extremo anterior de la regidn rostral y los senos frontales; el arco
cigomatico estd incompleto, pues esta rota la apdfisis descendente; falta la apofisis
postorbital. La serie dentaria superior derecha esta completa, aunque los molariformes
no estan bien conservados. De la izquierda, solamente estan los tres molariformes
posteriores, parcialmente fragmentados, de los que el M6 preserva. Unicamente los dos
I6bulos posteriores.

Descripcion:

En vista anterior (Fig. 25, B) se observa, aunque los huesos nasales no se
encuentran en buen estado de conservacion, que estos son descendentes. Si bien en el
craneo MLP 84-1X-2-11 los nasales y frontales estan parcialmente preservados, se
puede inferir que el desarrollo de la neumatizacion no alcanza el grado de P.
tuberculatus, P. frenzelianus y P. intermedius (Fig. 26). La escotadura orbitaria es
alargada en sentido dorso-vental, como en P. frenzelianus y P. intermedius, y a
diferencia de P. tuberculatus, en el cual es mas circular. La fosa orbitaria es de mayor
tamafo que en todas las especies del género. Entre la fosa orbitaria y la temporal esta el
proceso postorbital, que no se une con el arco cigomatico; en consecuencia, ambas fosas
estdn comunicadas entre si, tal como ocurre en P. frenzelianus, P. intermedius y en las
especies del género Glyptodon; en cambio, en P. tuberculatus el proceso postorbitario
es completo, incomunicando asi, en vista externa, ambas fosas.

El contorno de la fosa orbitaria esta roto en la zona en la cual se ubica el hueso
lacrimal; sin embargo, se puede inferir que el tubérculo lacrimal sobresale, tal como
ocurre en P. tuberculatus, y a diferencia de P. frenzelianus. La apofisis descendente del
maxilar no estd preservada, por lo que no se puede observar su longitud ni su
morfologia.

En vista lateral (Fig. 25, A) se observa que el arco cigomatico es mas robusto

que en P. intermedius, P. tuberculatus y P. frenzelianus, al tiempo que disminuye su




3. Sistematica Martin Zamorano

didametro dorso-ventral en sentido antero-posterior, a semejanza de P. frenzelianus. El
diametro dorso-ventral del arco es méas constante que en P. tuberculatus, a semejanza de
P. frenzelianus. Posteriormente a la fosa orbitaria, el arco cigomético no sobresale tanto
lateralmente y en cambio comienza a acercarse gradualmente hacia la zona de su
insercion temporal, tal como en P. frenzelianus y a diferencia de P. tuberculatus. El
arco cigomético del craneo MLP 84-1X-2-11 desde debajo de la Orbita hasta su
insercion en la zona temporal describe, una curva concava en sentido postero-dorsal, a
semejanza de P. frenzelianus y P. intermedius; en contraste, en P. tuberculatus el arco
cigomatico, por detras de la orbita y hasta poco antes de su insercion, se dispone recto
horizontalmente.

El borde alveolar en los maxilares es irregular, pues se eleva en la zona media;
esta morfologia contrasta con lo observado en las otras especies del género, en las que el
borde alveolar de los maxilares es més recto.

En vista dorsal (Fig. 25, C), pese a la mala conservacion de los huesos parietales
y frontales, se identifica una cresta sagital, ausente en P. tuberculatus. A su vez, la
cresta lambdoidea o parieto-occipital se encuentra muy desarrollada mas, que en P.
intermedius y mucho méas que en P. tuberculatus.

La fosa temporal es mas amplia que en P. tuberculatus, debido a que el craneo
no se expande lateralmente, a diferencia de P. tuberculatus. En la mencionada fosa se
ubica el masculo temporal, que actta junto con el masetero y el pterigoideo para elevar
la mandibula (Sisson y Grossman, 1977: 245).

En vista posterior el foramen magnum es de seccidn eliptica, con su eje mayor
dispuesto en sentido horizontal.

Los condilos occipitales de este ejemplar son de gran tamafio, de seccion
subeliptica y con su eje mayor dispuesto en sentido horizontal; en cambio, en P.
tuberculatus y P. intermedius, estos son de tamafio proporcionalmente mucho menor y
de seccion subcuadrada.

Los bordes de la abertura de las narinas internas describen un contorno
rectangular. EI didmetro transversal de dicha abertura es levemente mayor que el dorso-
ventral, a diferencia de P. tuberculatus y P. intermedius, en los cuales el diametro
transversal es el menor.

En vista ventral (Fig. 25, D) el arco cigomatico esta marcadamente mas separado
del neurocraneo que en vista dorsal (Fig. 25), a semejanza de P. intermedius y P.

tuberculatus, aunqgue en estos taxones este rasgo estd menos acentuado.
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El paladar es concavo longitudinalmente (ver Figs. 25, E y F), a diferencia de P.
tuberculatus, en el cual es plano. El paladar de este ejemplar desciende hasta unirse con
los alvéolos gradualmente, formando un angulo obtuso; en cambio en P. tuberculatus la
unioén es mas abrupta casi formando un angulo recto; en P. intermedius se observa una
morfologia intermedia entre las especies mencionadas.

Denticion (ver Fig. 27). De la serie dentaria izquierda se preservan los tres molariformes
posteriores; al M6 le falta el 16bulo anterior. La serie dentaria del lado derecho esta
completa, con sus ocho molariformes. Es proporcionalmente mas larga que la de P.
tuberculatus. Los M2-M8 son trilobulados, similares a los de P. tuberculatus. EI M1 es
de seccion subeliptica, a diferencia del M1 de P. tuberculatus y de P. intermedius, el
cual es trilobulado, con los Iébulos isodiamétricos. Los M1-M3 de este ejemplar estan
imbricados; los I6bulos tienden a ubicarse paralelamente a la serie dentaria. Esta tltima
caracteristica no es compartida por ningtn “Hoplophorinae”.

Comentarios: En trabajos previos (Scillato-Yané & Carlini, 1998; Tonni et al., 1999;
Zamorano & Scillato-Yané, 2006), este ejemplar fue asignado a P. cf. intermedius. Sin
embargo, Zurita et al. (2011) presenta nuevo material muy completo, procedente de
Bolivia, que se atribuye a P. intermedius (vide supra) y el craneo correspondiente es
disimil a MLP 84-1X-2-11. La otra especie de Panochthus que proviene de niveles
ensenadenses de la region pampeana es P. subintermedius, de la que no se conoce el
craneo. Considerando que P. subintermedius es una especie de grandes dimensiones y el
craneo MLP 84-1X-2-11 corresponde sin duda a una especie de Panochthus, el
doctorando considera que la decision méas acertada es atribuir el craneo MLP 84-1X-2-

11 a P. cf. subintermedius.
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Tabla de medidas del craneo

Martin Zamorano

LM | AB | DTFO | DDVFO | DTFT | DAPFT | DACDO
MLP 84-1X-2-11 | 350y | --- 86 98 86 111 66
DADFT | DTP | LSD | DDMAC | DTMAC | DTBm
63 61 | 250 91 95 48

x): Se estima que le faltan aproximadamente 100 mm para completar la longitud

méaxima (ver Fig. 26).
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100 mm

100 mm

Figura 25. Panochthus cf. subintermedius (MLP 84-1X-2-11). Craneo: A, vista lateral
derecha; B, vista frontal; C, vista dorsal; D, vista ventral; E, vista antero-ventral, con el
eje del paladar ubicado de adelante-arriba hacia atrés-abajo; F, vista antero-ventral, con

el eje del paladar ubicado de adelante-abajo hacia atras-arriba.
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Figura 26. Panochthus cf. subintermedius (MLP 84-1X-2-11). Craneo, vista lateral derecha, con trazos que reconstruyen el perfil probable. La

linea de trazos corresponde a P. cf. subintermedius y la de puntos a P. tuberculatus. Tomado y modificado de Scillato-Yané & Carlini, 1998.
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50 mm
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Figura 27. Panochthus cf. subintermedius (MLP 84-1X-2-11). Esquema de las series

O N PN

dentarias superiores. A, derecha y B, izquierda.
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3. 3. Especies nominnadas de panoctinos consideradas no validas o mal asignadas

genéricamente

3. 3. 1. Panochthus giganteus (Serres, 1866) (in Pouchet, 1866) Burmeister, 1874

Como se menciond en el inciso 1-5, Burmeister (1874: 140-141) considera que
el Glyptodon giganteus descripto por Pouchet (1866) —quien aclara en ese trabajo que
dicha especie pertenece a Serres-, corresponde al género Panochthus. ElI mismo autor
(Burmeister, 1866: 194) ubica Glyptodon giganteus como un sinénimo de Panochuthus
tuberculatus. Burmeister (1874: 140) reconoce que, después de estudiar el esqueleto
completo de P. tuberculatus, considera a G. giganteus como sinénimo de G.
clavicaudatus:

““...examinando el individuo completo de Panochthus tuberculatus he comprendido
pronto, que la pelvis descripta por Pouchet no es de este animal, sino de una
especie mucho mas grande, que no puede ser otra que la primera en nuestra
clasificacion en el Tomo primero de los Anales pagina 191, descripta bajo el titulo
Glyptodon clavicaudatus de Owen” (Burmeister, 1874: 140).

En la pagina siguiente, Burmeister (1874: 141) declara que, al leer la corta
descripcion de Owen (1846) sobre G. clavicaudatus, no encuentra en esta Ultima
caracteristicas para considerar que G. clavicaudatus y G. giganteus sean la misma
especie. Asimismo, le parece méas apropiado denominarla Panochthus giganteus,
“...segln nuestros conocimientos actuales ella es en verdad la mas grande de todos los
Glyptodontes™ (Burmeister, 1874: 141).

Finalmente, luego de expresar, como se ha visto, distintas opiniones en el tomo
Il de su “Monografia de los Gliptodontes” (Burmeister, 1874), Burmeister concluye:

“En mi relacion anterior, pag. 140, habia traido este animal al género

Panochthus, por la similitud general de la configuracion de la pelvis con la de

Panochthus tuberculatus, y la del tubo terminal de la cola. Hoy, en poder de

todos los huesos principales del esqueleto y principalmente del craneo, sé muy

bien, que el Glyptodon giganteus de Serres no es verdaderamente un Panochthus,

sino un género particular cercano, diferente no solamente por la figura del tubo

terminal de la cola en forma de clava, sino principalmente por la diferencia

completa de la configuracion del craneo, y tambien por la falta del dedo Gltimo
pequefio del pié anterior; el que no ha tenido mas que tres dedos completos en

lugar de los cuatro de los géneros Panochthus y Hoplophorus. Por esta razon me
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veo obligado & establecer para el Glyptodon giganteus de Serres un género

nuevo aparte, al que daré el apelativo Doedicurus, derivado de dos palabras

griegas, que significa un animal con cola hinchada, aludiendo a la figura de la

clava del fin de la cola de este nuevo grupo genérico” (Burmeister, 1874: 394).

La gran mayoria de los autores posteriores a Burmeister toman como especie
tipo de Doedicurus a G. clavicaudatus ignorando G. giganteus, aunque Doedicurus es
sin duda un género que funda para incluir esta especie. Las dos especies mencionadas

son consideradas sindnimos (Castellanos, 1940) (ver Mones, 1994: 81).

Cabe aclarar que el tomo Il de la “Monografia de los Gliptodontes” (Burmeister,
1874) llevé afos de elaboracion y de edicidn, por lo cual al autor muchas veces le era
imposible realizar correcciones sobre hojas antes por €l escritas y entregadas a la
imprenta. En consecuencia, resultan explicables las posiciones tan distintas asumidas

por Burmeister en la misma obra.

3. 3. 2. Panochthus bullifer Burmeister, 1874

Burmeister (1874: 5) reconoce esta especie y en la péagina 103 de la misma
monografia se refiere a ella nuevamente. Es considerada como Propanochthus bullifer
(Burmeister, 1874) Castellanos, 1925 (ver el apartado 3. 2. 5).

3. 3. 3. Panochthus lundii Burmeister, 1874

La especie P. lundii Burmeister, 1874 esta descripta sobre las figuras de la parte
anterior de un craneo y un pie dadas por Lund (1844), a las cuales este ultimo autor
reunid, junto con un trozo de coraza perteneciente, segin Burmeister (1874: 29), al
género Glyptodon, bajo el nombre de Hoplophorus euphractus Lund, 1839. Segun
Burmeister (1874: 29), las figuras presentadas por Lund (1844) corresponden a una
especie de Panochthus diferente a P. tuberculatus. En este mismo trabajo, pero mas
adelante, Burmeister concluye que ambas figuras pertenecen muy probablemente a una
especie por ¢l fundada, P. bullifer, “porque ella ha vivido mas al norte, estendiendose

facilmente hasta el Brasil interior; pero como no hay probabilidad de certificar esta
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cuestion, propongo aceptar la especie de Lund como separada, Ilamandola con el
apelativo de su descubridor muy meritorio: Panochthus Lundii”” (Burmeister, 1874:
103, sic). En esta Gltima pagina Burmeister sefiala también que Lund (1844, non vide)
figura una “canilla” (sic; seguramente una tibia) y se la asigna a Scelidotherium
Bucklandii (sic), pero que para él pertece a P. lundii.

Previamente, Lund (1839) refiere a Hoplophorus euphractus un hueso
mesocervical y dientes, los cuales, segin Burmeister (1874: 30), deben pertenecer a
Glyptodon. En consecuencia Lund (1842 y 1844) incluye erroneamente (Segun
Burmeister, 1874: 29-30, 103), dentro de Hoplophorus euphractus, materiales que
corresponden tanto a especies de Panochthus como de Glyptodon.

Ameghino (1889) ubica Hoplophorus euphractus en la sinonimia de
Hoplophorus meyeri Lund, 1844. Esta ultima especie la fund6 Lund basandose en partes
del holotipo de H. euphractus (ver Zurita, 2007). En trabajos mas modernos, e. g.
Mones (1986: 236) y Porpino et al. (2010: 911), se considera H. meyeri como sinénimo
de H. euphractus.

3. 3. 4. Panochthus morenoi Ameghino, 1881

En las publicaciones de los ultimos afios, en las que aparecen listas con las
especies incluidas en la Tribu Panochthini, esta especie es considerada valida (Scillato-
Yané et al., 1995; Cione et al., 1999; Zamorano & Scillato-Yané, 2006; Zurita et al.,
2009a). En esta Tesis y en Zamorano et al. (2012) se propone que Panochthus morenoi
Ameghino, 1889, non Ameghino, 1881, quede como un sindénimo de Panochthus
tuberculatus; a su vez, se considera nomen dubium Panochthus morenoi Ameghino,
1881, non Ameghino, 1889. No se puede observar el holotipo de P. morenoi Ameghino,
1881, el cual tampoco se ha figurado y del que se desconoce su paradero (Mones, 1986;
Zamorano et al., 2012). Sobre dicho holotipo dice Ameghino (1877: 6):

“Mucho mas de estrafiar es que a pesar de presentarse el terreno pampeano en los
puntos que he recorrido mui desarrollado y de haberlo seguido por leguas enteras,
no me haya sido posible encontrar huesos fosiles de los mamiferos caracteristicos
de esta formacién si se esceptian algunas mal conservadas placas de la coraza de
un panocto estraidas de los depoésitos cuaternarios que se hallan en la orilla del

Plata en el mismo puerto de Montevideo”.
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Para fundar esta especie Ameghino se baso sobre restos colectados por él mismo
en la bahia de Montevideo, en diciembre de 1876, los cuales fueron los Unicos de
mamiferos fdsiles encontrados durante esa excursion (ver Ameghino 1877). Las
caracteristicas que indica el autor para este material (holotipo de P. morenoi), cuya
localidad tipo es Uruguay, Bahia de Montevideo son:

“Las placas de la coraza de esta especie se distinguen de las otras por sus

arealitas rudimentarias unidas unas & otras por asperosidades. Los surcos que

dividen las arealitas apenas estan marcados, y toda la superficie de las placas

presenta un gran nimero de agujeros aunque de pequefio diametro” (Ameghino,

1881: 309, sic).
Mas tarde, Ameghino (1889: 834, 1am. LXV, figs. 1, 2, 3) agrego la descripcion de un
ejemplar muy completo (craneo, esqueleto postcraneal, coraza dorsal, anillos caudales y
tubo caudal) (ver Fig. 6), muy bien conservado, procedente de Tapalqué (centro de la
Provincia de Buenos Aires), MLP 16-29. Fue Lydekker (1895: 36-39, lams. XX y
XXII1) el primero que asignd los restos MLP 16-29 a P. tuberculatus; esta asignacién
coincide y sirve de precedente a la decision adoptada en esta Tesis (Panochthus
morenoi Ameghino, 1889, non Ameghino, 1881, queda como un sinénimo de
Panochthus tuberculatus). También sirve de precedente Zamorano (2009) y, sobre todo,
Zamorano et al. (2012). En este Gltimo trabajo se designa el ejemplar MLP 16-29 como
neotipo de P. tuberculatus; esta decision se adopta debido a que el material tipo (dos
sintipos) debe considerarse perdido, ya que, pese a los esfuerzos realizados, no ha sido
posible hallarlo en las colecciones del BM(NH) (Mones, 1986; Current, com. pers.,
2010), donde oportunamente fue parcialmente depositada la coleccion paleontoldgica
del Royal College of Surgeons de Londres.

En la critica a las ldminas de la obra de Lydekker, Ameghino (1920) dice de la
lamina XX (1920: 857):

“Por las dimensiones poco considerables del ejemplar, por el pequefio nimero de
pequefios tubérculos que hay en la superficie de las placas y por la ausencia de
grandes figuras centrales en las placas de la penultima hilera, considero a esta
pieza como representativa de un ejemplar tipico de Panochthus Morenoi™.
Y de la lamina XXII1 dice (1920: 859-861):

“Este esqueleto es del mismo individuo que la coraza figurada en la lamina XX y
es presentado por Lydekker como si fuese de Panochthus tuberculatus. De acuerdo
con la pequefiez del esqueleto, la forma redondeada del craneo, etc., lo considero

como un ejemplar tipico de Panochthus Morenoi”.
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Cabe aclarar que en el material MLP 16-29, que utiliz6 Ameghino (1889: 834)
para ampliar la descripcion de Panochthus morenoi, no se observan las caracteristicas
indicadas en la descripcion original de esta especie (Ameghino, 1881), las cuales, en la
intencion de nuestro sabio paleont6logo, deberian permitir identificar este ejemplar
como una especie diferente de Panochthus tuberculatus. Es decir, en el individuo MLP
16-29, el cual se encuentra exhibido en la sala IX de la Facultad de Ciencias Naturales y
Museo de La Plata, los osteodermos no reproducen la descripcion realizada por

Ameghino (1881: 309), pues no se observan “...sus arealitas rudimentarias unidas
unas & otras por asperosidades”. No se verifica que ““Los surcos que dividen las
arealitas apenas estan marcados”. Tampoco se aprecia la Gltima caracteristica que
Ameghino (1881: 309) sefiala para P. morenoi, a saber: “toda la superficie de las placas
presenta un gran nimero de agujeros aunque de pequefio diametro”; en definitiva, no
se advierte, en el material MLP 16-29, ninguna de las caracteristicas sefialadas por
Ameghino (1881).

