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REVISION SISTEMATICA Y FILOGENIA DE LOS MEGATHERIOIDEA

BASALES (XENARTHRA, FOLIVORA), SENSU GAUDIN (2004)

En la Formacion Santa Cruz (Mioceno Temprano-Medio) de la provincia
de Santa Cruz los perezosos (Xenarthra, Folivora) son un elemento
caracteristico de la fauna cenozoica. Actualmente, se reconocen alrededor de
11 géneros y mas de 30 especies. Se realiz6 un estudio detallado de la
anatomia craneo-mandibular de los géneros santacrucenses mas
representativos (Hapalops, Schismotherium, Analcimorphus y Pelecyodon),
para luego realizar una revision sistematica y un andlisis filogenético que
permita evaluar y discutir las hipotesis filogenéticas actuales donde estos
géneros ocupan una posicion basal dentro de los Megatherioidea.

De la revision sistematica se recuperaron el 83% (25 de 30) de los
materiales tipos. Se preservan las identidades de los cuatros géneros
estudiados. Hapalops se desglosa en dos entidades taxonomicas diferentes:
Hapalops, género monoespecifico (H. rectangularis) e Hyperleptus, también
monoespecifico (H. garzonianus). De las 22 especies de Hapalops existentes,
tres fueron definidas como nomen dubium, seis como nomen vanum y las doce
restantes se las sinonimiz6 a Hapalops rectangularis, al cual se le asign6é un
neotipo. Schismotherium mantuvo su estado de género monoespecifico (S.
fractum) y se le asign6 un neotipo. Pelecyodon ha sido redefinido como género
monoespecifico (P. cristatus). Analcimorphus mantuvo sus dos especies dentro
de A. giganteus.

Como resultado filogenético se observa la presencia de, al menos, un
representante del Mioceno Temprano-Medio en una posicién basal dentro de
los grandes clados de Folivora. Pelecyodon y Schismotherium como
Megatheriodea basales, Hyperleptus y Hapalops como taxones basales de
Megalonychidae y Analcimorphus en relacion a los Megatheriidae. Este
proceso cladogenético del Mioceno Temprano generd los principales linajes

gue luego se diversificaron y extendieron por el continente.

Palabras claves: Megatherioidea, Hapalops, Santacrucense, Folivora, Mioceno,

Schismotherium, Pelecyodon, Analcimorphus Ameghino.



SYSTEMATICS AND PHYLOGENY OF THE BASAL MEGATHERIOIDEA
(XENARTHRA, FOLIVORA) SENSU GAUDIN (2004)

In the Santa Cruz Formation (Early-Middle Miocene) of the Santa Cruz
province, sloths (Xenarthra, Folivora) are one of the most characteristic
elements of the Cenozoic fauna. Nowadays, around 11 genera and more
than 30 species are recognized. A detailed study of the cranio-mandibular
anatomy of the most representative Santa Cruz genera (Hapalops,
Schismotherium, Analcimorphus and Pelecyodon) was made, to then carry
out a systematic review and a phylogenetic analysis that allows evaluating
and discussing the current phylogenetic hypotheses where these genera
occupy a basal position within Megatherioidea.

From the systematic review, 83% (25 of 30) of the type materials were
recovered. The identities of the four genera studied are preserved. Hapalops
is broken down into two different taxonomic entities: Hapalops is a
monospecific genus (H. rectangularis) and Hyperleptus is also monospecific
(H. garzonianus). Of the 22 existing Hapalops species, three were defined as
nomen dubium, six as nomen vanum and the remaining twelve were
synonymous with Hapalops rectangularis, to which a neotype was assigned.
Schismotherium maintained its monospecific status (S. fractum) and a
neotype was also assigned. Pelecyodon has been redefined as monospecific
(P. cristatus). Analcimorphus kept both of its species within A. giganteus.

Phylogenetic results reveal that at least one representative of the Early-
Middle Miocene is observed in a basal position within the main Folivora
clades. Pelecyodon and Schismotherium as basal Megatheriodea,
Hyperleptus and Hapalops as basal Megalonychidae and Analcimorphus
related to Megatheriidae. This cladogenetic process of the Early Miocene
generated the main lineages that later diversified and spread throughout the

continent.