En la publicacién original, en la que Ameghino reconoce esta especie, la
denomina Panochthus Morenoii (sic). Luego el mismo Ameghino (1889), sin dar las
razones, modifica su ortografia a P. Morenii (sic). Las contribuciones mas recientes,
mencionan esta especie, como P. morenoi (Cione et al., 1999; Scillato-Yané et al.,
1995; Zamorano & Scillato-Yané, 2006; Zurita et al., 2009a). Si bien “morenoii” es la
grafia original, Lydekker (1887:125) la corrige correctamente a “morenoi”. Para que las
dos “ii” fueran correctas el apellido deberia latinizarse a Morenius, eliminar el sufijo
“us” y entonces agregar la segunda “i”, con el resultado “morenii”. Ameghino (1895:
177) acepta sin comentarios la enmienda de Lydekker (Mones, com. pers., 2011), por lo

cual practicamente todos los autores continuaron refiriéndose a “P. morenoi”.

3. 3. 5. Panochthus eocenus Scalabrini, 1887

Esta especie, considerada nomen nudum (ICZN, 1999; ver Mones, 1986: 238), es
nominada asi, P. eocenus [originalmente con la grafia ““Eocenus™], por P. Scalabrini,
aunque haciendo clara alusion a que el material sobre el que se basé para reconocerla
proviene del supuesto Oligoceno, seguramente de las barrancas entrerrianas del rio
Parana. Scalabrini nombra por primera vez la especie diciendo (1877: 7): «Pero de la

época terciaria oligocena solo se tiene en el establecimiento (Museo de Parana) un
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fragmento de la cola que dile el nombre especifico de Panochthus Eocenus, en un

trabajo que estoy preparando sobre “Los Glyptodontes de Entre-Rios™».

3. 3. 6. Panochthus beyrichi Roth, 1888

Roth (1988: 401) reconocio P. beyrichi [originalmente con la grafia “Beyrichi’’].
Esta especie corresponde cae en la categoria de nomen nudum (ICZN, 1999) (ver
Mones, 1986: 237). Roth (1888: 401) indica que la especie por €l reconocida procede
del “Pampeano inferior”. Ameghino (1908: 361) denota: “Es, pues, evidente que, el
pampeano inferior de Roth corresponde al pampeano inferior de Ameghino”. El
“pampeano inferior” de Ameghino (1881) es luego denominado por el mismo
Ameghino (1889) como “ensenadense” y se corresponden con el Piso/Edad
Ensenadense de Cione y Tonni (1999) (ver Soibelzon, 2008).

Aunque el autor no lo aclara, muy probablemente nominé esta especie en honor
al destacado geologo aleman Heinrich Ernst Beyrich (Berlin, 31 de agosto de 1815 —
Berlin, 9 de julio de 1896), quien fue director de la coleccion paleontoldgica del Museo
de Mineralogia de la Universidad de Berlin en 1857, y director de ese Museo en 1875.
Reconoci6 pronto el valor de la Paleontologia en el trabajo estratigrafico y llevé a cabo
valiosas investigaciones. En 1854 sugirio el nombre de Oligoceno para ciertos estratos
terciarios intermedios entre el Eoceno y el Mioceno, y el término fue adoptado
oficialmente. En 1865 consigui6 el cargo de profesor de Geologia y Paleontologia en la

Universidad de Berlin, donde tuvo mucho éxito (Colaboradores de Wikipedia, 2010).

3. 3. 7. Panochthus brocherii Moreno, 1888

Moreno (1888: 9) nombra esta especie sin dar ninguna caracteristica ni figura,
por ende queda bajo la categoria de nomen nudum (ICZN, 1999; ver Mones, 1986: 237).
El nombre especifico “brocherii” deriva del apellido del sacerdote catdlico José
Gabriel del Rosario Brochero, a quien se homenajed el 28/1/1916 denominando una
localidad de Cdrdoba como “Villa Cura Brochero”. En el afio en que Moreno nomina la

especie la regién se conocia como “Villa del transito”. Y se Ilamo6 originalmente
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Quisquisacate; luego, durante el s. XVIII, Torolto (Denaro, 2007; Colaboradores de
Wikipedia, 2011).

Esta especie se incluye en la lista sinonimica de Nopachtus coagmentatus (ver el
apartado 3. 2. 2).

3. 3. 8. Panochthus trouessarti Moreno, 1888

Moreno (1888: 9) dio a conocer la especie Panochthus trouessarti, a partir de un
fragmento de la region postero-dorsal izquierda de la coraza, con cinco hileras
transversales de osteodermos; procede, segln este autor, de “Monte Hermoso” (sic),
provincia de Buenos Aires, sin mas detalles (Moreno, 1888). Afios despues, Castellanos
(1925) ubico dicha especie en el género Nopachtus Ameghino, 1888. Posteriormente,
Castellanos (1942a) atribuyd a N. trouessarti la mitad lateral derecha de una coraza, a la
cual describe detalladamente; no obstante, dicha atribucién especifica no esta
justificada. Finalmente, Zamorano et al. (2011) reconocen una nueva combinacién para
el holotipo de este taxon, Phlyctaenopyga trouessarti, asi como una nueva especie para
el material de Castellanos (1942a), la mitad lateral derecha de una coraza, ahora

holotipo de Nopachtus cabrerai (ver el apartado 3. 2. 3).

3. 3. 9. Panochthus vogti Roth, 1888

Roth (1888: 401), en la misma lista en la cual aparece P. beyrichi (apartado 3. 3.
6), ubica P. vogti [originalmente con la grafia “Vogti’], también considerada nomen
nudum (ICZN, 1999; ver Mones, 1986: 238). Roth (1888: 401) indica como procedencia
estratigrafica “Pampeano inferior”. Ver lo expresado en “P. beyrichi” sobre el
“Pampeano inferior” de Roth. Ver mas detalles sobre esta especie en el apartado 3. 3.
11.
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3. 3. 10. Panochthus (?) nodotianus Ameghino, 1889

Nodot describe y figura (1857: 102-103, 1am. 8, fig. 4) la extremidad distal del
tubo cudal de un gliptodontido, al cual ubica en su “Premier groupe: Queues conico-
cylindroides. G. Glyptodon, Ow.”. Y manifiesta:

“Cet échantillon a vingt-six centimetres de longueur ; il appartient a I"extrémité
libre de la queue et se prolonge un peu du c6té droit; la cassure s’est faite
longitudinalment et juste dans |"axe, en laissant exister cependant une partie trés-
notable du c6té gauche. On voit dans la cassure, d’abord une cavité médiane,
conique, allongée, destinée a recevoir les vertebres caudales ainsi que les chairs
qui les recouvraient, ensuite I'épaisseur du teste, qui est de trois a quatre
centimétres. On n"apercoit pas de sutures sur cet échantillon, ce qui prouverait
qui'il a appartenu a un individu trés-adulte.

La surface supérieure de I'extrémité obtuse de cette queue se compose de deux
disques presque elliptiques, d"un décimétre de longueur sur sept centimétres de
largeur, qui s"articulent ensemble comme une coquille bivalve sur I"axe médian et
renferment I"extremité des vertebres caudales. La surface supérieure de ces deux
disques est recouverte d aspérités et de lames minces trés saillantes et ondulées qui
s’étendent de la partie médiane, ou regne une élévation sub-conique, a la
circonférence, qui elle-meme la forme d”un fort bourrelet.

Sur I"axe médian de cette queue, et intercallé dans I"angle entre les deux plaques
ci-dessus décrites, se trouve un autre disque de quarante-cing millimetres de
diameétre, de forme subcirculaire, trés-concave et couvert de rugosités ridées sur
toute son étendue ; puis, au-dessus de celui-ci, deux autres disques plus grands,
elliptiques, dont les grands axes, paralleles a lI'axe de la queue, ont huit
centimétres de longueur et sont articulés ensemble ; ces disques sont, comme ceux
des extrémités de cette queue, recouverts d asperités ondulées et de saillies
rayonnant du centre un peu convexe a la circonférence, qui prend la forme d"un
fort bourrelet. Ce dernier caractére donne a toutes ces surfaces elliptiques un
aspect tres-ressemblant a des empreintes sigillaires.

Enfin a I'extrémité de la partie qui reste intacte du c6té droit, se trouve encore
une grande surface de neuf a dix centimetres de long, toujours elliptique, qui
ressemble en tout a celles qui terminent la queue, et dont elle n"est séparée que par
un intervalle de cing centimeétres.

Une multitude de petites éminences, toutes elgament saillantes et variant

considérablement dans leurs formes polyédriques, entourent et remplissent toutes
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les lacunes entre les surfaces elliptiques ci-dessus décrites. Toutes ces éminences
sont trés-nottement desinées par un systéme de réticulation en forme de canaux
assez régulier et lisse; ce qui donne un aspect tres-agréable a cette portion de
queue.

Cet échantillon, dont nous avons un platre, provient du crag de Montevideo; il

fait partie de la collection de Muséum de Paris, qui I"a recu de M. Villardebo™.

Henri M. D. de Blainville (1864), en su “Ostéographie”, figura la extremidad del
tubo caudal, reproducida de Nodot (1857) y sin ninguna indicacion adicional.

Mas adelante, Ameghino (1889: 834) reconoce el fragmento como de una nueva
especie de Panochthus, P. (?) nodotianus:

“Es evidente que esta pieza procede, sind de una especie del género Panochthus, &
lo menos de un género muy cercano, pero la extremidad de la cola formada por
dos enormes verrugas elipicas separadas en su extremidad posterior por una
hendidura perpendicular, y muy poco divergentes por adelante, no permiten
identificarla con ninguna de las especies de Panochthus, constituyendo
evidentemente una especie distinta que designo con el nombre de Panochthus (?)
Nodotianus en honor de Nodot, que es quien la ha dado a conocer”” (Ameghino,
1889: 834).

Es esta tesis se le da la categoria de nomen dubiun, nombre de aplicacion
dudosa, segun el ICZN (1999). Claramente expresado por Mayr (1969: 407): “The
name of a nominal species for which available evidence is insufficient to permit
recognition of the zoological species to which it was applied” (ver Simpson, 1948;
Chorn & W0hetstone, 1978; Mones, 1989). Coincidiendo con Ameghino, el fragmento
visto en la figura pertenece a una especie del género Panochthus. Pero teniendo en
cuenta que, dentro del género e incluso dentro de una misma especie de Panochthus, la
ornamentacion del tubo caudal es lo que mas varia y dada la insuficiencia de los
caracteres diagnosticos, no se puede reconocer el material en cuestion como
correspondiente a una nueva especie. Por ende, a la extremidad del tubo caudal
mencionado y figurado por Ameghino (1889: 834, Iam. fig. 4) se la considera como de
un Panochthus sp. indet.

A esto se le suma el inconveniente de no poder observar el material tipo. Solo se
puede acceder a las figuras de Nodot (1857), Blainville (1864) y Ameghino (1889). El
resto en cuestion, segun Ameghino (1889), deberia estar conservado en el Museo

Nacional de Historia Natural de Paris (MHNP); actualmente no se encuentra alli (fide
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Mones, 1986: 238, quien menciona para este material los nimeros MNHNP PAM-292
[ex MNHNP A.C.-7506]).

Ameghino (1889), reproduciendo a Nodot (1857: 103), nos cuenta que dicha
pieza fue colectada por Vilardebd en los alrededores de Montevideo; y agrega que, dada
la cercania con la Argentina del sitio de hallazgo, se puede asegurar que la especie a la
cual corresponde el material también debe haber habitado la Republica Argentina.

Ameghino (1889), atribuye este material a la Formacion pampeana (sic).

3. 3. 11. Panochthus voghti Ameghino, 1889

Se coloca esta especie (P. voghti) en la sinonimia de Panochthus tuberculatus.
Dicha especie fue reconocida por Ameghino (1889: 836-837, lam. LVII, fig. 4), a base
de la vista fotogréfica de un crdneo completo. Los restos en cuestion fueron hallados por
Santiago Roth en el Arroyo Pergamino (norte de la provincia de Buenos Aires). Roth le
obsequié la fotografia a Ameghino y le comunicO que la especie se distingue
principalmente de P. tuberculatus por su tamafio bastante menor y por el tubo caudal
mas corto y mas grueso (ver Ameghino, 1889; Castellanos, 1942a). El craneo completo
con el cual Ameghino reconoce la especie corresponde al ejemplar MHGN 633/02, el
cual se encuentra depositado en la coleccion Roth del Muséum d'Histoire Naturelle
(Genéve, Suiza), junto con el escudete cefélico, un trozo de coraza dorsal y restos del
esqueleto postcraneal (humero izquierdo, radio, ulna, autopodio anterior izquierdo,
fémur izquierdo, tibia-fibula, autopodio posterior izquierdo, vértebras cervicales, atlas-
axis) (ver algunos de estos materiales en la Fig. 9). Desafortunadamente no se ha podido
hallar el tubo caudal que menciona Roth (ver Ameghino, 1889; Castellanos, 1942a).

Ni el craneo, ni el resto del material mencionado, difieren significativamente de
P. tuberculatus como para considerar que este material corresponda a una especie
distinta. En una comunicacion de Zamorano & Gois (2010) se evidencia que, a nivel
craneal, no existe disparidad entre ambas especies. En dicha presentacion se aplicé la
técnica de morfometria geométrica, mediante el uso de semilandmarks en craneos de
Panochthus para interpretar variaciones interespecificas e intraespecificas.

Ameghino (1889: 836) da a la especie el nhombre de Panochthus Voghti (sic),
luego en ese mismo trabajo (1889: 837) lo nombra como Panochthus Voghtii (sic),

diciendo: ““He designado esta especie con el nombre de Panochthus Voghtii, en honor a
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Carlos Voght, uno de los més ilustres naturalistas suizos contemporaneos™. Siguiendo
el articulo 32.2 del Codigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica (ICZN, 1999), P.
vogthi es una grafia correcta, y también lo es P. voghtii, pues ambas responden a la
latinizacion del nombre Vogt. Por lo tanto, la modificacion posterior es una enmendato
illegitima, como lo vemos en el articulo 33.4 del ICZN (1999; ver Mones & Mehl, 1990
para Macroeuphractus morenii). Como ya se mencion6 en la “Introduccion” de esta
Tesis (apartado 1. 5), cuando Ameghino reconoce esta especie expresa que se la dedica
al naturalista suizo Carlos Voght, pero que en verdad es Karl Vogt (Giessen, 1817-
Ginebra, 1895), reconocido cientifico aleman.

La especie en cuestion fue mencionada por primera vez por Roth (1888: 401),
como P. vogti, pero en esa obra no cumple con los requisitos expresados por el ICZN
(1999, Art. 12) y por ende queda como nomen nudum (ver Ameghino, 1889; Mones,
1986: 238).

3. 3. 12. Panochthus interundatus (Ameghino, 1885) Lydekker, 1895

Lydekker (1895: 39) incluye dentro del género Panochthus una especie
reconocida en 1885 por Ameghino, Euryurus interundatus. Lydekker (1895: 39)
expresa: “Esta especie nominal estd fundada en placas separadas de las capas
terciarias del Parand, indicando indudablemente individuos jovenes del género
presente [Panochthus], pero que son asi mismo insuficientes para dar la clave sobre las
afinidades de su duefio, y nunca debieron haber sido nombradas”.

El género Euryurus Gervais & Ameghino, 1880, estaba ocupado designando un
género de Crustaceo, por lo cual Ameghino (1889) nomina dicha especie como
Neuryurus interundatus. Actualmente esta especie es incluida en el género Urotherium
Castellanos 1926, Urotherium interundatus (ver Gonzalez Ruiz et al., 2011a; Scillato-

Yané et al., en prensa).

3. 3. 13. Nopachtus trouessarti (Moreno, 1888) Castellanos, 1925

Castellanos (1925: 96) ubica la especie Panochthus trouessarti Moreno, 1888

dentro del género Nopachtus Ameghino. En la publicacién en cuestion, Castellanos
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escribe Nopachthus Trouessarti. Ver mas detalles sobre esta especie en el apartado 3. 3.
8.

3. 3. 14. Panochthus oliveiraroxoi Castellanos, 1942

Castellanos (1942a: 570) reconocio esta especie a base de un tubo caudal
completo, proveniente del estado de Ceara (Brasil), depositado en el Museo Nacional de
Rio de Janeiro; originalmente se la denomind P. oliveira-roxoi. El autor aclara asi el
motivo de la dedicatoria:

“(...) me dirigi al paleontélogo Mathias G. de Oliveira Roxo, quien con toda
amabilidad me remitio las fotografias que van insertas en el presente trabajo y el
cuadro de medidas obtenido de acuerdo a una ordenacién preparada por mi.
Todas estas anotaciones obligan mi agradecimiento y deseoso de retribuir sus
atenciones le dedico esta especie” (Castellanos 1942a; 170-171).

Moreira (1971: 551) y Porpino & Bergqvist (2002: 52) deciden ubicar esta
especie como sinénimo de P. greslebini.

Los estudios elaborados en el desarrollo de esta Tesis coinciden con Moreira
(1971) y Porpino & Bergqvist (2002).

4. 3. 15. Panochthus rusconii Castellanos, 1942

Castellanos (1942a: 565) reconoce P. rusconii basandose en un tubo caudal
figurado por Lydekker (1895, lam. XXIV, figs. 1 y 1a), atribuido a P. tuberculatus por
este ultimo autor. Castellanos (1942a: 566) sefiala:

“Sobre este tubo Ameghino ha manifestado en 1895, en su critica a la obra de
Lydekker, que es el mismo ejemplar agregado al esqueleto figurado en la lamina
XXIIl de la misma obra, aunque pertenece a otro individuo. Al mismo tiempo
considera que no es la forma tipica de Panochthus tuberculatus [sic], como la
figurada en la misma lamina (XXIV) pero en las figs. 2 y 2a”.

Lydekker (1895) no aclara de donde proviene el resto en cuestion; manifiesta
que corresponde al “pampeano”. De dicho tubo, Castellanos (1942a: 566) expresa:

“Indudablemente el espécimen (figs. 224-225) posee muchos caracteres por los

gue no se puede considerar perteneciente a P. tuberculatus, como tampoco a
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ninguna de las especies conocidas; por eso fundo una nueva, P. rusconii, dedicada
a mi distinguido amigo el paleontdlogo Carlos Rusconi, Director del Museo de
Historia Natural «Juan Cornelio Moyano» de Mendoza™.

La especie no posee caracteres que estén fuera del probable rango de
variabilidad intraespecifica de P. tuberculatus; por ende, se decide colocar P. rusconii
en la sinonimia de P. tuberculatus.

Cabe reiterar aqui lo ya mencionado (vide supra), el tubo caudal (forma general
y ornamentacion) es el elemento anatdmico mas variable en las especies del género

Panochthus.

3. 3. 16. Panochthus rochai Paula Couto, 1954

Paula Couto (1954) reconoce, a base de un fragmento distal de tubo caudal, la
especie P. rochai. Este fragmento, figurado por Paula Couto (1954: 197-199, figs. 1-3),
conserva tres grandes figuras laterales del lado derecho y dos del lado izquierdo (Paula
Couto sefiala la figura lateral mas distal como terminal). En ese trabajo el autor describe
P. rochai y la compara detalladamente con P. oliveraroxoi y P. greslebini; en la
discusion distingue la nueva especie de P. tuberculatus, P. frenzelianus, P. morenoi, P.
voghti, P. intermedius, P. subintermedium, P. rusconii, P. oliveraroxoi y P. greslebini.

Finalmente, Moreira (1971: 551) y Porpino & Berggvist (2002: 52) colocan esta

especie, al igual que P. oliveiraroxoi, en la sinonimia de P. greslebini.

3. 3. 17. Parapanochthus jaguaribensis (Moreira, 1965) Moreira, 1971

Moreira (1965, 42), basdndose en un tubo caudal procedente del estado de
Ceard, reconoce una nueva especie que incluye en el género Panochthus, P.
jaguaribensis: “Este ¢ um Nome geografico, escolhido pelo fato do fésil haver sido
recolhido as margenes do rio Jaguaribe, no Estado de Ceard” (Moreira, 1965: 42).
Luego, Moreira (1971: 530), atribuye a esta especie el ejemplar MNRJ 2759-V: un tubo
caudal completo con vértebras caudales soldadas, fragmentos de osteodermos sueltos de

la coraza dorsal y fragmentos de anillos caudales, colectados en Taperod, estado de
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Paraiba. EI mismo autor propone, considerando estos nuevos restos, un nuevo género,
Parapanochthus, y reconoce asi la nueva combinacion Parapanochthus jaguaribensis.

Bergqvist (1993: 150) examina los materiales y no observa diferencias que
justifiquen reconocer un nuevo género para dicha especie. En consecuencia, la translada
nuevamente a Panochthus, o sea, que sinonimiza Parapanochthus con Panochthus
(Bergqvist, 1993) (ver apartado 3. 2. 6).




Para reconstruir genomas enteros habria que conocer

las secuencias genomicas de los organismos actuales que
descienden de aquellos, y esto actualmente no es realizable.
El registro fosil es ahora mas importante que nunca,

ya que constituye el unico medio que permite conjeturar

la sucesion de acontecimientos historicos que han dado
forma a la biosfera actual

John Maddox (1925-2009).
-Lo que queda por descubrir (1999)-.

Capitulo 4. FILOGENIA

4. 1. Andlisis filogenéticos de los Glyptodontidae

Los primeros intentos de elaborar un esquema sistematico que tenga en cuenta las
tendencias evolutivas de los Glyptodontidae corresponden a Ameghino (1889), Scott
(1903-1904), Castellanos (1931 y 1932), Simpson (1945a), Castellanos (1959),
Hoffstetter (1958), Paula Couto (1979) y McKenna & Bell (1997). Estos esquemas
fueron tratados en el apartado “l. 4. Los Panochthini dentro de los Glyptodontidae:
distintas propuestas” de esta Tesis.

Los analisis estrictamente filogenéticos de los Glyptodontidae son muy escasos.
Uno de los primeros intentos corresponde a Farifa (1993), cuyo analisis refuta la
supuesta monofilia de los Hoplophorinae en tanto los Hoplophorini aparecen como el
grupo hermano del clado compuesto por los Doedicurinae, Panochthini y
Glyptodontinae. Otros andlisis preliminares fueron efectuados por Fernicola et al.,
(2002) y Fernicola (2005), utilizando caracteres craneo-mandibulares. En esta tltima
contribucion se propone como grupo natural (Panochthus + Sclerocalyptus
[=Neosclerocalyptus]). Zurita (2007: 289), concluye:

“De acuerdo con lo expuesto, el estado actual del conocimiento resulta

insuficiente para plantear adecuadamente hipétesis filogenéticas integrales acerca

de los Hoplophorinae. Estas hipétesis no podrian ser ain puestas a prueba hasta

que nuevos hallazgos permitan mejorar ostensiblemente la caracterizacion

anatémica de las numerosas especies reconocidas. Como consecuencia, una de las

hipotesis filogenéticas propuestas —Los Hoplophorini constituyen el grupo
hermano del conjunto de las restantes tribus de Hoplophorinae

(Palaehoplophorini, Lomaphorini, Panochthini, Plohophorini, Neuryurini vy

Neothoracophorini)’— no pudo ser puesta a prueba”.




4. Filogenia Martin Zamorano

Las ultimas propuestas filogenéticas para los Glyptodontidae corresponden a
Fernicola (2008), Porpino et al. (2009 y 2010) y Fernicola & Porpino (2012). Fernicola
(2008), concordando con el resultado obtenido por ¢l en el 2005, reafirma la monofilia
de un grupo que incluye Neosclerocalyptus y Panochthus, el cual presenta el mayor
soporte del cladograma. Como también ya se menciond, este ultimo analisis se baso
exclusivamente en caracteres craneomandibulares; de los tres géneros que constituyen la
Tribu Panochthini (Nopachtus, Propanochthus y Panochthus), solamente de uno de
ellos (Panochthus) se conoce el craneo.

En el analisis filogenético de Porpino et al. (2009), a diferencia de Fernicola
(2008), se utilizan solo caracteres del esqueleto postcraneal. De los tres géneros de
panoctinos, también Unicamente de Panochthus se conoce material del esqueleto
postcraneal. Como resultado se obtuvo la monofilia del mismo grupo propuesto por
Fernicola (2008), Neosclerocalyptus y Panochthus.

En los analisis filogenéticos realizados por Porpino et al. (2010) y por Fernicola &
Porpino (2012) se observa un grupo monofilético formado por Panochthus y
Hoplophorus; los caracteres empleados para estos analisis fueron tanto craneanos y
dentarios, como postcraneanos asociados a la coraza dérmica. El grupo mencionado

(Panochthus y Hoplophorus) se sustenta, sobre todo, por caracteres del tubo caudal.
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4. 2. Descripcion, codificacion e ilustracion de los caracteres empleados en el

analisis filogenético

Craneanos
1. Grado de abovedamiento del techo craneal: La forma del techo varia en los
craneos de los gliptodontidos. Esta condicion estd ligada, probablemente, al
grado de neumatizacion. Para codificar este caracter se analiz6 la altura a la cual
se eleva el techo craneano por sobre el borde superior de la orbita, a través de la

proporcion: la altura en cuestion / el diametro dorso-ventral de la orbita.

Codificacion: 0, menor a Y.
1, entre Yay .

2, mayor a Ys.

2: mayoral's !

o

Caracter 1. Vista lateral derecha del craneo de: A, Propalaehoplophorus australis, MLP
16-15; B, Plohophorus figuratus, MLP 16-153; C, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.
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2. Grado de neumatizacion: La neumatizacion es un proceso por el cual se
proyectan cavidades aéreas dentro de distintos huesos; se destacan los senos
fronto-nasales. El aumento de estas cavidades se refleja en la ampliacion de la
superficie externa de la zona fronto-nasal. Por lo tanto, esta condicion se puede

evaluar considerando el tamafio externo de dichos huesos.

Codificacion: 0, bajo grado de desarrollo.

1, mediano grado de desarrollo.

2, alto grado de desarrollo.

A 0: bajo grado B 1: mediano grado
de desarrollo de desarrollo

C 2: alto grado
de desarrollo

Caracter 2. Vista frontal del craneo de: A, Propalaehoplophorus australis, MLP 16-15; B,
Plohophorus figuratus, MMP 4823; C, Panochthus intermedius, MHNC-13491.
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3. Desarrollo del proceso postorbital: La fosa orbitaria y la fosa temporal pueden estar
separadas por un proceso postorbital completo, o bien comunicadas entre si, al ser

incompleto.

Codificacion: 0, proceso postorbital incompleto.

1, proceso postorbital completo.

0: proceso postorbital incompleto 1: proceso postorbital completo

Caracter 3. Vista lateral izquierda del craneo de: A, Plohophorus figuratus, MLP 16-153;
B, Panochthus tuberculatus, MLP 16-37b.

4. Inclinacion de la zona nasal: Los nasales son descendentes en los craneos de
todas las especies de Panochthus y la zona nasal se inclina hacia abajo en
diferentes angulos con respecto al plano palatal. ElI dngulo se mide entre una

recta tangente a la zona mesial palatal y otra tangente a los huesos nasales.
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Codificacion: 0, zona naso-frontal inclinada antero-ventralmente, formando un
angulo inferior a 45° entre el plano palatal y el plano del area

rostral.

I, zona naso-frontal muy inclinada antero-ventralmente,

formando un angulo superior a 45° entre el plano palatal y el

plano del area rostral.

1: angulo superior a 45°

0: angulo inferior a 45°

-

Caracter 4. Vista lateral derecha del craneo de: A, Plohophorus figuratus, MLP 16-153; C,
Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

5. Forma del contorno de la escotadura orbitaria, sobre el arco cigomatico.

Codificacion: 0, alargada dorso-ventralmente.

1, subcircular.
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0: alargada B 1: subcircular
dorso-ventralmente

Caracter 5. Vista frontal del craneo de: A, MLP 84-1X-2-11 (Panochthus cf.
subintermedius); B, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

6. Coeficiente largo/alto: Es la longitud antero-posterior del craneo calculada
proporcionalmente a la altura del craneo; para medir la altura no se consideran

los procesos descendentes de la arcada cigomatica.

Codificacion: 0, longitud antero-posterior mayor a 1% de la altura del craneo.

1, longitud antero-posterior menor a 1’ de la altura del craneo.
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A 0: longitud antero-posterior B 1: longitud antero-posterior
mayor a 1'% de la altura del craneo menor a 1% de la altura del craneo

—'

o

Caracter 6. Vista lateral derecha del craneo de: A, Propalaehoplophorus australis, MLP
16-15; B, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

7. Ubicacion del tubérculo lacrimal con respecto al contorno de la orbita: En los
craneos de algunos gliptodontidos el tubérculo lacrimal se encuentra por fuera del

contorno de la orbita y en otros casos se halla por dentro.

Codificacion: 0, el tubérculo lacrimal no sobresale del contorno de la orbita.

1, el tubérculo lacrimal sobresale del contorno de la orbita

0: tubérculo lacrimal B
A no sobresale

1: tubérculo lacrimal
sobresale

Caracter 7. Vista frontal del craneo de: A, Propalaehoplophorus australis, MLP 16-15; B,
Panochthus intermedius, MHNC-13491.
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8. Amplitud de la fosa temporal: En la fosa temporal se aloja el musculo temporal,
es decir la masa de uno de los musculos mandibulares que actiian en la

masticacion (Turnbull, 1970; Olivares et al., 2004).

Codificacion: 0, didmetro antero-posterior de la fosa temporal equivalente a mas
de 2% veces el diametro antero-posterior de la fosa orbitaria.
1, didmetro antero-posterior de la fosa temporal equivalente a casi

dos veces el diametro antero-posterior de la fosa orbitaria.

1: diametro antero-posterior

0: diametro antero-posterit;r de la fosa temporal de la fosa temporal equivalente a
equivalente a mas de 2% veces el de la fosa orbitaria casi dos veces de la fosa orbitaria

-

Caracter 8. Vista lateral derecha del craneo de: A, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29;

B, Propalaehoplophorus australis.

9. Diametro dorso-ventral del arco cigomatico debajo de la fosa temporal: Este

caracter varia notablemente en los taxones utilizados en el analisis.

Codificacion: 0, diametro dorso-ventral del arco cigomatico debajo de la fosa
temporal similar al diametro oblicuo del arco debajo de la fosa
orbitaria.

1, diametro dorso-ventral del arco cigomatico debajo de la fosa
temporal casi el doble del diametro oblicuo del arco debajo de la

fosa orbitaria.
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0: diametro dorso-ventral del arco }
cigomatico similar al oblicuo 1: diametro dorso-ventral del arco
cigomatico casi el doble del oblicuo

Caracter 9. Vista lateral derecha del craneo de: A, Propalaehoplophorus australis, MLP
16-15; B, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

10. Orientacion del yugal en el arco cigomatico por debajo de la fosa temporal: El
arco cigomatico puede ser diagonal y descendente desde su unién en la zona
temporal hasta por debajo de la drbita; o por detras de la orbita y hasta poco antes

de su insercidn se dispone recto horizontalmente.

Codificacion: 0, diagonal descendente en sentido postero-anterior.

1, horizontal.

0: diagonal descendene
en sentido postero-anterior

1: horizontal *

-

Caracter 10. Vista lateral derecha del craneo de: A, Propalaehoplophorus australis, MLP
16-15; B, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.
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11. Seccién de los condilos occipitales:

Codificacion: 0, condilos occipitales de seccion subcircular.
1, céndilos occipitales de seccion subeliptica, con su eje mayor
dispuesto en sentido horizontal.

2, condilos occipitales de seccion subcuadrada.

N : )
1: condilos occipitales de

@.\ seccion subeliptica

0: céndilos occipitales
de seccion subcircular

2: condilos occipitales
de seccion subcuadrada

Caracter 11. Vista ventral del craneo de: A, Glyptodon reticulatus, MACN-Pv 200; B,
MLP 84-1X-2-11 (Panochthus cf. subintermedius); B, Panochthus tuberculatus, MLP 16-
29.

12. Orientacion de las aberturas nasales externas.

Codificacion: 0, anterior.

1, antero-ventral.
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A

0: anterior

1: antero-ventral

7
-

Caracter 12. Vista lateral derecha del craneo de: A, Propalaehoplophorus australis, MLP
16-15; B, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

13. Forma del borde alveolar en los maxilares: El borde alveolar puede ser

sigmoide; o bien dicho borde alveolar es casi recto.

Codificacion: 0, sigmoide.

1, casi recto.

0: sigmoide 1: casirecto -
Caracter 13. Vista lateral derecha del craneo de: A, Propalaehoplophorus australis, MLP
16-15; B, Plohophorus figuratus, MLP 16-153.




4. Filogenia Martin Zamorano

14. Angulo que forma el paladar con las paredes alveolares que lo limitan: La unién
puede ser gradual, formando asi un angulo obtuso; o puede llevarse a cabo de

manera mas abrupta, formando asi un dngulo aproximadamente recto.

Codificacion: 0, angulo obtuso.

1, angulo aproximadamente recto.

0: angulo obtuso 1: angulo aproximadamente recto

Caracter 14. Vista antero-ventral del craneo de: A, MLP 84-1X-2-11 (Panochthus cf.
subintermedius); B, Panochthus tuberculatus, MLP 16-37b.

Denticidn superior

15 Indice de hipsodoncia (expresado como la relacion entre el promedio de la
altura del M6-M8 (X) / la longitud de la serie dentaria (LSD) (modificado del
“carécter 12” de Zurita, 2007): Se toman convencionalmente rangos de 6 mm

para las tres codificaciones, pues ellos abarcan todos los taxones considerados

en este analisis.

Codificacion: 0, X/LSD=0.57-0.63.
1, X/LSD= 0.50-0.56.
2, X/LSD= 0.43-0.49.
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1: XILSD= 0.5050.

b LSD
2: X/LSD= 0.43-0.49

Caracter 15. Vista lateral derecha del craneo de: A, MLP 84-1X-2-11 (Panochthus cf.
intermedius); B, Plohophorus figuratus, MLP 16-153; C, Panochthus tuberculatus, MLP
16-29.

16. Seccion del M1: La relacion entre el didmetro antero-posterior y el diametro
transverso es variable. En algunos casos, los didmetros antero-posterior y
transverso son aproximadamente iguales, mientras que en otros el diametro

antero-posterior representa aproximadamente el doble del diametro transverso.
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Codificacion: 0, didmetro  antero-posterior y  diametro  transverso
aproximadamente iguales.

1, diametro antero-posterior aproximadamente el doble del

diametro transverso.

0: didametro antero-posterior y diametro 1; diamtro antero-posterior aproximadamente
transverso aproximadamente iguales el doble del diametro transverso.

Caracter 16. Vista ventral del craneo de: A, Plohophorus figuratus, MLP 16-153; B,
Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

17. Comienzo de la trilobulacion de los molariformes:

Codificacion: 0, comienza en el M3.

1, comienza en el M2.

2, comienza en el M1.
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2: comienza en el M1

Caracter 17. Vista ventral del craneo de: A, Propalaehoplophorus australis, MLP 16-15;
B, Plohophorus figuratus, MLP 16-153; C, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

18. Imbricacion de los tres molariformes anteriores: Dichos molariformes pueden estar

imbricados; o bien no imbricados.

Codificacion: 0, imbricados.

1, no imbricados.
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0: imbricados 1: no imbricados

Caracter 18. Vista ventral del craneo de: A, MLP 84-1X-2-11 (Panochthus cf.
intermedius); B, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

Escudete cefalico

19. Tamafio relativo de los osteodermos que conforman el escudete: Pueden ser, entre

ellos, subiguales o de tamafio muy distinto.

Codificacion: 0, muy distintos.

1, subiguales.
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0: muy distintos 1: subiguales

Caracter 19. Vista dorsal del escudete cefélico de: A, Panochthus intermedius, MHNC-
13491; B, Panochthus tuberculatus, MHGN 633/02.

20. Cantidad de hileras de figuritas periféricas que rodean la figura central de los

osteodermos centrales. Convencionalmente, se escogen los siguientes estadios.

Codificacion: 0, sin figuritas periféricas.
1, entre 1-3 hileras.

2, entre 4-7 hileras.
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0: sin figuritas periféricas

1: entre 1-3 hileras 2: entre 4-7 hileras

Caracter 20. Vista dorsal del escudete cefalico de: A, Phlyctaenopyga ameghini s/n; B,
Panochthus intermedius, MHNC-13491; C, Panochthus tuberculatus, MHGN 633/02.

Coraza dorsal.
21. Contorno sagital de la coraza dorsal: Puede presentar una elevacion anterior, o bien

elevarse en la region central.

Codificacion: 0, coraza mas elevada en la region central.

1, coraza mas elevada en la region anterior.




4. Filogenia Martin Zamorano

A 0: coraza mas elevada B
en la regién central

1: coraza mas elevada
en la regién anterior

Caracter 21. Vista lateral izquierda de la coraza dorsal de: A, Panochthus intermedius,
MLP 16-36; B, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

22. Presencia de figuras elevadas o planas: Los osteodermos, sea en toda la coraza o
al menos en alguna region, presentan figuras en el mismo plano, o bien figuras

elevadas.

Codificacion: 0, elevadas.