Keywords: Megatherioidea, Hapalops, Santacrucense, Folivora, Miocene,

Schismotherium, Pelecyodon, Analcimorphus, Ameghino.
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1. INTRODUCCION
1. 1. ANTECEDENTES

Los Xenarthra constituyen uno de los cuatro clados principales de
Eutheria (Delsuc y Douzery, 2008; Asher y Helgen, 2010; Meredith et al., 2011)
y son uno de los grupos mas caracteristicos y peculiares de mamiferos
placentarios del continente americano (Vizcaino y Loughry, 2008). Su registro
fésil es abundante y estdn muy bien representados en diversos yacimientos
cenozoicos de América del Sur, Central y del Norte (Scillato-Yané, 1986;
Gaudin y McDonald, 2008; Rose y Gaudin, 2010). Anatomicamente, los
Xenarthra (= articulaciones extrafias) se caracterizan por presentar un par de
articulaciones accesorias a nivel de las ultimas vertebras toracicas y lumbares,
unicas entre los mamiferos (Rose y Gaudin, 2010) que dan el nombre a todo el
grupo. Los xenartros estan conformados por dos grandes clados: Cingulata,
gue incluye a los armadillos actuales y extintos y a los extintos gliptodontes,
peltefilidos y pampaterios, caracterizados por su distintiva armadura dérmica y
sus habitos terrestres o fosoriales, y Pilosa, compuesto por los 0sos
hormigueros (Vermilingua) y los perezosos (Folivora) siempre recubiertos por
pelo.

Los Vermilingua son los uUnicos verdaderos edentados, con craneos
tubulares especialmente adaptados a la mirmecofagia y de habitos terrestres,
semiarboricolas y arboricolas. Estan representados por tres géneros actuales y
el registro fosil es muy escaso y fragmentario (McDonald et al., 2008).

Los Folivora (= Phyllophaga o Tardigrada, Farifia y Vizcaino, 2003;
McKenna et al., 2006; Bargo et al., 2012) se agrupan en cinco grandes clados;
Bradypodidae, Mylodontidae, Megalonychidae, Megatheriidae y Nothrotheriidae

(los ultimos tres conforman el clado Megatherioidea, segun Gaudin, 2004). Los
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perezosos actuales son animales estrictamente arboricolas, de tamafio
pequeiio (entre 3 y 8 kg), folivoros y de metabolismo lento que habitan
principalmente en las zonas selvéticas de América del Sur y Central (Chiarello,
2008). Estan representados Unicamente por dos géneros, Bradypus Linnaeus,
1758 (perezoso de tres dedos) Unico representante de la familia Bradypodidae
y Choloepus llliger, 1811 (perezoso de dos dedos) Unico representante actual
dentro de la familia Megalonychidae (Figura | - 1). Ambos géneros poseen un
craneo corto, grandes Orbitas, hocico poco desarrollado y extremidades
alargadas y especialmente adaptadas a vivir suspendidos sobre los arboles
(White, 1993, 1997; Figural-1,2y 3).

En contraste con la escasa diversidad actual, el registro fosil de los
perezosos es uno de los mas diversos y representativos de la fauna cenozoica
americana (McKenna y Bell, 1997; McDonald y De luliis, 2008). Los registros
mas antiguos del grupo corresponden a materiales muy fragmentados (géneros
Pseudoglyptodon Engelmann, 1987 y Deseadognathus Carlini y Scillato-Yané,
2004), provenientes del Oligoceno Tardio de las localidades de Salla (Bolivia)
y La Flecha (Santa Cruz, Argentina) respectivamente. Desde el Mioceno
Temprano (hace unos 20 Ma.) hasta el limite Pleistoceno-Holoceno (c.a.
11.700 afios) el registro es muy diverso y abundante (McDonald y De luliis,
2008; Bargo et al., 2012 y Vizcaino et al., 2012b). Contrario a las especies
actuales, los perezosos extintos eran animales de mayor tamafio, robustos y de
habitos semiarboricolas a terrestres (White, 1993; Bargo y Vizcaino, 2008;
McDonald y De luliis, 2008; Toledo, 2016) (ver Figural—=1, 3y 4).

En particular, en la Formacion Santa Cruz (Edad Santacrucense,
Mioceno Temprano - Medio de Patagonia) se registran taxones de perezosos

de tamafo notoriamente menor que sus parientes gigantes del Pleistoceno
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(Bargo y Vizcaino, 2008), formas de mas de una tonelada de masa corporal,
como Megatherium americanum (Megatheriidae) o Mylodon darwini
(Mylodontidae). Sin embargo, en comparacion a los representantes vivientes,
los perezosos santacrucenses eran de mayor tamafio y poseian distintos
hébitos de vida (Figural-1, 2, 3y 6).