1, planas.

e I
B PRCA
0: elevadas 1: planas

Caracter 22. Vista lateral de la coraza dorsal de: A, Nopachtus cabrerai, MACN-Pv
2670; B, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.
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23. Osteodermos de la region anterior: La ornamentacion de los osteodermos suele
diferenciarse, segun la region de la coraza dorsal, en un mismo individuo. Los
osteodermos pueden poseer una figura central o carecer de ella; en este ultimo

caso presentan figuritas menores similares entre si.

Codificacion: 0, con figura central.

1, sin figura central.

0: con figura central plana

1: sin figura central

Carécter 23. Vista lateral de la coraza dorsal de: A, Phlyctaenopyga ameghini, MLP 29-X-10-

43; B, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

24. Osteodermos de la region posterior: Considerando la region posterior, la figura

central de los osteodermos puede ser convexa, plana o bien estar ausente.

Codificacion: 0, con figura central convexa.
1, con figura central plana.

2, sin figura central.
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0: con figura central convexa 1: con figura central plana B

2: sin figura central

Caracter 24. Vista lateral de la coraza dorsal de: A, Phlyctaenopyga ameghini, MLP 29-X-10-
43; B, Panochthus intermedius, MLP 16-36; C, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

25. Disposicion de las figuritas que ornamentan los osteodermos en la region anterior:
En los osteodermos de la coraza dorsal con figura central, dicha figura esta rodeada
por un numero variable de hileras de figuritas periféricas, o bien el osteodermo no
presenta figura central. Por otra parte, la region anterior de la coraza difiere de la
posterior del mismo individuo, en este y en otros caracteres. Convencionalmente, se

escogen intervalos adecuados a los taxones que aqui se tratan.
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Codificacion: 0, con figura central y entre 4-7 hileras.

1, con figura central y entre 1-3 hileras.

2, sin figura central.

A G 0: con figura central y
ntre 4-7 hil W
entre ileras Cin e
1: con figura central y
entre 1-3 hileras

2: sin figura central

Caracter 25. Vista lateral de la coraza dorsal de: A, Panochthus jaguaribensis, MNRJ
2759/5V; B, Panochthus intermedius, MLP 16-36; C, Panochthus tuberculatus, MLP
16-29.




4. Filogenia Martin Zamorano

26. Disposicion de las figuritas que ornamentan los osteodermos en la region
posterior. La region anterior de la coraza difiere de la posterior del mismo

individuo, en este y en otros caracteres. Convencionalmente, se escogen

intervalos adecuados a los taxones que aqui se tratan.

Codificacion: 0, con figura central y entre 4-7 hileras.

1, con figura central y entre 1-3 hileras.

2, sin figura central.

0: con figura central y

entre 4-7 hileras
1: con figura central y

entre 1-3 hileras

2: sin figura central

Caracter 26. Vista lateral de la coraza dorsal de: A, Propanochthus bullifer, MACN-Pv
1761, (fragmento de la region postero-dorsal); B, Panochthus intermedius, MLP 16-36; C,

Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.
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27. Numero de figuritas periféricas de la primera hilera que rodea a la figura central,
en la regiéon anterior: Es la hilera mas proxima a la figura central.
Convencionalmente, se escogen limites que permiten diferenciar los taxones que

aqui se analizan.

Codificacion: 0, con figura central y mas de 12 figuritas periféricas.

1, con figura central y menos de 12 figuritas periféricas.

2, sin figura central.

i
0: con figura central y mas Baide
de 12 figuritas periféricas
1: con figura central y menos

de 12 figuritas periféricas

2: sin figura central

Caracter 27. Vista lateral de la coraza dorsal de: A, Phlyctaenopyga ameghini, MLP 29-X-10-
43; B, Panochthus intermedius, MLP 16-36; C, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.
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28. Numero de figuritas periféricas de la primera hilera que rodea la figura central
en la region posterior. Como en el item anterior, se escogen limites que permiten

diferenciar los taxones correspondientes.

Codificacion: 0, con figura central y mas de 10 figuritas periféricas.

1, con figura central y menos de 10 figuritas periféricas.

2, sin figura central.

0: con figura central y mas : s 2

de 10 figuritas periféricas 1: con figura central y menos

de 10 figuritas periféricas

2: sin figura central

Caracter 28. Vista lateral de la coraza dorsal de: A, Phlyctaenopyga ameghini, MLP 29-X-10-
43; B, Panochthus intermedius, MLP 16-36; C, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.
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29. Porcentaje que ocupan las figuritas en los osteodermos de la region posterior: Se
codifica como un caracter con dos estados; como “0” el estado en el cual las
figuritas abarcan menos del 50% de la totalidad del osteodermo; y como “1” el
estado en el cual las figuritas mas pequefias abarcan mas del 50% de la totalidad
del osteodermo, incluyendo el extremo méaximo (100%), en el cual las figuritas

ocupan toda la superficie del osteodermo, ya que no hay figura central.

Codificacion: 0, menos del 50%.

1, mas del 50%

A 0: menos del 50% 1: mas del 50%

Caracter 29. Vista dorsal de un osteodermo de la coraza dorsal de: A, Phlyctaenopyga

ameghini, MLP 29-X-10-43; B, Panochthus intermedius, MLP 16-36.

Estuche caudal

30. Grado de desarrollo del tubo caudal: Entre los gliptodontidos aqui analizados,
algunos no poseen un tubo caudal tan desarrollado como el de los
“Hoplophorinae” (e. g. el tubo de Propalaehoplophorus australis es mucho
menor, mide aproximadamente 100 mm [ver Mercerat, 1891; Scott, 1903-1904;

Paula Couto, 1979 y Gonzéalez Ruiz, 2010]) y otros carecen de tubo (e. g.
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Glyptodon reticulatus), pues el estuche caudal esta formado por anillos en toda su
longitud (ver Pérez & Otero, 2003).

Codificacion: 0, con tubo caudal menor a 100 mm.
1, con tubo caudal mayor a 100 mm.

2, sin tubo caudal.

A 0: con tubo caudal
menor a 100 mm

B 2: sin tubo caudal

C 1: con tubo caudal mayor a 100 mm

Caracter 30. Vista latero-dorsal de: A, Propalaehoplophorus australis, MLP 16-16; B,
Glyptodon reticulatus, MACN-Pv 200; y dorsal de: C, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

31. Seccidn: Se considera la seccion transversal del estuche caudal hacia la mitad de
su largo total. A ese nivel, el estuche puede ser de seccion aproximadamente

circular, comprimido (mas alto que ancho) o deprimido (mas ancho que alto).

Codificacion: 0, aproximadamente de contorno circular.
1, comprimido.

2, deprimido.
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B 1: comprimido

A

0: aproximadamente |
contorno circular

@ - 2: deprimido
Caracter 31. Vista latero-dorsal de: A, Glyptodon reticulatus, MACN-Pv 200; y dorsal de: B,
Plohophorus figuratus, MLP 16-153; C, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

32. Figuras centrales: La region dorsal del estuche caudal puede presentar figuras

centrales o no.

Codificacion: 0, ausentes.

1, presentes.

1: figuras centrales
B presentes

A 0: figuras centrales
ausentes

Caracter 32. Vista latero-dorsal de: A, Glyptodon reticulatus, MACN-Pv 200; y dorsal de: B,
Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.
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33. Morfologia de las figuras centrales en la cara dorsal: En vista dorsal, el estuche
caudal puede presentar figuras centrales planas o rugosas; aunque ambos tipos

pueden coexistir, siempre una es preponderante.

Codificacion: 0, sin figuras centrales.
1, con figuras centrales lisas.

2, con figuras centrales rugosas.

1: con figuras centrales lisas  son planas

- i

) 2: con figuras centrales rugosas

Caracter 33. Vista latero-dorsal de: A, Glyptodon reticulatus, MACN-Pv 200; y dorsal de: B,
Plohophorus figuratus, MLP 16-153; C, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

34. Morfologia general del extremo distal del estuche caudal: La forma del extremo
distal del estuche es claramente distinguible tanto entre los gliptodontidos como

entre las especies de panoctinos en particular.

Codificacion: 0, redondeada.
1, en punta.

2, romo.
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1: extremo distal en punta

0: redondeadas

2: extremo distal romo

Caracter 34. Vista latero-dorsal de: A, Glyptodon reticulatus, MACN-Pv 200; y dorsal de: B,
Plohophorus figuratus, MLP 16-153; C, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.

35. Ornamentacion del tubo estuche caudal vs. ornamentacion de la coraza dorsal
(modificado del caracter 46 de Zurita, 2007): El patréon de ornamentacion de ambos

puede resultar similar, pero también puede suceder que sea diferente.

Codificacion: 0, ambos con ornamentaciones diferentes.

1, ambos con ornamentaciones similares.




4. Filogenia Martin Zamorano

1: ambos con ornamentaciones similares

Caracter 35. Vista latero-dorsal del estuche caudal y de la coraza dorsal de: A, Glyptodon
reticulatus, MACN-Pv 200; y dorsal de: del tubo caudal y lateral de la coraza dorsal de B,
Plohophorus figuratus, MLP 16-153; C, Panochthus tuberculatus, MLP 16-29.
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4. 3. Descripcion de la elaboracion del andlisis filogenético

Eleccion del grupo externo: Brooks & Wiley (1988) proponen el uso del grupo
externo (=outgroup) como un estimador del posible origen de los grupos o una forma de
establecer la ancestria. EI grupo externo no debe ser muy controvertido y debe ser lo
suficientemente cercano para permitir la inferencia de los datos de secuencia o rasgos,
pero lo suficientemente lejano para ser un grupo externo evidente (Woese, 1998). Para
este analisis se optd por utilizar como grupo externo a las especies mejor caracterizadas
de las subfamilias de Glyptodontidae tradicionalmente reconocidas (sensu Hoffstetter,
1958) [Propalaehoplophorinae, Glyptodontinae y “Hoplophorinae”]. Los Glyptatelinae
fueron excluidos por su conocimiento muy parcial, dada la pobreza del material
disponible (Carlini et al., 1997).

Los Doedicurinae (Doedicurus) fueron excluidos del analisis porque se trata de
un taxon altamente derivado y, consecuentemente, muchas de sus estructuras
anatomicas (e. g. osteodermos de la coraza dorsal, forma del tubo caudal) son tan
diferentes de aquellas de los otros taxones utilizados que complican las relaciones
observadas entre los taxones.

De los Propalaehoplophorinae se escogié Propalaehoplophorus australis
(Moreno), especie bien caracterizada morfolégicamente por Scott (1903-1905) y més
recientemente por Gonzalez Ruiz (2010). El taxon elegido de los Glyptodontinae fue
Glyptodon reticulatus Owen, la especie de la subfamilia con ejemplares mas completos.
Ya que una de las hipoétesis filogenéticas de esta Tesis es: “Los Panochthini estan
relacionados filogenéticamente con algunas especies actualmente ubicadas como
“Hoplophorinae” “Plohophorini”, en el siguiente analisis también se agregaron especies
tradicionalmente incluidas dentro de esta tribu: Plohophorus figuratus Ameghino;
Pseudoplohophorus absolutus Perea; Stromaphorus compressidens (Moreno y
Mercerat) y Phlyctaenopyga ameghini (Ameghino) (ver Hoffstetter, 1958 y Paula
Couto, 1979). También se adiciona en este analisis Hoplophorus euphractus Lund, ya
que este taxon, en los analisis filogenéticos elaborados por Porpino et al. (2010) y
Fernicola & Porpino (2012), se ubica (a nivel genérico: Hoplophorus) como grupo
hermano de Panochthus; a su vez, los estudios que se desarrollaron en el marco de esta
tesis permitieron considerar que la morfologia de Hoplophorus euphractus (forma de la
coraza dorsal, ornamentacién del estuche caudal, detalles de la anatomia craneana) se

asemeja a la de las especies de Panochthus.
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Ademas de los taxones recientemente mencionados (Propalaehoplophorus
australis, Glyptodon reticulatus, Plohophorus figuratus, Pseudoplohophorus absolutus,
Stromaphorus compressidens, Phlyctaenopyga ameghini y Hoplophorus euphractus) se
adicionan las especies estudiadas y consideradas validas en esta Tesis (inicialmente el
grupo interno: Nopachtus coagmentatus, N. cabrerai, Propanochthus bullifer,
Panochthus tuberculatus, P. frenzelianus, P. intermedius, P. subintermedius, P.
greslebini y P. jaguaribensis).

En el capitulo 3 (“Sistematica”) se trata el ejemplar MLP 84-1X-2-11
(Panochthus cf. subintermedius) como un taxon aparte, ya que no integra el hipodigma
de P. subintermedius (Mancefiido, com. pers., 2011). Sin embargo, para el presente
analisis filogenético se incluyo el craneo incompleto MLP 84-1X-2-11, asignado a P. cf.
subintermedius, como parte integrante de la caracterizacion morfoldgica de P.
subintermedius. Se conocen solo dos especies de Panochthus del Ensenadense (P.
intermedius y P. subintermedius), ambas representadas en la region Pampeana. Solo de
la primera es conocido el créneo, y este difiere del ejemplar MLP 84-1X-2-11.
Consecuentemente, de acuerdo con el principio de economia de hipdtesis, se considera
mas probable que este Gltimo ejemplar pertenezca a P. subintermedius, especie con la
cual coincide por su tamafio mayor que el de P. tuberculatus. En consecuencia, para
realizar este andlisis filogenético se optd por registrar los datos relevados en este craneo
incompleto y conjugarlos con la informacion extraida de la coraza dorsal y el tubo
caudal de P. subintermedius (ver Kearney & Clark, 2003). De esta manera también se
evita agregar a la matriz una considerable cantidad de, “datos faltantes” (ver, entre
otros, Kearney & Clark. 2003; Norell & Wheeler, 2003; Strauss et al., 2003; Wiens,
2003; Wilkinson, 2003).

La matriz incluye 35 caracteres morfoldgicos, de los cuales 21 son binarios y 14
son multiestado (series de transformacion desordenadas) y 16 taxones (ver matriz en el
Apéndice). De los 35 caracteres incluidos en la matriz, 18 corresponden al craneo (14
osteologicos y 4 de la denticion), 2 al escudete cefalico, 9 a la coraza dorsal y 6 al
estuche caudal. Los caracteres utilizados para el presente analisis se extrajeron de los
materiales tipo y del mejor material disponible asignado para cada taxon. Para enraizar
los arboles se empled Propalaehoplophorus australis, ya que este taxon es el mas
antiguo de los que forman parte del analisis, y es el que con mayor probabilidad posee
los caracteres més primitivos. Todos los caracteres fueron tratados como desordenados

(ver De Queiroz, 1985), y a todos se les asigné el mismo peso (1.0), siguiendo la
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postura de Siebert (1992) (ver también Arnedo, 1999). Los estados de caracter que no se
preservaron fueron codificados como “?”. La matriz fue construida a través del
programa Mesquite, version 2.73 (Maddison & Maddison, 2010).

Los analisis se efectuaron con el programa TNT (Tree Analysis Using
Parsimony) 1.1 (Goloboff et al., 2008a y 2008b), realizdndose una blsqueda exacta.
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4. 4. Resultados del analisis filogenético

Se obtuvieron cuatro arboles de maxima parsimonia de 75 pasos (L) (Fig. 28) y
se obtuvo el arbol de consenso estricto de 77 pasos (Fig. 29). De estos arboles se
calculd: indice de Consistencia (IC), indice de Retencion (IR), indice de Consistencia
Reescalado (ICR) e Indice de Consistencia sin Autopomorfias (ICSA) (ver més detalles
sobre estos indices en el Apéndice). Asimismo, del arbol de consenso estricto se
obtuvieron los valores del soporte Bremer absoluto/relativo (Goloboff & Farris, 2001)

(vide infra).
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ARBOL 1

Propalaehoplophorus australis

>

ARBOL 2

Glyptodon reticulatus

Hoplophorus euphractus
Panochthus jaguaribensis
Panochthus intermedius
Panochthus frenzelianus
" Panochthus tuberculatus
E 3* Panochthus subintermedius
F R Panochthus greslebini
z Pseudoplohophorus absolutus
Plohophorus figuratus
Nopachtus cabrerai
Nopachtus coagmentatus
— Propanochthus bullifer
J _i’_:Stromaphorus compressidens
K Phlyctaenopyga ameghini

23,24
25, 26
7,28

L: 75 I1C: 0,65
ICR: 0,46

IR: 0,70
ICsA: 0,62

Propalaehoplophorus australis

-

Glyptodon reticulatus

Hoplophorus euphractus
Panochthus jaguaribensis
Panochthus intermedius
Panochthus frenzelianus
2 Panochthus tuberculatus
E - Panochthus subintermedius
F=g Panochthus greslebini
Pseudoplohophorus absolutus
Plohophorus figuratus
Nopachtus cabrerai
Nopachtus coagmentatus
- Propanochthus bullifer

23,24
25. 26
m. 28

e Stromaphorus compressidens
¥ '——Phlyctaenopyga ameghini

L:75 IC: 0,65 IR: 0,70

ICR: 0,46 ICsA: 0,62

ARBOL 3

Martin Zamorano

Propalaehoplophorus australis

> .

ARBOL 4

Glyptodon reticulatus
w Hoplophorus euphractus
1+ Panochthus jaguaribensis
c T Panochthus intermedius
GOl Panochthus tuberculatus
. Panochthus frenzelianus
€ > Panochthus subintermedius
PR Panochthus greslebini
- Pseudoplohophorus absolutus
Plohophorus figuratus
Nopachtus cabrerai
Nopachtus coagmentatus
" —!;:tropanoghthus bullifer o
= romaphorus compressidens
_E_: Phlyctaenopyga ameghini

L: 75 1C: 0,65 IR:0,70
ICR: 0,46 ICsA: 0,62

Propalaehoplophorus australis

Glyptodon reticulatus
N Hoplophorus euphractus
s Panochthus jaguaribensis

c == Panochthus intermedius

25,26
7,28

3 Panochthus tuberculatus
; Panochthus frenzelianus
E i - Panochthus subintermedius

G Panochthus greslebini
Pseudoplohophorus absolutus
Plohophorus figuratus
Nopachtus cabrerai
Nopachtus coagmentatus
Propanochthus bullifer

ol

! —I—— Stromaphorus compressidens
“ ———Phlyctaenopyga ameghini
L:75 IC: 0,65 IR:0,70

ICR: 0,46 ICsA: 0,62

Figura 28. Arboles de maxima parsimonia. Las letras indican los nodos y los niimeros las sinapomorfias que soportan los clados. indices calculados.
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Descripcion de los nodos

Nodo A (arboles 1, 2, 3 y 4): En este nodo se dividen 2 grupos (1)
Propalaehoplophorus australis, gliptodontido escogido para enraizar el arbol, y (2) un
clado que incluye a los restantes taxones utilizados en este analisis (Glyptodon
reticulatus, Plohophorus figuratus, Pseudoplohophorus absolutus, Stromaphorus
compressidens, Phlyctaenopyga ameghini, Hoplophorus euphractus, Nopachtus
coagmentatus, N. cabrerai, Propanochthus bullifer, Panochthus tuberculatus, P.

frenzelianus, P. intermedius, P. subintermedius, P. greslebini y P. jaguaribensis.

Nodo B (arboles 1, 2, 3y 4). Este clado incluye a los siguientes taxones: Plohophorus
figuratus, Pseudoplohophorus absolutus, Stromaphorus compressidens,
Phlyctaenopyga ameghini, Nopachtus coagmentatus, N. cabrerai, Propanochthus
bullifer, Hoplophorus euphractus, Panochthus tuberculatus, P. frenzelianus, P.
intermedius, P. subintermedius, P. greslebini y P. jaguaribensis. Este agrupamiento es
sostenido por cinco sinapomorfias: mediano grado de desarrollo de la neumatizacion
(caréacter 2 [1]); presencia de figuras centrales en la region dorsal del tubo caudal
(carécter 32 [1]); figuras centrales, en la region dorsal del tubo caudal,
preponderantemente lisas (caracter 33 [1]); el extremo distal del tubo caudal es romo
(carécter 34 [2]); la ornamentacion del tubo caudal y la de la coraza dorsal es similar
(caréacter 35 [1]).

Nodo C (arboles 1, 2, 3 y 4). A este clado lo forman Hoplophorus euphractus y
Panochthus (P. tuberculatus, P. frenzelianus, P. intermedius, P. subintermedius, P.
greslebini y P. jaguaribensis), y esta soportado por una sinapomorfia: en los
osteodermos de la coraza dorsal las figuritas ocupan un porcentaje superior al 50% de la

superficie del osteodermo (caracter 29 [1]).

Nodo D (arboles 1, 2, 3 y 4). Este clado agrupa todas las especies del género
Panochthus, soportado por cuatro sinapomorfias: la zona nasal estd muy inclinada
antero-ventralmente formando un angulo entre el plano palatal y el plano del area rostral
superior a 45° (caracter 4 [1]); Coeficiente largo/alto del craneo es menor a 1% de la
altura de este Gltimo, sin tener en cuenta los procesos descendentes de la arcada

cigomatica (caracter 6 [1]); la orientacion de las aberturas nasales externas es antero-
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ventral (carécter 12 [1]); las figuras centrales, en la region dorsal del tubo caudal, son

preponderantemente rugosas (caracter 33 [2]).

Nodo E (arboles 1, 2, 3 y 4). Soportado por seis sinapomorfias: los osteodermos de la
region anterior de la coraza dorsal sin figura central (caracter 23 [1]); los osteodermos
de la region posterior de la coraza dorsal sin figura central (caracter 24 [2]); los
osteodermos de la region anterior de la coraza dorsal no disponen de figura central
(caracter 25 [2]); los osteodermos de la region posterior de la coraza dorsal no forman
hileras de figuritas periféricas, ya que no hay figura central (caracter 26 [2]); los
osteodermos de la region anterior de la coraza dorsal carecen de primer hilera de
figuritas periféricas porque no hay figura central (caracter 27 [2]); los osteodermos de la
region anterior de la coraza dorsal no tienen primera hilera porque no hay figura central
(carécter 28 [2]). Este clado retne a cuatro especies de Panochthus (P. subintermedius,

P. tuberculatus, P. frenzelianus, P. greslebini).

Nodo F (arboles 1y 2). Este clado soportado por una sinapomorfia: la coraza dorsal es
mas elevada en la region anterior, aqui estds agrupados Panochthus tuberculatus, P.

subintermedius y P. greslebini (caréacter 21 [1]).

Nodo F* (arboles 3y 4). Este clado incluye Panochthus frenzelianus, P. subintermedius
y P. greslebini y esta soportado por una sola sinapomorfia: el techo del craneo esta
elevado entre 15 mm y 30 mm por encima del borde superior de la escotadura orbitaria
(caracter 1 [1]).

Nodo G (arboles 1, 2, 3y 4). Incluidos en este clado estan Panochthus subintermedius y
P. greslebini soportados por una Unica sinapomorfia: la forma del extremo distal del

tubo caudal es en punta (carécter 34 [1]).

Nodo H (arboles 1, 2, 3 y 4). Este clado esta soportado por una sinapomorfia: la
trilobulacion de los molariformes comienza a partir del M2, incluye Plohophorus
figuratus, Pseudoplohophorus absolutus, Stromaphorus compressidens,
Phlyctaenopyga ameghini, Nopachtus coagmentatus, N. cabrerai y Propanochthus
bullifer (carécter 17 [1]).
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Nodo | (arboles 1, 2, 3 y 4). Este clado formado por Plohophorus figuratus y
Pseudoplohophorus absolutus estd soportado por una sinapomorfia: la coraza dorsal es

mas elevada en la region anterior (caracter 21 [1]).

Nodo J (arboles 1, 2, 3 y 4). Este clado reine Stromaphorus compressidens,
Phlyctaenopyga ameghini, Nopachtus coagmentatus, N. cabrerai y Propanochthus
bullifer y estd soportado por dos sinapomorfias: la ornamentacion de los osteodermos
presentan figuras de la coraza dorsal elevadas (caracter 22 [0]); la ornamentacion de los
osteodermos de la region posterior de la coraza dorsal presenta una figura central

convexa (caracter 24 [0]).

Nodo K (arboles 1y 3). Una sinapomorfia: los osteodermos de la region anterior de la
coraza dorsal con figura central tienen en la primera hilera mas de 12 figuritas
periféricas (caracter 27 [0]), contiene el clado formado por Stromaphorus

compressidens y Phlyctaenopyga ameghini.

Nodo K (arboles 2 y 4). Una sinapomorfia, los osteodermos de la region anterior de la
coraza dorsal con figura central tienen en la primera hilera mas de 12 figuritas
periféricas (caracter 27 [0]), soporta el clado que agrupa Stromaphorus compressidens,

Phlyctaenopyga ameghini y Propanochthus bullifer.

Autoapomorfias:

- En Glyptodon reticulatus, tres: el angulo que forma el techo del paladar con las
paredes alveolares es aproximadamente recto (caracter 14 [0]); la coraza dorsal es mas
elevada en la regién anterior (caracter 21 [1]); los osteodermos de la region anterior de
la coraza dorsal con figura central tienen en la primera hilera menos de 10 figuritas
periféricas (caracter 28 [1]).

- En Panochthus jaguaribensis, una: los osteodermos de la region posterior de la
coraza dorsal con figura central estdn rodeados de 1 a 3 hileras de figuritas periféricas
(carécter 26 [1]).

- En Panochthus intermedius, tres: alto grado de desarrollo de la neumatizacion
(carécter 2 [2]); diametro dorso-ventral del arco cigomatico debajo de la fosa temporal

casi el doble del diametro dorso-ventral debajo de la fosa orbitaria (caracter 9 [1]);
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orientacion del yugal en el arco cigomatico cuando pasa debajo de la fosa temporal
recto horizontalmente (carécter 10 [1]).

- En Panochthus tuberculatus, cuatro: alto grado de desarrollo de la
neumatizacion- (caracter 2 [2]); proceso postorbital completo (caréacter 3 [1]); diametro
dorso-ventral del arco cigomatico debajo de la fosa temporal casi el doble del diametro
dorso-ventral debajo de la fosa orbitaria (caracter 9 [1]); direccién del arco cigomético
cuando pasa debajo de la fosa temporal recto horizontalmente (caracter 10 [1]).

- En Pseudoplohophorus absolutus, una: los osteodermos de la region anterior de
la coraza dorsal con figura central tienen en la primera hilera, en la méas proxima a la
figura central, menos de 10 figuritas periféricas (caracter 28 [1]).

- En Phlyctaenopyga ameghini, una: los osteodermos de la region anterior de la
coraza dorsal con figura central tienen en la primera hilera, es decir en la mas proxima a
la figura central, m0Oas de 12 figuritas periféricas (caracter 27 [0]).

- En Stromaphorus compressidens, seis: el tubérculo lacrimal no sobresale del
contorno de la fosa orbitaria (caracter 7 [0]); direccion del arco cigomatico cuando pasa
debajo de la fosa temporal recto horizontalmente (caracter 10 [1]); el borde alveolar
puede ser irregular, pues marca una leve “S” apaisada, elevada en la zona media
(carécter 13 [0]); el indice de hipsodoncia (expresado como la relacion entre el
promedio de la altura del M6-M8 (X) / la longitud de la serie dentaria (LSD) esta en el
rango X/LSD= 0.50-0.56 (caracter 15 [1]); la coraza dorsal es méas elevada dorsalmente
en la region mas anterior (cardcter 21 [1]); los osteodermos de la region anterior de la
coraza dorsal con figura central tienen en la primera hilera, es decir en la més proxima a
la figura central, més de 12 figuritas periféricas (caracter 27 [0]).

- En Propanochthus bullifer, dos: los osteodermos de la region posterior de la
coraza dorsal con figura central estdn rodeados de 4 a 7 hileras de figuritas periféricas

(carécter 26 [0]); el aspecto general del tubo caudal es deprimido (caracter 31 [2]).
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ARBOL DE CONSENSO ESTRICTO
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Propalaehoplophorus australis

1/100

1/100

Glyptodon reticulatus

Hoplophorus euphractus

1/100

Panochthus jaguaribensis

Panochthus intermedius

117 Panochthus frenzelianus

Panochthus tuberculatus

Panochthus subintermedius

1/100

Panochthus greslebini

117 Pseudoplohophorus absolutus
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L:7

Plohophorus figuratus

Nopachtus cabrerai

Nopachtus coagmentatus

1/33 Propanochthus bullifer

7 1C: 0,64

Stromaphorus compressidens

Phlyctaenopyga ameghini
IR: 0,68 ICR: 0,46 ICsA: 0,60

Figura 29. Arbol de consenso estricto, los nimeros sobre los nodos indican los valores

del soporte de Bremer absoluto/relativo. indices calculados.
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4. 5. Discusiones sobre los resultados del anélisis filogenético

Del resultado del andlisis filogenético se desprende claramente que la Tribu
Panochthini no es un grupo natural; es un grupo polifilético, ya que esta integrado por

los descendientes de distintas lineas ancestrales (Morrone et al., 1992) (ver Fig. 30).

Propalaehoplophorus australis

Glyptodon reticulatus

Hoplophorus euphractus

Panochthus jaguaribensis

Panochthus intermedius

Panochthus frenzelianus

P; hth tuberculatus

P: hth subintermedius

—— Panochthus greslebini

Pseudoplohophorus absolutus

Plohophorus figuratus

cabrerai

A,
Nt

P

A, R o
- )

Propanochthus bullifer

Stromaphorus compressidens

Phlyctaenopyga ameghini

Figura 30. Cladograma que sefiala la condicion polifilética de los panoctinos.

Los cuatro arboles mas parsimoniosos que arroja el andlisis son muy semejantes; en los
arboles 1y 2 (Fig. 28), la rama que se origina en el nodo C, la cual incluye el clado
conformado por Hoplophorus euphractus y todas las especies de Panochthus (P.
tuberculatus, P. frenzelianus, P. intermedius, P. subintermedius, P. greslebini y P.

jaguaribensis), mantiene siempre la misma distribucion de taxones:
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Hoplophorus euphractus

29
4,6 Panochthus jaguaribensis
12, 33
C Panochthus intermedius
23, 24
D gg’ gg Panochthus frenzelianus
—l— Panochthus tuberculatus
21
E 34 e Panochthus subintermedius
F — Panochthus greslebini
G

La distribucién de los mismos taxones en la rama que se origina en el nodo C es
diferente en los arboles 3y 4 (Fig. 28):

Hoplophorus euphractus

29
4,6 Panochthus jaguaribensis
12, 33
C Panochthus intermedius
23,24
25, 26 Panochthus tuberculatus
D
Panochthus frenzelianus

Panochthus subintermedius

h— Panochthus greslebini

G
Los arboles 1, 2 y 3, 4 varian solamente en la ubicacion de dos taxones: Panochthus

frenzelianus y P. tuberculatus. En el primer caso (&rboles 1 y 2) se resuelve P.
tuberculatus como el taxdn més derivado de los dos. Para esta resolucion el nodo F esta
soportado por la sinapomorfia que denota que la region mas elevada en la coraza dorsal
es la anterior. En los arboles 3y 4, P. frenzelianus es el taxon mas derivado de los dos;
en estos Gltimos arboles el clado sefialado por el nodo F* estd soportado por una
sinapomorfia, la cual indica que el techo del craneo esta elevado entre 15 mmy 30 mm
por encima del borde superior de la escotadura orbitaria. Esta Unica diferencia es la que
no permite que estos taxones (P. frenzelianus y P. tuberculatus) se resuelvan totalmente

en el arbol de consenso estricto (ver Fig. 29).

Coincidiendo con la propuesta de Porpino et al. (2010) y Fernicola & Porpino
(2012), en el cladograma queda como grupo hermano del género Panochthus la especie
Hoplophorus euphractus; aunque, como ya se mencion6, el analisis elaborado por
Porpino et al. (2010) y también el realizado por Fernicola & Porpino (2012) trata
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taxones a nivel genérico. En el presente andlisis el clado conformado por Hoplophorus
euphractus y todas las especies de Panochthus (P. tuberculatus, P. frenzelianus, P.
intermedius, P. subintermedius, P. greslebini y P. jaguaribensis) esta soportado por una
sinapomorfia, la cual sefiala que las figuritas pequefias en los osteodermos de la coraza
dorsal ocupan un porcentaje superior al 50% de la ornamentacién de la superficie de
cada osteodermo.

La topologia del nodo D indica que el género Panochthus es monofilético. Este
clado estad soportado por cuatro sinapomorfias: (1) zona nasal inclinada antero-
ventralmente formando un angulo superior a 45° entre el plano palatal y el plano del
area rostral. (2) la longitud antero-posterior del craneo es menor a 1% de la altura de
este ultimo, sin tener en cuenta los procesos descendentes de la arcada cigomatica; es
decir, los créneos de estos taxones son proporcionalmente méas altos y mas cortos que
los de los grupos soportados por caracteres plesiomorficos; esta sinapomorfia a su vez
puede relacionarse con la funcion masticatoria de los taxones del clado (ver Farifia,
1985; Farifia & Vizcaino, 2001). (3) las aberturas nasales externas se orientan antero-
ventralmente. (4) la presencia de figuras centrales preponderantemente rugosas en la
region dorsal del tubo caudal; esta ornamentacién puede estar relacionada con una
cobertura epidérmica mas reforzada.

Para concluir con el nodo C se desea hacer notar que el grupo originado en el
nodo E, formado por Panochthus tuberculatus, P. frenzelianus, P. subintermedius y P.
greslebini, designa el clado que presenta el mayor soporte interno del cladograma, pues
lo sustentan seis sinapomorfias.

En la rama inferior de los cladogramas (ver Fig. 28) hay dos clados estables, el
surgido del nodo | y el que surge a partir del nodo J. El primero esta integrado por
Plohophorus figuratus y Pseudoplohophorus absolutus, y estd soportado por una
sinapomorfia: la coraza dorsal es méas elevada en la region anterior. Del nodo J surge el
clado que reune cinco taxones: Stromaphorus compressidens, Phlyctaenopyga
ameghini, Nopachtus coagmentatus, N. cabrerai y Propanochthus bullifer, el cual esta
soportado por dos sinapomorfias, (1) figuras y/o figuritas planas en la ornamentacion de
los osteodermos de la coraza dorsal. (2) la ornamentacion de los osteodermos de la
region posterior de la coraza dorsal presenta una figura central convexa. Para este

ultimo clado el analisis se resuelve de dos maneras:
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Nopachtus cabrerai

Nopachtus coagmentatus

22,24
_. Propanochthus bullifer
J 27 Stromaphorus compressidens
lK Phlyctaenopyga ameghini

En los arboles 1 y 3, en el nodo J no puede establecerse la relacion existente entre
Nopachtus cabrerai, N. coagmentatus, Propanochthus bullifer y el nodo K. De este
ultimo surge el clado soportado por una sinapomorfia: los osteodermos de la region
anterior de la coraza dorsal con figura central tienen en la primera hilera mas de 12
figuritas periféricas; este grupo estd formado por Stromaphorus compressidens y

Phlyctaenopyga ameghini.

Nopachtus cabrerai
Nopachtus coagmentatus
22,24
_._ Propanochthus bullifer
27
J l Stromaphorus compressidens
K! ini
Phlyctaenopyga ameghini

En los arboles 2 y 4, del nodo J resulta una tricotomia: Nopachtus cabrerai, N.
coagmentatus y el nodo K!; este Gltimo est4 soportado por una sinapomorfia: los
osteodermos de la region anterior de la coraza dorsal con figura central tienen en la
primera hilera més de 12 figuritas periféricas; este clado irresuelto agrupa Stromaphorus
compressidens, Phlyctaenopyga ameghini y Propanochthus bullifer.

No son sorprendentes las diferentes resoluciones de este clado (Stromaphorus
compressidens, Phlyctaenopyga ameghini, Nopachtus coagmentatus, N. cabrerai y
Propanochthus bullifer) en los arboles méas parsimoniosos, ya que dos de los taxones de
este agrupamiento (Stromaphorus compressidens, Phlyctaenopyga ameghini)
corresponden a los “Plohophorini”, cuya monofilia ha sido recientemente cuestionada
(Perea, 2005; Zurita, 2007; Fernicola, 2008; Fernicola & Porpino, 2012); los otros tres
(Nopachtus coagmentatus, N. cabrerai y Propanochthus bullifer) son los panoctinos

con mas entradas faltantes en la matriz.
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Hoffstetter (1958) reconocid que el aumento de figuras periféricas registrado en
la “Tribu Plohophorini” estaria indicando una estrecha relacion filogenética con la Tribu
Panochthini; a su vez consider6 que los Panochthini derivarian de un taxén proximo a
Stromaphorus. Por su parte Ameghino (1889) ya habia relacionado los panoctinos con
los plohoforinos, dada la similitud presente entre los osteodermos de ambos taxones.

También cabe sefialar que Zamorano et al. (2011) transfieren una especie
atribuida a Nopachtus (N. trouessarti) a Phlyctaenopyga (P. trouessarti), demostrando
asi la afinidad entre ambos géneros. Asimismo es oportuno sefialar que Castellanos
(1942a: 418) vincula a Nopachtus con Stromaphorus. Finalmente se hace referencia a
Cruz (2011) que atribuye a Propanochthus bullifer osteodermos sueltos de la coraza
dorsal (MUFyCA 370), los cuales habian sido asignados por Castellanos (1942a 'y 1944)

a Nopachtus coagmentatus.