La mayoria de los perezosos santacrucenses estan anidados dentro del
clado Megatherioidea (Figura | - 6) pero existen también algunos
representantes de Mylodontidae (e.g. Nematherium). Los Megatherioidea
santacrucenses incluyen a Megalonychidae (Eucholoeops) y los taxones
basales dentro de Megatherioidea (Hapalops, Schismotherium, Analcimorphus
y Pelecyodon) (Megatherioidea basales sensu Gaudin, 2004). Comprenden una
diversidad de formas de tamafio mediano a grande, con habitos locomotores
variados (White, 1993, 1997; McDonald y De luliis, 2008; Bargo et al., 2012;
Toledo et al., 2014; Toledo, 2016) y habitos alimenticios generalmente folivoros
(Scillato-Yané, 1986; Bargo et al., 2009; Toledo, 2016). Si bien existe
variabilidad morfologica entre estos taxones (Bargo et al.,, 2012), en lineas
generales estan caracterizados por un craneo alargado, tubular y pequefio en
relacion a su tamafio corporal al compararlos con otros mamiferos (Figura | -
4).

Si bien los perezosos santacrucenses representan una de las primeras
grandes radiaciones de los Folivora, desde el trabajo de Scott (1903, 1904) su
taxonomia no ha sido revisada en profundidad. La gran mayoria de los géneros
y especies estan basados en restos muy fragmentarios, o que representa un
problema cuando se desea profundizar en trabajos anatdémico descriptivos mas
complejos y sistematicos del grupo (De lulis y Cartelle, 1994; Gaudin y

McDonald, 2008; McDonald y De luliis, 2008).
7



1. 2. ANTECEDENTES TAXONOMICOS DE LOS MEGATHERIOIDEA
BASALES

Florentino Ameghino fue el primero en describir las primeras especies de
perezosos fosiles de la Formacion Santa Cruz. En 1887 su hermano Carlos
Ameghino, realizé su primer viaje de campo al rio Santa Cruz en la provincia
homénima, expedicidbn encomendada por el entonces director del Museo de La
Plata, Francisco P. Moreno. Este seria el primero de los quince viajes que
realizaria Carlos a la Patagonia entre 1888 y 1902, colectando una enorme
cantidad de especimenes (Ameghino, 1887; Rusconi, 1965; Fernicola, 2011 ay
b). Sin embargo, Florentino estuvo a cargo del estudio de estos materiales.
Ameghino (1887) reconocié 14 especies de perezosos santacrucenses,
distribuidas en ocho géneros: Hapalops, Schismotherium, Eucholoeops,
Planops, Trematherium, Entelops, Nematherium y Xyophorus. En trabajos
posteriores, se incrementd notablemente el nimero de taxones a punto tal que
Ameghino (1894) list6 mas de 50 especies agrupadas en alrededor de 25
géneros y dos familias. La familia Mylodontidae incluia a los géneros
Analcitherium, Ammotherium, Lymodon y Nematherium y Megalonychidae a los
géneros Adiastemus, Amarorhynus, Amphihapalops, Analcimorphus,
Eucholoeops, Eugeranops, Geranops, Hapalops, Hyperleptus, Mecorhinus,
Metopotherium, Paraplanops, Parhapalops, Pelecyodon, Planops,
Prepotherium, Pseudhapalops, Schismotherium, Trematherium, Uranokyrtus,
Xyophorus y Zamicrus. De todos los géneros mencionados, Hapalops es el
mas abundante y posiblemente el mas conocido de los perezosos
santacrucenses. Desde su nominacién en 1887, Ameghino nombré mas de 20
especies, incluyendo a H. rectangularis, H. ellpiticus, H. indifferens y H.

robustus entre otras (Ameghino, 1889, 1891, 1894 y 1898). La mayoria de los
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materiales recolectado por Carlos Ameghino en 1887 y estudiados por
Florentino se encuentran depositados en el Museo de La Plata. En 1888, por
diferencias con el director del museo, F.P. Moreno, Ameghino abandona el
Museo de La Plata pero continla alojando los materiales colectados por su
hermano Carlos en su coleccion personal e incluso se lleva consigo parte de
los materiales alojados en el Museo de la Plata (Fernicola 2011a, b). En la
década del 30 del siglo pasado, a casi 20 afios de la muerte de Florentino
Ameghino su coleccion fue adquirida por el estado nacional y alojada en el
Museo Argentino de Ciencias Naturales “B. Rivadavia”.

Muchos de los coetaneos de Florentino Ameghino no compartian su idea
de modelo taxonomico. En 1891 Alcides Mercerat, quien trabajaba en el Museo
de La Plata, realizé una fuerte critica a las especies de Ameghino y sugirid
numerosas sinonimias y la designacion de nuevos géneros como Eleutherodon,
Eurysodon Itenocephalus, Stenocephalus y Tapinotherium. Sin embargo, esta
propuesta no prospero y el propio Ameghino (1894) se encargo de replicar las
criticas y desdecir las asignaciones propuestas por Mercerat. Similar fue la
situacion con Lydekker (1894) quien proponia hacer una reduccion general del
namero de taxones de perezosos santacrucenses a soOlo dos géneros,
Eucholoeops y Pseudhapalops. Ameghino nuevamente se encargo de replicar
al autor y contradecir al modelo propuesto, avalando al suyo por encima de las
demas propuestas.