La problematica de las entradas faltantes

Como se observa en la matriz (ver Apéndice) hay un 39% de entradas faltantes
“?”. Al afladir a una matriz un taxon con entradas faltantes para todos los caracteres
excepto para uno, se estd afiadiendo un nuevo dato, aunque este agregado traiga
aparejada la inclusion en la matriz de gran cantidad de entradas faltantes; esto no
provoca errores, debido a que estas no construyen arboles por si solas y, generalmente,
no influyen en la construccion de los cladogramas (Kearney & Clark, 2003). Sin
embargo, la distribucion de entradas faltantes en la matriz puede disminuir el grado de
resolucion de las relaciones de los taxones tratados en el analisis (ver Brandoni, 2006).

En la matriz utilizada para el analisis filogenético de esta Tesis, y considerando
solamente el grupo interno (Nopachtus coagmentatus, N. cabrerai, Propanochthus
bullifer, Panochthus tuberculatus, P. frenzelianus, P. intermedius, P. subintermedius, P.
greslebini y P. jaguaribensis), hay un 63,81% de entradas faltantes.

En los andlisis filogenéticos realizados se encontraron cinco caracteres no
informativos (3, 8, 17, 18 y 30) [ver matriz]. EI 60% de ellos justifica el taxdn con el

que se enraizaron los arboles.




El arte del cientifico consiste en agregar nuevos
eslabones a las partes separadas a fin de
hacerlas lo menos distantes que sea posible.
Pero no debe vanagloriarse ya que siempre
guedan muchos vacios en muchos lugares.
Jean Le Rond D’Alembert (1717-1783).
-Enciclopedia (1755).
Capitulo 5. CONSIDERACIONES BIOESTRATIGRAFICAS Y

BIOGEOGRAFICAS

5. 1. Distribucion estratigrafica de los “Panochthini”

Las especies pertenecientes a la tribu “Panochthini” se registran desde el
Mioceno tardio hasta el Pleistoceno tardio de América del Sur, aproximadamente desde
hace 6,8 millones a circa 11.800 afios AP (ISC, 2009) (ver Scillato et al., 1995; Cione et
al., 1999). Abarcan las Edades Montehermosense, Chapadmalalense, Ensenadense,
Bonaerense y Lujanense; no existen registros de la tribu para el Marplatense (Plioceno).

Algunos autores han sefialado Pisos/Edades que actualmente no estan aceptados:
Castellanos (1942a) menciona el “Brocherense” de las Sierras de Cordoba, en las
cercanias de Villa Cura Brochero, para Nopachtus coagmentatus. Para Propanochthus
bullifer, Castellanos (1942a) también menciona el “Brocherense”; Ameghino (1889) y
Rusconi (1937), en cambio, ubican a P. bullifer en el “Puelchense”; a su vez,
Burmeister (1874) indica que esta especie procede de una “couche dargile
quaternarie” (ver Castellanos, 1942a). Para Panochthus frenzelianus, Castellanos
(1942a) sefala que se registra tanto en el Bonaerense como en el “Belgranense” de la
region pampeana. Castellanos (1942a) atribuye placas sueltas halladas en el Platense
(sin aclarar la procedencia geografica) asignables a Panochthus tuberculatus (Owen,
1845). Segun Nodot (1855) se extrajo un ejemplar juvenil de esta especie “du crag de
Montevideo” (ver Castellanos, 1942a). El Piso/Edad Platense si estad aceptado
formalmente (Tonni, 1990), aunque no es posible confirmar que estos osteodermos
provengan del Platense.

En este apartado se sintetiza la informacion basica acerca de las Edades/Pisos en
las cuales se han mencionado registros de panoctinos, ya sean estas, en la actualidad,
aceptadas formalmente o no. Ademas, se discutiran nombres que representan conceptos
sumamente controvertidos, tanto por su validez formal como por su antigiiedad (e g:

Belgranense “continental” o “lacustre”, Puelchense, Brocherense, etc.). También se
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discutira algunos datos (e. g. osteodermos sueltos atribuidas por Castellanos (1942a:

551) a P. tuberculatus y supuestamente registradas en sedimentos del Platense.

Montehermosense

La geologia de la Barranca de Monte Hermoso ha sido estudiada detalladamente
(Bonaparte, 1960; Zavala, 1993; Zavala & Navarro, 1993; Cione & Tonni, 1995a), con
los resultados que se resumen a continuacion.

En la Barranca de Monte Hermoso afloran sedimentos correspondientes a tres
formaciones: Formacion Monte Hermoso, Formacién Puerto Belgrano y Formacion
Punta Tejada.

Formacion Monte Hermoso: en ella se reconocen sedimentos de dos edades:
Montehermosense (Mioceno tardio-Plioceno?) y Chapadmalalense temprano (Plioceno
temprano). Dichas edades tienen su base bioestratigrafica en dos biozonas locales:
Biozona de Trigodon gaudryi y Biozona de Neocavia depressidens (ver Fig. 31). La
Biozona de Trigodon gaudryi es la base bioestratigrafica para el reconocimiento del
Montehermosense; la base del Montehermosense coincide con la parte inferior de la
Formacion Monte Hermoso (Zavala, 1993). La Biozona de Neocavia depressidens es la
base bioestratigrafica del Chapadmalalense temprano y coincide con la parte superior de
la Formacion Monte Hermoso (Zavala, 1993; Cione & Tonni, 1996, 2005).

En la base de la barranca, correspondiente al Montehermosense, se halld el
holotipo de una de las especies que integran el grupo de taxones estudiados en esta
Tesis Doctoral: Nopachtus cabrerai. Esta formacion es portadora de abundantes
vertebrados fésiles. Litoldgicamente estd compuesta por rocas sedimentarias
texturalmente finas, tales como limolitas arcillosas, limolitas arenosas, areniscas y
brechas matrix sostén, color castafio a naranja amarillento (Zavala, 1993). Nopachtus es
un taxon exclusivo de la Biozona de Trigodon gaudryi (Cione & Tonni, 2005).

Con respecto a las Formaciones Puerto Belgrano (Pleistoceno) y Punta Tejada
(Pleistoceno-Holoceno), mencionadas en la figura, las cuales no aportan ninguna
informacién sobre la distribucion estratigrafica de los “Panochthini”, ver Bonaparte
(1960) y Zavala (1993).
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Perfil . . Biozonas
topografico Formaciones Fisos locales
Fm. Punta .
Tejada .
? ?
Fm.
." Puerto
Belgrano
Chapadmalalense Neocavia
inferior depressidens
Fm. Monte
Hermoso
Trigodon
Montehermosense gaudryi

Figura 31. Perfil de la Farola Monte Hermoso, modificado de Cione & Tonni (1995a).

La flecha indica el nivel del hallazgo de los restos de N. cabrerai.

“Brocherense”

Los sedimentos asignados al “horizonte Brocherense” de Castellanos (1942b y
1944) afloran en el fondo de los grandes valles intermontanos de las sierras de Cérdoba,
especialmente en los Valles de San Alberto y Calamuchita (Cruz, 2011). La edad de
estos sedimentos ha sido inferida por registros de fésiles de mastofauna. Castellanos
(1942b) nomin6 este “horizonte” por la asociacion de (Nonotherium hennigi
[Toxodontia], Paedotherium brocherense [Typotheria] y Nopachthus coagmentatus),
cuyo material hallé en el Valle de San Alberto (localidades de Villa Cura Brochero y
Nono). También incluyé en la misma asociacion registros de otros mamiferos
provenientes de Cordoba (Paraglyptodon cordubensis y Propanochthus bullifer),

aunque estos ultimos carecen de procedencia estratigrafica y geografica precisa. Estos
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registros hicieron que Castellanos proponga que este “horizonte” se ubique entre el
Chapadmalalense y el Ensenadense (ver Castellanos 1942b, 1944, 1951, 1956 y 1958).
Luego, Bonalumi et al. (1999) asigno estos sedimentos, junto con otros suprayacentes,
al Plioceno temprano-Plioceno tardio temprano. Para Gaido et al. (2006) dichos
sedimentos corresponden al Plioceno temprano-medio (ver Cruz, 2011). En definitiva,
el conjunto de mamiferos del “Brocherense” sugieren una antigiiedad Mioceno tardio-
Plioceno?

Al “Brocherense”, Castellanos (1942a) atribuye los holotipos de Nopachtus
coagmentatus (MLP 16-122) y de Propanochthus bullifer (MACN-Pv 1761).

Chapadmalalense

Para el Chapadmalalense (Plioceno temprano - Plioceno medio) no hay registros

de “Panochthini”.

“Puelchense”

Bajo este nombre Doering (1882) y Ameghino (1889) incluyen el “piso” mas
moderno de la “Formacion Araucana”. Por su parte, Gonzélez Bonorino (1965) utiliza
el nombre de “Puelchense” para la unidad sobre la cual se apoya la “Formacion
Pampeana”.

Castellanos (1942a: 470-471) sefiala para el holotipo de Propanochthus bullifer
que: ““...no es posible asignarle con precisién pues se desconocen los informes
pertinentes”. Por su parte, Burmeister (1874) los refiere a una «couche d argile
quaternaire»; Ameghino (1889) al Puelchense, cumbre de la Formacion Araucana, en
tanto que Lydekker (1895) al «infrapampeano terciario de Cdrdoba»”. Al respecto
Kraglievich (1934), concordando con las informaciones brindadas por Burmeister,
indica para el Valle de Nono (Cordoba) una unidad por él denominada “piso
claverense” y lo intercala entre el “Chapadmalense” y el “Hermosense”. Castellanos
(1942a: 473) aclara que estos sedimentos no afloran en los alrededores de Mina
Clavero, sino en las inmediaciones del pueblo Cura Brochero.

Rusconi (1945 y 1946) coloca el “Puelchense” en el Plioceno medio.




5. Consideraciones bioestratigraficas y biogeogréaficas Martin Zamorano

Pascual et al. (1965: 180) refieren tentativamente el “Puelchense” a la “Edad
Uquiense” (vide infra), aunque advierten que un mejor conocimiento de su fauna de
mamiferos podria demostrar una mayor aproximacion a la Edad Ensenadense.

Cione et al. (2000) aclaran que el “Puelchense™ aparece en el subsuelo de la
region Pampeana. Est4 basado en arenas aldctonas; es decir, que se trata de una mezcla
de arrastre de sedimentos de diferentes antigtiedades (desde el Mioceno al Pleistoceno).
Estos sedimentos son conocidos solamente por extracciones realizadas con bombas,
procedentes de perforaciones (ver Rusconi, 1948, 1949; Sala & Auge, 1970; Pascual &
Odreman Rivas, 1971). El “Puelchense” suprayace a los sedimentos marinos de la
Formacion Parana (Mioceno) (Cione, 1988). En esta Tesis se coincide con la propuesta
de Cione et al. (2000) en cuanto a la antiguiedad del “Puelchense”.

Castellanos (1942a: 471) menciona para el “Puelchense” de Cordoba
Propanochthus bullifer y Nopachtus coagmentatus. Por su parte, Rusconi menciona
para el “Puelchense” de Buenos Aires (1948: 88 y 89; 1949: ldm. XI, figs. 6 y 7)
Nopachtus coagmentatus y Panochthus ?tuberculatus (1948: 89), asi como Panochthus
sp. (1948: 88; 1949: lam. XII, fig. 4).

Marplatense

El Piso/Edad Marplatense esté representando en la region pampeana, abarcando
tres subedades (Barrancalobense, VVorohuense y Sanandresense) (Cione & Tonni, 1995b
y 1995¢).

Pese a las importantes exposiciones de las unidades citadas (Barrancalobense,
Vorohuense y Sanandresense) (sobre todo de las dos primeras [Scillato-Yané et al.,

1995]), hasta ahora, en el Marplatense, no se han registrado restos de “Panochthini”.

Ensenadense

El Piso/Edad Ensenadense (Plioceno tardio-Pleistoceno medio) esta

fundamentado en la Biozona de Mesotherium cristatum (ver Verzi et al., 2004). Hay dos

especies ensenadenses de “Panochthini”, Panochthus intermedius y P. subintermedius,
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ambos taxones exclusivos de dicha Biozona (ver Cione & Tonni, 2005; Cruz et al.,
2010).

Este Piso/Edad coincide principalmente con la Formacion Ensenada en el area
de la Pampa Ondulada bonaerense (ver Tonni et al., 1999a y 1999b). Los sedimentos
atribuibles a este Piso se encuentran tanto al noreste de la provincia de Buenos Aires
(e.g. San Pedro, Baradero) como en ciertas localidades costeras del sudeste de la region
pampeana (e.g. Mar del Plata, Miramar). Los yacimientos con fauna ensenadense fuera
de la Republica Argentina son sumamente escasos, solamente hay menciones para
Bolivia y para Uruguay (Marshall et al., 1984) (ver Soibelzon, 2008; Tonni et al., 2009;
Zurita et al., 2009).

Hasta hace medio siglo se caracterizaba al Ensenadense por presentar taxones
gigantes, mayores que los que les precedieron y sucedieron (Scillato-Yané & Carlini,
1998). Ulteriores revisiones sistematicas no confirmaron en todos los casos esta
hipotesis (Zamorano et al., 2010). Sin embargo, en el caso de Panochthus si se cumple
este postulado del gigantismo ensenadense. Las dos especies de Panochthus exclusivas
del Ensenadense, P. intermedius y P. subintermedius, son apreciablemente mayores que
las del Bonaerense-Lujanense. Adicionalmente, también en sedimentos ensenadenses se
hallé un enorme craneo incompleto atribuible a Panochthus cf. subintermedius (MLP
84-1X-2-11) (ver Scillato-Yané & Carlini, 1998; Tonni et al., 1999; Zamorano &
Scillato-Yané, 2006; Zamorano, 2009).

Sin embargo, Zurita et al. (2011) presentan material bastante completo atribuible
a P. intermedius, proveniente de la Formacion Loro Mayu (Pleistoceno temprano-medio
[ver Soruco & Diaz Martinez, 1996]) de Cochabamba, Bolivia; este ultimo exhibe un
tamafio comparable al de las especies de Panochthus del Bonaerense-Lujanense
mencionados; de manera que el ejemplar de Panochthus hallado en el altiplano
boliviano no adhiere al postulado del gigantismo ensenadense comprobado en los
Panochthus registrados en la region pampeana. Este caso podria deberse a una
adaptacion de P. intermedius al altiplano boliviano. Pujos (2008) afirma que los
miembros de la Subfamilia Megatheriinae, excepto Megatherium (Pseudomegatherium)
celendinense Pujos (una especie de Megatherium, particularmente grande, de los Andes
del Norte de Peru [ver Pujos, 2006]), son de menor tamafio que los de bajas altitudes;
asimismo, ver Pujos & Salas (2004). Siguiendo la hipotesis de Brandoni et al. (2010), el
menor tamafio de Mylodon darwini Owen, del Pleistoceno tardio de la Mesopotamia

(Argentina), puede atribuirse a la “Regla de Bergmann” (ver Bergmann, 1847);
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McDonald et al. (2004) lo verifican en Paramylodon harlani (Owen). El valor de esta
“Regla” es discutido por muchos autores (ver Geist, 1987; Meiri & Dayan, 2003;
Blackburn & Hawkins, 2004; Brehen & Fiedler, 2004; Meiri et al., 2007; Rodriguez et
al., 2008); no obstante, Brandoni et al. (2010) advierten que su muestra es demasiado
pequefia como para comprobar estadisticamente tendencias de tamafio contra latitud.
Por ultimo, Zurita et al. (2012) afirman que algunos ejemplares de especies de
Glyptodon restringidos a areas andinas son de menor tamafio que aquellos de especies

de la region Pampeana (ver Rodriguez et al., 2008).

“Belgranense”

Ameghino  (1889) denomind  “belgranense” a una capa marina
estratigraficamente ubicada entre su “ensenadense” y su “bonaerense”, reconociendo
que hacia el interior del continente esos sedimentos marinos debian correlacionarse con
otros continentales. En esquemas posteriores (e. g. Ameghino, 1908) desconocio la
existencia de ese “piso” (“horizonte”), al menos en su expresion continental.

Fidalgo et al. (1973) refieren al “Belgranense” marino de Ameghino los
sedimentos de la denominada Formacion Pascua, aflorante en las proximidades de la
desembocadura del rio Salado, sobre el Canal 15 (Provincia de Buenos Aires). También
asignan a esta unidad los sedimentos marinos y de playa (con restos de mamiferos
continentales) que se encuentran en los alrededores de Magdalena. La Formacion
Pascua fue referida a la base del Pleistoceno tardio por Pardifias et al. (1996) y
actualmente hay consenso en referirla a esa antigiiedad, es decir al subpiso isotopico 5e
(0,128 Ma, base del Lujanense, con base bioestratigrafica en la biozona de Equus
[Amerhippus] neogaeus).

Cione et al. (2002) describen al norte de Mar del Plata una intercalacion marina
ubicada estratigraficamente en la base del Bonaerense. Por su posicion estratigrafica
sugieren que este nivel marino es coetaneo con el “Belgranense” de las barrancas de
Belgrano en la ciudad de Buenos Aires, y por lo tanto mas antiguo que la Formacion
Pascua. Tonni (2009) refiere este nivel marino al interglacial del piso isotépico 11 (ca.
0,40 Ma), que a su vez representa la base del Bonaerense.

En suma, hasta el presente los sedimentos referidos al “Belgranense” marino

estan representados al menos por dos eventos ingresivos que se produjeron en el
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Pleistoceno medio (piso isotopico 11) y en la base del Pleistoceno superior (subpiso
isotopico 5e).

Adicionalmente, también fueron referidos al “belgranense” por Ameghino
(1908) los sedimentos marinos que se encuentran en Mar del Sur y que fueron fechados
por Tonni et al. (2010) en ca. 28.000 afios radiocarbono BP (piso isotdpico 3).

Para los sedimentos continentales supuestamente correlacionables con su
“belgranense” marino, y que también denomin6 como “belgranense”, Ameghino (1883,
1889) mencioné mamiferos continentales, entre ellos Panochthus. Por ejemplo, para
Panochthus frenzelianus, la procedencia estratigrafica indicada es: “piso bonaerense y
piso belgranense de la formacién pampeana” (Ameghino, 1889: 836). Pero el mismo
Ameghino (1908) deja de mencionar el “piso belgranense” (vide supra). Por la posicion
en la secuencia de ese pretendido “belgranense” continental, es probable que haya sido

incluido en la base del “bonaerense”.

Bonaerense

La Biozona de Megatherium americanum es la base bioestratigrafica para el
reconocimiento del Bonaerense (Cione & Tonni, 1999 y 2005). Su limite inferior
coincide con la base de la Formacion Buenos Aires en el noreste de la provincia de
Buenos Aires (Tonni et al., 1999a, b; Nabel et al., 2000) y probablemente con la base de
la “Formacion” Arroyo Seco (Kraglievich 1952 y 1953) en el sudeste (ver Tonni, 2009)
de la misma provincia.