Finalmente, William Scott (1903, 1904) llevé a cabo la mas completa
revision de estos taxones; describié y figuré6 parte de los especimenes
colectados por Carlos Ameghino en Patagonia, incluso visité el pais para
revisar las colecciones, incluyendo la coleccion personal de Florentino

Ameghino. Scott (1903, 1904) hizo lo propio con los materiales colectados por
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John B. Hatcher de Princeton University entre 1896 y 1899, alojados hoy en las
colecciones del Yale Peabody Museum (YPM, New Haven) y los colectados por
Barnum Brown, depositados en el American Museum of Natural History
(AMNH, New York) de EE.UU. En su revision, Scott (1903, 1904) redujo
notablemente la diversidad genérica y especifica del grupo, reconociendo la
presencia de tres familias: Megalonychidae [Analcimorphus, Eucholoeops,
Hapalops (= Xyophorus, Parhapalops, Pseudhapalops, Amphihapalops,
Geranops, Eugeranops, Amarorhynchus, Mecorhinus), Hyperleptus,
Megalonychotherium, Schismotherium (=Metopotherium), Pelecyodon (=
Adiastemus y Uranokyrtus)]; Planopsidae [Planops y Prepotherium] vy
Mylodontidae [Nematherium (= Lymodon y Ammotherium) y Analcitherium].
Otros géneros como Entelops fueron considerados como Edentata incertae
sedis. En este esquema taxondmico, Scott reconocio que la inclusion de mas
de 20 especies en Hapalops era provisoria, esperando que mas completos y
nuevos ejemplares pudiesen esclarecer dicha situacion.

Es interesante destacar que Ameghino (1906) considero parcialmente el
arreglo familiar propuesto por Scott (1903, 1904), dado que rechazé
practicamente todas las sinonimias propuestas. Como resultado de esto, se
produjo una division de criterios acerca de la taxonomia de este grupo: por un
lado los que seguian el modelo Ameghino y por el otro los que seguian el
modelo de Scott. Por ejemplo, Lucas Kraglievich (1923) sostuvo que el género
Hapalops de Scott contenia varios géneros reconocibles y modificé su estatus
al posicionar en los Megalonychidae Nothrotheriinae a aquellos géneros que
Scott habia incluido dentro de los Megalonychidae. Simpson (1945) y
Hoffstetter (1958) prefirieron adoptar las sinonimias de Scott y la subdivision de

los Megalonychidae propuesta por Kraglievich (1923) de tal forma que ubicaron
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en Megalonychidae Nothrotheriinae a Analcimorphus, Eucholoeops, Hapalops,
Hyperleptus, Megalonychotherium, Schismotherium y Pelecyodon; en los
Megatheriidae Planopsinae a Planops y Prepotherium y en los Mylodontidae
Mylodontinae a Nematherium y Analcitherium. Modificaciones parciales fueron
propuestas por Scillato-Yané (1977) quien consider6 a Nematherium como un
Mylodontidae Nematheriinae y por Paula Couto (1979) quien incluyd en
Megatheriidae los Nothrotheriinae de Simpson (1945) y Hoffstetter (1958). De
una forma o la otra, lo cierto es que desde la revision llevada a cabo por Scott
hasta el dia de la fecha no se ha realizado una revision exhaustiva de estos
taxones. Aparte de los trabajos de Ameghino (1887, 1889, 1891a, 1891b, 1894)
y Scott (1903, 1904), existen muy pocas descripciones anatomicas extensivas
de los Folivora santacrucenses, con la excepcion del género Eucholoeops (De
luliis et al., 2014; Gaudin et al., 2015).