En este Piso/Edad se registran varios panoctinos. Panochthus tuberculatus es
frecuente; el material designado como neotipo proviene del Bonaerense de Tapalqué
(Partido de Tapalqué, centro de la Provincia de Buenos Aires) (ver Zamorano et al.,
2012); P. frenzelianus es mas escaso que el anterior y para esta especie Ameghino

menciona el “bonaerense” y el “belgranense” (vide supra).

Lujanense

La Biozona de Equus (Amerhippus) neogaeus es la base bioestratigrafica para el

reconocimiento del Lujanense, tal como lo definieron Cione & Tonni (1999, 2001); no
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se corresponde con el Lujanense de Pascual et al. (1965) y de Marshall et al. (1984),
quienes en dicha unidad incluyen la fauna presente en el Bonaerense y Lujanense
(Cione & Tonni, 1995b, 1995¢ y 2005).

Para este Piso/Edad solamente se puede confirmar un panoctino, Panochthus
tuberculatus.

Platense

La Biozona de Lagostomus maximus es la base bioestratigrafica para el
reconocimiento del Platense, tal como lo defini6 originalmente Tonni (1990). Su base
coincide con la base del Miembro Rio Salado de la Formacion Lujan. Este ultimo
miembro incluye en sus divisorias sedimentos edlicos de la Formacion La Postrera.
Cronoldgicamente comienza aproximadamente 8000 **C AP y culmina en el siglo XVI;
en ese momento existen datos, en la regién pampeana, de los primeros registros de
fauna introducida por los europeos (ver Tonni, 2009).

No existen registros de panoctinos para este Piso/Edad. Sin embargo,
Castellanos (1942a: 551) expresa: ““En los sedimentos del Platense basal e inferior se
notan placas sueltas de Panochthus, que se han referido a esta especie [P.
tuberculatus]. No se puede establecer con seguridad si son restos arrancados de la
cumbre del pampeano o si pertenecen a la base del postpampeano”. Esta mencion
resulta muy dudosa, pues Castellanos (1942a) no indica la procedencia geogréfica del

material, no lo describe, ni sefiala donde y bajo qué nimero esté depositado.

En la siguiente figura se resume la distribucién cronol6gica de los géneros de
“Panochthini”. Es notable el hiato de mas de 2 Ma. Una posible explicacién puede
relacionarse con el resultado de este andlisis filogenético: Nopachtus y Propanochthus
pertenecen al mismo clado, pero no asi Panochthus. Sus historias evolutivas y

biogeograficas probablemente fueron distintas.
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Figura 32. Distribucién cronoldgica de los géneros de panoctinos.
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5. 2. Distribucion geogréafica de los panoctinos

Los “Panochthini” han sido registrados en diversas regiones de la Argentina,
Uruguay, Brasil y Bolivia (Scillato-Yané et al., 1995) (Fig. 33). A continuacion se
detallan las regiones que ocuparon las especies de panoctinos solo considerando un
punto de vista geografico, es decir sin tener en cuenta las edades ni los niveles
estratigraficos en los que se registraron los restos mencionados. De modo que de
ninguna manera los siguientes mapas deben considerarse como la distribucion

geografica de un momento cronoldgico.
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Figura 33. Distribucion geografica de la Tribu “Panochthini”. Sombreado gris,
distribucion generalizada sobre la base de datos éditos y de catalogos; en este mapa no

se incluyen registros puntuales.
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e Nopachtus Ameghino, 1888

El género tiene sus registros en el sud-oeste de la provincia de Cordoba (cercanias
de Villa Cura Brochero) y en el sudoeste de la provincia de Buenos Aires (Monte
Hermoso y cercanias) (Fig. 34).

S

55 -

Figura 34. Distribucion geografica del género Nopachtus. Circulos negros indican las
localidades de los materiales tipo de las dos especies del género (sierras de la provincia
de Cérdoba y “Monte Hermoso”, Buenos Aires); circulos blancos, localidades con
informacién precisa de registros; sombreado gris, distribucion generalizada sobre la

base de datos éditos y de catalogos.
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Nopachtus coagmentatus Ameghino, 1888

Ameghino (1888) reconocio la especie Nopachtus coagmentatus a base de un
fragmento de tubo caudal y un trozo de coraza dorsal asociada. EI material fue hallado
en las sierras de la provincia de Cordoba, en sedimentos mio-pliocenos aflorantes en las
cercanias de Villa Cura Brochero (ver Castellanos, 1942b). Estos restos fueron
colectados por Francisco P. Moreno en 1887 (Castellanos, 1942a). Ameghino (1888,
1889) describe los restos colectados por Moreno (Nopachtus coagmentatus vy
Hoplophorus cordubensis [= Paraglyptodon cordubensis]) y aclara que el sedimento
que los contiene es una capa de arenas rojizas con poca arcilla roja pero con gran
cantidad de pajuelas de mica (ver Castellanos, 1942Db).

De los materiales MACN-A 1208/09 (fragmentos de coraza) se desconoce la
procedencia.

Cruz (2011) reasigna material previamente atribuido a N. coagmentatus:
MUFyCA 1017 a Phlyctaenopyga sp.; MUFyCA 370 a Propanochthus bullifer;
MUFyCA 396 y MUFyCA 1050 a Plohophorus sp.

En sintesis, la especie Nopachtus coagmentatus ha sido registrada para las
Sierras Pampeanas del sud-oeste de Cordoba, en las cercanias de Villa Cura Brochero
(Fig. 35).
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Figura 35. Distribucion geografica de Nopachtus coagmentatus. Circulo negro, holotipo

(sierras de la provincia de Cordoba); sombreado gris, distribucion generalizada sobre la

base de datos éditos y de catalogos.
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Nopachtus cabrerai Zamorano et al., 2011

Moreno (1888) dio a conocer una nueva especie de Glyptodontidae, Panochthus
trouessarti, procedente de “Monte Hermoso” (sic), provincia de Buenos Aires, sin dar
mas detalles. Castellanos (1925) ubic6 dicha especie en Nopachtus Ameghino, 1888.
Castellanos (1942a) atribuy6 a N. trouessarti la mitad lateral derecha de una coraza,
hallada en el mismo nivel y localidad que el holotipo; no obstante, dicha atribucion
especifica no estad justificada, y Zamorano et al. (2011) reconocen, a base de este
ejemplar, la nueva especie N. cabrerai.

Los restos del holotipo de Nopachtus cabrerai han sido registrados en la Farola

Monte Hermoso, SO de la provincia de Buenos Aires (Fig. 36).

0 50 km
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Figura 36. Mapa de ubicacion de la Farola Monte Hermoso. Sitio en el cual fue hallado

el holotipo de Nopachtus cabrerai.
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Figura 37. Distribucion geogréfica de Nopachtus cabrerai. Circulo negro, localidad del
holotipo (Monte Hermoso, Buenos Aires); circulos blancos, localidades con
informacién precisa de registros; sombreado gris, distribucion generalizada sobre la

base de datos éditos y de catalogos.
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e Propanochthus Castellanos, 1925

Como sucede con Nopachtus, el género Propanochthus, ha sido registrado en el

sud-oeste de la provincia de Cordoba (cercanias de Villa Cura Brochero) (Fig. ¢?c).

No es poca la controversia existente en cuanto a la procedencia de los materiales

referidos a Panochthus bullifer, Unica especie de este género. Castellanos (1942a: 468-

470) comenta detalladamente esta polémica. Aqui la mencionaremos sintéticamente.

a)

b)

d)

En 1865 el Director del proceso de amalgamacién del Ingenio de
Pilciao de la Provincia de Catamarca, Sr. Federico Schickendantz, le
envié a Burmeister fragmentos del esqueleto y de la coraza de un
gliptodonte de gran tamafio hallado a 20 leguas (sic) [96 km] al
noreste del pueblo de Pilciao, en el valle del Rio Belén a 1524 msnm
[expresados en pies en la publicacion original (5000)] (Catamarca).
Burmeister atribuyd, en un principio, este material a Panochthus
tuberculatus, pero luego lo asign6 a Propanochthus bullifer
(Burmeister, 1874: 149-150). Se desconoce ddénde se encuentra
depositado este material y tampoco esta figurado.

En 1869, en terrenos de propiedad del Sr. Aristides Ramallo, se halld
el tubo caudal y una porcion de coraza dorsal en el Valle El Transito
[actualmente Villa Cura Brochero] a 610 msnm [2000 pies segun
Burmeister], entre la Sierra de Achala y el cordon de Achalita. Al
considerar este material, Burmeister decidio atribuir el anteriormente
mencionado a Panochthus bullifer (Burmeister, 1874: 150). Este
material esta depositado en el MACN, MACN-Pv 1761, y es el
holotipo de la especie.

Ameghino (1885: 348) menciona fragmentos de coraza dorsal
hallados en las colecciones del Museo Antropologico vy
Paleontoldgico de la Universidad Nacional de Cordoba (fundado por
él mismo en 1885). Se desconoce donde se encuentra depositado este
material y tampoco esta figurado.

Por Gltimo, Burmeister (1879: 417) manifiesta que solamente conoce
dos corazas incompletas de Panochthus bullifer: la de Catamarca,
“a)”; y la de Cordoba, “b)”.
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En conclusion, el holotipo (MACN-Pv 1761) [caso “b)”] es el Unico material
conocido de esta especie de los mencionados por Castellanos (1942a: 468-470).
Luego Cruz (2011) reasignd osteodermos sueltos de la coraza dorsal (MUFyCA
370) a P. bullifer. Estos materiales fueron, primeramente, atribuidos por Castellanos
(1942 y 1944) a Nopachtus coagmentatus. ElI material referido, MUFyCA 370,
procede de las barrancas entre las de Catedral y El Divisadero, margen derecha del
rio Grande de Nono, Valle de Traslasierra, Nono, Cordoba, Argentina (ver Cruz,
2011).
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Figura 38. Distribucion geogréafica del género Propanochthus. Circulo negro, holotipo
(sierras de la provincia de Codrdoba); circulos blancos, localidades con informacion

precisa de registros; sombreado gris, distribucion generalizada sobre la base de datos
éditos y de catalogos.

Propanochthus bullifer (Burmeister, 1874) Castellanos, 1925

La misma distribucion que para el género (Unica especie conocida) (ver Fig. 38).
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e Panochthus Burmeister, 1866

Este es el género que presenta la distribucion geografica més amplia de la tribu (Fig.
39). Se encuentra en la Argentina, Uruguay, Brasil, Paraguay y Bolivia (Scillato-Yané
et al., 1995; Zamorano et al, 2012).
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Figura 39. Distribucion geogréfica del género Panochthus. Sombreado gris, distribucién
generalizada sobre la base de datos éditos y de catalogos; en este mapa no se incluyen

registros puntuales.
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Panochthus intermedius Lydekker, 1895

El holotipo, MLP 16-36, procede del Puerto de Buenos Aires (actualmente
“Ciudad Auténoma de Buenos Aires”), provincia de Buenos Aires, Argentina.
Su distribucion se completa con el material MHNC-13491, el cual proviene de la

Formacion Sacaba de Cochabamba, Bolivia (Fig. 40).

Cabe aclarar aqui que, en 1998 en la cantera de Hernandez, en los alrededores de
la ciudad de La Plata, se exhumé un craneo incompleto (MLP 84-1X-2-11). Este
material, en varios trabajos previos (Scillato-Yané & Carlini, 1998; Tonni et al., 1999;
Zamorano & Scillato-Yané, 2006), fue asignado a la especie P. cf. intermedius. Aunque

en esta Tesis se considera P. cf. subintermedius (ver el apartado 3. 2. 13).
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Figura 40. Distribucion geogréfica de Panochthus intermedius. Circulo negro, localidad
del holotipo (Puerto de Buenos Aires); circulo blanco, localidad con informacién
precisa de registro; sombreado gris, distribucion generalizada sobre la base de datos

éditos y de catalogos.
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Panochthus subintermedius Castellanos, 1937

La procedencia geografica del holotipo es Palermo, Ciudad Autonoma de Buenos
Aires, Argentina. Castellanos (1942a: 492) aclara: *“...de una excavacion realizada por
las Obras de Salubridad de la Nacion en Palermo (Ciudad Autnoma Buenos Aires)”.

A la mencionada procedencia se adiciona la del material MUFyCA 342, aunque
con dudas, que es el Rio Carcarafia, Cordoba, Argentina (Cruz, 2011) y el material MLP
84-1X-2-11, mencionado para la especie anterior, ya que en esta Tesis es tratado como
P. cf. subintermedius (ver el apartado 3. 2. 13).
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Figura 41. Distribucion geografica de Panochthus subintermedius. Circulo negro,
localidad del holotipo (Palermo, Ciudad Auténoma de Buenos Aires); circulo blanco,
localidad con informacion precisa de registro; sombreado gris, distribucion generalizada

sobre la base de datos éditos y de catalogos.
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Panochthus cf. subintermedius

El material MLP 84-1X-2-11 procede de la Formacioén Ensenada de la Cantera
de Hernandez, alrededores de La Plata, provincia de Buenos Aires (Fig. 42). Este
material también se ha marcado (sombreado gris) en el mapa de distribucion geogréfica

de P. intermedius y (con un interrogante) en el de P. subintermedius (vide supra).
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Figura 42. Cantera de Hernandez (Q), en los alrededores de La Plata, lugar del hallazgo

de MLP 84-1X-2-11.
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Panochthus tuberculatus (Owen, 1845) Burmeister, 1866

Sobre la procedencia geogréafica del holotipo, actualmente extraviado (ver mas
detalles en el Capitulo 3), los Unicos datos que brinda Owen (1845: 120) son: “From the
tertiary (sic) deposits in the Pampas of Buenos Ayres” [Procedente de depoésitos
“terciarios” en las Pampas de Buenos Aires]. Zamorano et al. (en prensa) designan un
neotipo (MLP 16-29), este material procede de Tapalqué (Partido de Tapalqué, centro
de la Provincia de Buenos Aires, 36°20°S y 60°01°0) (ver Fig. 43).

La especie es la de distribucion mas amplia del género y de la tribu, se hallaron
registros en las regiones chacopampeana, mesopotdmica, subandina y patagonica
septentrional, el limite austral es la localidad de Fitz Roy, Departamento Deseado,
Provincia de Santa Cruz (Tauber & Palacios, 2007), de Argentina; Uruguay (Mones &
Francis, 1973: 53-54), sur de Brasil (Rio Grande do Sul [Kerber & Oliveira, 2008]),
Paraguay (Hoffstetter, 1978) y Bolivia (valle de Tarija, como P. cf. tuberculatus
[Hoffstetter, 1963, 1964; Zurita et al., 2009b] o como Panochthus sp. [Tonni et al.,
2009]). También se agrega la localidad de Potosi, un registro aun inédito (fotografia
cedida por el Dr. Alfredo Zurita) (Fig. 43).
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Figura 43. Distribucion geografica de Panochthus tuberculatus. Circulo negro,
localidad del neotipo (Tapalqué, Buenos Aires); circulos blancos, localidades con
informacién precisa de registros; sombreado gris, distribucion generalizada sobre la
base de datos éditos y de catalogos.
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Panochthus frenzelianus Ameghino, 1889

Los datos de la procedencia geografica de esta especie estan basados en lo
seflalado por Ameghino (1889: 836), quien dice que se han encontrado restos de esta
especie en la provincia de Buenos Aires y en los alrededores de Montevideo, sin aclarar
puntualmente de donde proviene el holotipo.

Castellanos (1944) refiere un tubo caudal completo (MUFyCA 383) a esta
especie e indica que procede de las barrancas de Pizarro, Valle de Traslasierra, Nono
(Cérdoba, Argentina). No pudiendo comprobarse la asignacién de dicho material a esta
especie (ver detalles en el apartado 3. 2. 8) se opta, por ahora, por no tener en cuenta la

distribucion mencionada para este resto (Fig. 44).
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Figura 44. Distribucion geogréfica de Panochthus frenzelianus. Sombreado gris,

distribucion generalizada sobre la base de datos éditos y de catalogos.
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Panochthus greslebini Castellanos, 1942

La distribucion geogréfica es el noreste de Brasil, estados de Ceara y Paraiba.

Castellanos (1942a: 584) dice: ““El tubo caudal [holotipo] procede del estado de
Cearé (Brasil), pero se desconoce el horizonte y también los sedimentos que los
contenian”. Tampoco aclara exactamente de donde proviene dicho holotipo.

Se sefala, con interrogante, el trozo distal de tubo caudal (MMB-005)
mencionado como de este taxdn por Chimento & Agnolin (2011), procedente de la
localidad del Dique “Los Quiroga”, Santiago del Estero, Argentina, considerado por el

doctorando como P. cf. greslebiini.
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Figura 45. Distribucion geogréfica de Panochthus greslebini. Circulo negro, localidad
del holotipo (estado de Ceard, Brasil); sombreado gris, distribucion generalizada sobre

la base de datos editos y de catalogos.
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Panochthus jaguaribensis Moreira, 1965

La procedencia geografica del holotipo, IESC 1-PV, es el Municipio de
Limoneiro del Norte, estado de Ceara (Brasil).

Su distribucion geografica abarca el noreste de Brasil, estados de Ceard y
Paraiba (Fig. 46).
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Figura 46. Distribucion geografica de Panochthus jaguaribensis. Circulo negro,
localidad del holotipo (Municipio de Limoneiro del Norte, estado de Ceara, Brasil);

sombreado gris, distribucion generalizada sobre la base de datos éditos y de catalogos.
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En la siguiente figura se resume las distribuciones geograficas mencionadas para los “Panochthini”.

ARGENTINA (regiones)
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Nopachtus coagmentatus
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BOLIVIA
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Panochthus tuberculatus
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Figura 47. Distribucién geogréafica de las especies de panoctinos. Chacop: Chacopampeana; Mesop: Mesopotamica; Suband: Subandina; Pat sept:

Patagonica septentrional, el limite austral es la localidad de Fitz Roy, Departamento Deseado, Provincia de Santa Cruz.




La historia de la ciencia no es meramente la historia de
las nuevas ideas cada vez mas proximas a la realidad.
Es también la historia de la defensa de esas ideas

en contra de las supersticiones, los errores recurrentes,
las ilusiones y las mentiras.

Debemos reemplazar la oscuridad por la luz,

tal es la principal funcion de la ciencia.

George Sarton (1884-1956).
-Seis Alas (1957)-.

Capitulo 6. DISCUSION

Desde sus inicios, tanto la taxonomia como las posibles vinculaciones
filogenéticas entre los distintos grupos de gliptodontes (desde Glyptatelus Ameghino,
del Eoceno medio de Patagonia, Argentina (Scillato-Yané, 1976) hasta los ultimos
registros del Holoceno temprano (Politis & Gutiérrez, 1998; Soibelzon et al., 2012) han
generado distintas propuestas (ver, entre otras, Ameghino, 1889; Castellanos, 1931,
1932 y 1959; Simpson, 1945a; Hoffstetter, 1958; Paula Couto 1979; Scott 1903-1904;
McKenna & Bell, 1997; Fernicola, 2008).

En este marco, los panoctinos fueron considerados frecuentemente como una
tribu (Panochthini) dentro de los “Hoplophorinae”. Este fue el punto de partida de la
presente investigacion. Dicha jerarquia taxonémica fue utilizada por primera vez por
Simpson (1945a), y suele verse asi citada en la literatura cientifica (e. g. Paula Couto,
1954; Moreira, 1965; Cattoi, 1966; Moreira, 1971; Porpino & Berggvist, 2002 ;
Soibelzon, 2008; Soibelzon et al., 2010; Chimento & Agnolin, 2011; Zamorano et al.,
2011; [Zurita (2007) la cita como de Hoffstetter, 1958]). En este sentido, el autor y la
fecha que deben acompafiar la Tribu “Panochthini” son Castellanos, 1927, puesto que
este fue el primero que jerarquiz6 dicho agrupamiento dentro del grupo familia (ICZN,
1999, Art. 36.1) (ver McKenna & Bell, 1997; Porpino et al 2004; Fernicola, 2008; Cruz
et al., 2011; Gonzélez Ruiz et al., 2011b; Zurita et al., 2011).

El nimero de taxones de “Panochthini” reconocidos antes de esta contribucion
era de 3 géneros y 14 especies; 1) Nopachtus: N. coagmentatus y N. trouessarti; 2)
Propanochthus: P. bullifer; y 3) Panochthus: P. tuberculatus, P. intermedius, P.
subintermedius, P. lundii, P. morenoi, P. frenzelianus, P. voghti, P. (?) nodotianus, P.
rusconii, P. greslebini y P. jaguaribensis. La mayoria de estas especies fueron
reconocidas con un criterio taxonémico fundamentalmente tipoldgico/morfoldgico (ver
Giraudo, 1997; Tinaut & Ruano, 2000; Hevia & Romero, 1999); es asi como muchos de
los caracteres diagndsticos utilizados en el momento de reconocer nuevas especies (e. g.

grosor de los osteodermos) son insuficientes y pueden referirse a un alto grado de
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variabilidad intraespecifica, como ya ha sido demostrado en otros “Hoplophorinae”
(Perea, 2005).

Para realizar esta revision, los taxones reconocidos como validos han sido
caracterizados a partir de la evaluacion de estructuras anatdmicas con caracteres
diagndsticos interpretados como claros y confiables. Entre ellos se destacan el grado de
neumatizacion, inclinacion de la region naso-frontal, morfologia de la coraza y patrones
de ornamentacion, caracteres dentarios, etc. La aplicacion de estos criterios ha tenido
como principal consecuencia una notable reduccion en el nimero de taxones. Los
géneros Nopachtus y Propanochthus incluyen dos y una especie, respectivamente; en
Nopachtus se transfirié N. trouessarti al género Phlyctaenopyga (P. trouessarti), pero se
reconocio una nueva especie, N. cabrerai (ver Zamorano et al., 2011); N. coagmentatus
es una especie valida. Propanochthus incluye la especie P. bullifer. La reduccion
evidente es la producida en Panochthus, en el cual quedan 6 especies de las 11
mencionadas para el momento de iniciar la Tesis; ellas son: P. tuberculatus, P.
intermedius, P. subintermedius, P. frenzelianus, P. greslebini y P. jaguaribensis. P.
nodotianus se considera nomen dubium en esta Tesis.

Los géneros incluidos tradicionalmente dentro de los Panochthini son
Panochthus, Nopachtus y Propanochthus (ver Hoffstetter, 1958). En la clasificacion
taxondmica mas reciente (Fernicola, 2008: 574), dentro de Panochthinae se ubican la
Tribu Panochthini (Zaphilus Ameghino y Panochthus) y la Tribu Neothoracophorini
Castellanos, 1951 (Nopachtus, Pseudoneothoracophorus Castellanos, Propanochthus y
Neothoracophorus Ameghino).

El andlisis filogenético indica que los Panochthini (sensu Simpsom, 1945a;
Hoffstetter, 1958) no son un grupo natural, sino polifilético, ya que Nopacthus y
Propanochthus aparecen mas vinculados a algunos “Plohophorini”, tales como
Stromaphorus y Phlyctaenopyga. En este marco, el género Panochthus aparece
claramente como un grupo natural, soportado por cuatro sinapomorfias: la zona nasal
estd muy inclinada antero-ventralmente formando un angulo entre el plano palatal y el
plano del area rostral superior a 45°; la longitud antero-posterior del craneo es menor a
1% de la altura de este altimo, sin tener en cuenta los procesos descendentes de la
arcada cigomatica; la orientacion de las aberturas nasales externas es antero-ventral; y
las figuras centrales, en la region dorsal del tubo caudal, son preponderantemente
rugosas. Coincidiendo con Porpino et al. (2010) y con Fernicola & Porpino (2012),

Hoplophorus (H. euphractus en esta Tesis) es el grupo hermano de Panochthus,
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condicion sustentada por una sinapomorfia. En otro clado se agrupan los restantes
panoctinos (Nopachtus coagmentatus, N. trouessarti y Propanochthus bullifer) y los
plohoforinos incluidos en el analisis (Plohophorus figuratus, Pseudoplohophorus
absolutus, Stromaphorus compressidens y Phlyctaenopyga ameghini). Este
agrupamiento estd soportado por la trilobulacion de los molariformes que comienza a
partir del M2.

Como se menciond anteriormente los plohoforinos no constituyen un grupo
natural (ver Perea, 2005; Zurita, 2007; Fernicola, 2008; Zamorano & Scillato-Yané,
2011). Se recalca la condicion de los “Plohophorini”, porque excepto los taxones
Plohophorus figuratus y Pseudoplohophorus absolutus, los cuales comprenden un clado
bien soportado, los demas taxones (Nopachtus coagmentatus, N. trouessarti,
Propanochthus bullifer, Stromaphorus compressidens y Phlyctaenopyga ameghini),
estan estrechamente relacionados por una notable similitud en los osteodermos a nivel
de ciertas regiones de la coraza dorsal; estas relaciones se evidencian en el arbol de
consenso estricto (Fig. 29). Con toda probabilidad los ultimos taxones mencionados
junto con otros “Plohophorini” formaran un nuevo grupo soportado por caracteres
diagndsticos.

Desde un punto de vista cronolégico y geografico, los “Panochtini” poseen
registros desde el Mioceno tardio hasta el Pleistoceno tardio, ubicandose su extremo
mas austral en el sur de Argentina (Panochthus tuberculatus; Fitz Roy, Departamento
Deseado, Provincia de Santa Cruz), los sectores centro-norte y region Mesopotamica,
Uruguay, sur y suroeste de Bolivia y sureste y nordeste de Brasil (Panochthus

greslebini y P. jaguaribensis, estados de Ceara y Paraiba).




"No entiendes realmente algo
a menos que seas capaz
de explicarselo a tu abuela”

Albert Einstein (1879-1955)

Capitulo 7. CONCLUSIONES

a) Nomenclaturales

El andlisis nomenclatural efectuado en el marco de esta tesis indica que
Nopachtus Ameghino, 1888 (ver Ameghino, 1888a) es la grafia correcta del género,
enmendado de Ameghino, 1888a. Asimismo, la fecha correcta de Panocthus

subintemedius corresponde a Castellanos, 1937, y no a Castellanos, 1936.

b) Sistematicas

Los taxones considerados validos en este trabajo de Tesis Doctoral son:
Nopachtus coagmentatus Ameghino, 1888 y N. cabrerai Zamorano et al., 2011;
Propanochthus bullifer (Burmeister, 1874); Panochthus tuberculatus (Owen, 1845), P.
frenzelianus Ameghino, 1889, P. intermedius Lydekker, 1895, P. subintermedius
Castellanos, 1937, P. greslebini Castellanos, 1942 y P. jaguaribensis Moreira, 1965.

Se concluye que Panochthus lundii est4 basado en material correspondiente a
varias especies. P. morenoi Ameghino, 1881 es considerada nomen dubium, al igual que
P. (?) nodotianus. P. morenoi Ameghino, 1889, non Ameghino, 1881, P. voghti
Ameghino, 1889 y P. rusconii Castellanos, 1942 (ver Castellanos, 1942a) son
sinénimos de P. tuberculatus, especie para la cual se design6 el material MLP 16-29
como neotipo.

En Nopachtus se reconoci6 la especie N. cabrerai Zamorano et al., 2011, en

tanto que N. trouessarti fue transferida al género Phlyctaenopyga (P. trouessarti).

c) Filogenéticas

El analisis filogenético indica que la Tribu “Panochthini” (sensu Simpson, 1945a

y Hoffstetter, 1958) no constituye un grupo natural, aunque el género Panochthus
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aparece como un grupo claramente monofilético, siendo H. euphractus el taxén
hermano. A su vez, Nopachtus y Propanochthus estan filogenéticamente mas cercanos a

taxones de la Tribu “Plohophorini”” que a Panochthus.

d) Cronoldgicas

Nopachtus cabrerai se registra en el Mioceno tardio-Plioceno temprano? (Fm.
Monte Hermoso, Montehermosense); N. coagmentatus y Propanochthus (P. bullifer) se
registran desde el Mioceno tardio al Plioceno? (Fm. Brochero, “Brocherense” sensu
Castellanos 1942a). Luego se encuentra un hiato de alrededor de 2 Ma, tal vez atribuible
a que Nopachtus-Propanochthus y Panochthus configuran distintos clados (ver capitulo
5, apartado 1). A su vez, Panochthus intermedius y P. subintermedius se registran en el
lapso Pleistoceno temprano-medio (Ensenadense), en tanto que P. tuberculatus y P.
frenzelianus tienen sus biocrones limitados al Pleistoceno medio-Pleistoceno tardio
(Bonaerense-Lujanense). Finalmente, las restantes especies de Panochthus (P.

greslebini y P. jaguaribensis) solo puede referirse al Pleistoceno sensu lato.

e) Geogréficas

Los registros de Nopachtus se distribuyen en los valles de las Sierras Pampeanas
del sud-oeste de Cordoba, en las cercanias de Villa Cura Brochero (N. coagmentatus) y
en la Formacion Monte Hermoso del SO de la provincia de Buenos Aires (N. cabrerai).
Los registros de Propanochthus provienen de los valles de las Sierras Pampeanas del
sud-oeste de Cordoba, en las cercanias de Villa Cura Brochero. Por otra parte,
Panochthus es un género con una amplia distribucion geogréfica; se distribuy6 en las
regiones chaco-pampeana, mesopotdmica, subandina y patagonica septentrional;
Uruguay; sureste y noreste de Brasil; sureste de Paraguay; y centro y sur de Bolivia. Su
limite mas austral es la localidad de Fitz Roy, Departamento Deseado, provincia de
Santa Cruz de Argentina (P. tuberculatus), mientras que los registros del noreste de

Brasil constituyen su limite norte (P. greslebini y P. jaguaribensis).
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f) Contrastacion de las hipétesis planteadas

Al iniciar esta Tesis Doctoral, se plantearon una serie de hipotesis para ser
contrastadas. Ellas fueron:
A) Sistematicas y filogenéticas
1) Los Panochthini son un grupo natural, cuyos integrantes comparten efectivas
sinapomorfias.
2)Los Panochthini estdn relacionados filogenéticamente con algunas especies
actualmente ubicadas como “Plohophorini”.
3)Los Panochthini son el grupo mas derivado de Hoplophorinae, lo cual se
manifiesta en los caracteres de los osteodermos, morfologia de la regién

anterior del craneo, alto grado de neumatizacién, etc.

B) Bioestratigraficas
e Los géneros y especies de Panochthini son buenos indicadores
bioestratigraficos, desde el Mioceno tardio hasta el Pleistoceno tardio de la

Argentina.

C) Paleoambientales y paleoclimaticas
e Los Panochthini son gliptoddntidos que estan relacionados mayormente a

ambientes aridos o semiaridos.

La hipotesis A 1) y A 3) son rechazadas, en tanto los “Panochthini” no
constituyen un grupo monofilético. A su vez, la hip6tesis A 2) es aceptada, ya que
Nopachtus y Propanochthus aparecen mas vinculadas a algunos taxones de
“Plohophorini” que a Panochthus.

La hipotesis “Bioestratigrafica” es rechazada. Esto se debe a que los taxones de
panoctinos no cuentan con alta frecuencia de hallazgos, excepto Panochthus
tuberculatus; en algunos casos solamente se conoce la procedencia del material tipo
(e.g. Panochthus subintermedius, P. frenzelianus), y sobre dicha procedencia en muchos
€asos no se tiene buena precision.

La hipdtesis “Paleoambiental y paleoclimética” no pudo ser sometida a prueba por
datos empiricos intrinsecos, vale decir, relacionados con la anatomia de los

“Panochthini” tal como fue estudiada. En cambio, la informacién extrinseca corrobora
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parcialmente la hipdtesis planteada, pues para las areas en las cuales vivieron los
“Panochthini”, sobre todo los cuaternarios, se presumen condiciones
predominantemente semiaridas o aridas.




“Con el simple criterio de datos,
las ciencias naturales no realizaran ningun progreso,
pues estoy convencido de que sin teoria no habria observaciones”.

Charles Darwin (1809-1882).
-Carta a Lyell (1/6/1860)-.

Capitulo 8. APENDICE

Matriz
Taxones Caracteres | 1 | 2 |3 |4 [5(6(7(8|9[10|11|12 [13|14|15|16|17|18(19|20 |21 |22|23 |24 |25|26|27 |28 |29 |30 |31 |32 |33 3435
Propalaehoplophorus | | 5 | 5 | o |glolo|1lolo |20 ]o|1]2lo]lol1]ol2]olz|o]lol2sl2|1]lo]lololo]ololo]o
australis
Glyptodon reticulatus | 0 | 0 [0 |0 |1|o|2]|0olofo 0|0 |2]|0|2]21]|2|21]21]0|1]1]0 1/1]1/1]0|2|0]l0o]ololo
Nopachtus 212120 210202]2]2|2| 222222222220 ]lo]lo|lo|2l1]1|lolol1]|2]1|2]|2]|1
coagmentatus
Nopachtus cabrerai | ? | 2 | 2|2 [?2|?|?2 (2?2 |2 | ?2 |?|?2(?2(?|?2|?|?|?2/0/0(0O|O0O (2|2 |1]|O|O0|?2|?2|?]|?]|?]|"?
Propanochthus 2l a2l 202120202121 2121 2121212121212/ 212l2l0l2l0l2l0l2l0lol1l21111|211
bullifer
Panochthus 21202 lafafalalola| a2 1 |alal2lal2]alal2]|alalal2l2]2]22]1]1|l2]1]2]|2]1
tuberculatus
P. frenzelianus i1/10(2j|1(2j2|0f0jO0O 2?22 (2|1 |2|1|2|1(1|1|0|1|1]|2|2|2|2|2|1]1|2|1,2]|2]1
P. intermedius 212lolalalalalola]2|22|alal2)2al2]2lol1lofla|ol1|1|1]alo]la]|1]2]|1]2 1
P.subintermedius | 1| 1]0|0olol1|?2|olojo|1]|1|olololo|alol2|2|1|2a|1]2]2|2]|2|2|1|1]2]|1]|2]|1/|1
P. greslebini 2l 222022212022 222122222222 |2|1]2]2|2]|2|2|1|21]|2|1]|2]|1/|1
P.jaguaribensis |2 |2 [ 2|2 |2|2]2|2]2| 2|2 | 2|2 |2|2|2|2|2|2|2|2|2|o|l2|2|21|2|o|2]1]|2|1]2]|2]|1
Plohophorus figuratus | 1 | 1 0|0 |1|of2]ololo |2 0|1 |2|2]o|2|2|2|?2|2|2]o|2|2f2f2flolo]2|21]|2|2]|2]1
Pseudoplohophorus | ) 14\ o1 g {1 10]1]0fo|ol2|02l2|2]ol1|1]lolol2la]ola|a]2]ala]lol1]|2]2l1]2]1
absolutus
Stromaphorus 111lo]lol1lolojolol1]2|0|o]1|1]o|2|2|2l?2|21]0ololo|2a]1]o]lo]lo]1|l21|1|1|2]1
compressidens
Phlyctaenopyga | 1 | 4 | o | g |1]0|1(ololol2] 0o |1]2l2]ol2]2lo]lololololol1|1]lolololz]|1]1|1]2]1
ameghini
Hoplophorus 211]olo|1lol1lol2l2|2]o]2|2]|2|2|2|2|2]2]ol1|lo]la|1]|a|l2lola|a|l2|1|1|2]1
euphractus
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indices calculados en los anélisis filogenéticos

- Indice de Consistencia (IC): En un cladograma, mide el grado de homoplasia de los caracteres
individuales o del arbol completo. Para los caracteres se define como: ci=m/s siendo m el nimero de

estados menos uno del caréacter y s el nimero de cambios de estado observados. Para el arbol el indice

(IC) se calcula como IC=M/S, siendo l“I"Z"'y S'Z', es decir, la relacion entre la longitud del
arbol y su longitud minima (ver Givnish & Sytsma, 1997).

- Indice de Retencion (IR): Farris (1989) introdujo el indice de retencion que reduce el sesgo debido a la
autapomorfia. Se define del siguiente modo: Rl = (G - S) /( G - M). Donde "S" es el nimero de cambios
de estado observado en un arbol particular y "M" el nimero minimo de cambios que se pueden producir.
"G" es el nimero de pasos necesarios en el caso del peor camino evolutivo posible: una politomia que
involucre a todos los taxones. También: "G" representa el nUmero de pasos para el caracter en un
cladograma sin resolver. Se halla a partir de los estados de cada carécter. Para un caracter determinado,
del nimero de estados presentes 0 6 1 se elige el que sea numéricamente menor. RI es mejor que Cl, es
alto cuando los cambios de estado ocurren predominantemente en los nodos internos y bajo cuando los
cambios estan concentrados en ramas pertenecientes a taxones terminales. El Rl tiene la ventaja de que

no es sensible a los caracteres no informativos, autapomorfias o sinapomorfias.

- Indice de Consistencia Reescalado (ICR): Farris en 1989 también introdujo el indice de consistencia
reescalado que es el producto del indice de consistencia y del indice de retencion: ICR=ICXxIR. El ICR
excluye caracteres que no contribuyen a la construccion del arbol (autapomorfias terminales, por
ejemplo) previniendo la inflacion del IC. También es superior al IR porque excluye totalmente
caracteres totalmente homoplasicos pero admite los caracteres que son parcialmente homoplésicos que

permiten el soporte de la topologia del arbol (Wiley et al., 1991).

- Indice de Consistencia sin Autopomorfias (ICsA): Debido a que el (IC) es susceptible a las

autapomorfias, se calcula también este (ver Givnish & Sytsma, 1997).




“...estudien mucho, para poder dominar la técnica
que permite dominar la naturaleza y asi ayudar
a la liberacion del hombre”.

Ernesto “Che” Guevara (1928-1967).
-Extraido de la carta que dejo para sus hijos-.
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