Aunque algunos aspectos de la taxonomia a nivel especifico no han sido
esclarecidos aun, lo que ha relegado estudios en niveles sistematicos
superiores, actualmente se reconocen once entidades taxonomicas a nivel
genérico (McKenna y Bell, 1997; Gaudin, 2004; Bargo et al., 2012):
Eucholoeops Ameghino y Megalonychotherium Scott (Megalonychidae),
Planops Ameghino y Prepotherium Ameghino (Megatheriidae), Hapalops
Ameghino, Hyperleptus Ameghino, Analcimorphus Ameghino, Schismotherium
Ameghino y Pelecyodon Ameghino (Megatherioidea basales sensu Gaudin,
2004) y Nematherium Ameghino y Analcitherium Ameghino (Mylodontidae). El
problema mas complejo desde el punto de vista taxondmico corresponde al
género Hapalops, del que se han nominado 26 especies (Mones, 1986). Sin
embargo, un analisis preliminar de caracteres morfoldgicos y morfométricos del

craneo y denticion de este género realizado por De luliis y Pujos (2006),
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sugiere la existencia de probablemente cuatro tipos morfolégicos, restringiendo
la diversidad taxonomica del género y planteando un panorama mucho mas

apropiado para el paleoecosistema santacrucense.

1. 3. ANTECEDENTES FILOGENETICOS DE LOS MEGATHERIOIDEA
BASALES

En lo que respecta a la filogenia de los géneros de Folivora
santacrucenses, Engelmann (1985) present6 el primer estudio filogenético
cladistico en el que incluyé 25 géneros, de los cuales solo Hapalops y
Nematherium correspondian a la fauna santacrucense. Sus resultados ubicaron
a Hapalops como el taxon basal de los megaterinos, dando soporte a la
propuesta taxonomica de Paula Couto (1979), mientras que la posicion de
Nematherium dentro de los scelidoterinos avalaba la propuesta de Scillato-
Yané (1977). Poco tiempo después, Gaudin (1995) presentd un estudio
filogenético incluyendo 21 géneros, de los cuales Pelecyodon, Schismotherium,
Hapalops, Eucholoeops y Planops representaban la diversidad santacrucense.
Sus resultados, avalaron una estrecha relacion filogenética entre Planops y los
megaterinos y contradecian la posicion de Hapalops obtenida por Engelmann
(1985), asi como la hipétesis planteada por Simpson (1945), Hoffstetter (1958)
y Paula Couto (1979), dado que todos los taxones mencionados se
posicionaron en la parte basal del cladograma, por fuera del nodo que contenia
a los restantes Nothrotheriidae, Megatheriidae y Megalonychidae. McKenna y
Bell (1997) presentaron una nueva clasificacion en la que, al igual que Scillato-
Yané (1977) y Engelmann (1985), ubicaron en Mylodontoidea Scelidotheriidae
Scelidotheriinae (= Nematherinae) a Nematherium y Analcitherium y, como

Scott (1903, 1904), Simpson (1945), Hofstetter (1958) y Gaudin (1995),
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incluyeron en Magatheriidae Megatheriinae Prepotheriina (=Planopsidae/nae) a
Planops y Prepotherium. Por ultimo, aceptaron la propuesta de Paula Couto
(1979) al ubicar a Analcimorphus, Eucholoeops, Hapalops, Hyperleptus,
Megalonychotherium, Schismotherium y Pelecyodon en los Megatheriidae, pero
atento a los resultados de Gaudin (1995) formalizaron un nuevo grupo,
Schismotheriinae, para dichos géneros.

Gaudin (2004) realizé el estudio filogenético mas completo y extenso
analizando 33 géneros, entre los cuales se cuentan Nematherium, Pelecyodon,
Schismotherium, Hapalops, Analcimorphus, Planops y Eucholoeops, y 286
caracteres craneomandibulares, dentarios y del arco hioideo. Sus resultados
soportan la monofilia de dos grandes grupos: Megatherioidea y Mylodontidae.
En este dUltimo, se ubicO Nematherium como grupo hermano de los
Mylodontinae y Scelidotheriinae, rechazando hipotesis previas que lo incluian
en los Mylodontinae o Scelidotheriinae (e.g. Hoffstetter, 1958; Scillato-Yané,
1977; Paula Couto, 1979, Engelmann, 1985). Dentro de los Megatherioidea,
Pelecyodon y Schismotherium se posicionaron como taxones basales de un
clado innominado formado por: Hapalops, Analcimorphus, Megatheria
(Megatheriidae + Nothrotheriidae) y Megalonychidae. A su vez, Hapalops y
Analcimorphus se ubicaron o como el grupo hermano de Megatheria o como el
grupo hermano de Megalonychidae. En cualquiera de estas resoluciones, los
Schismotheriinae de McKenna y Bell (1997) no encuentran soporte y Gaudin
(2004) reconocio a estos cuatro géneros como Megatherioidea basales. Por
otra parte, Planops se ubic6 como el género basal de los Megatheriidae e igual
posicion ocupd Eucholoeops en los Megalonychidae. La posicion de Planops,
ya habia sido sostenida por Scott (1904), mientras que la de Eucholoeops

nunca antes habia sido postulada. Estudios filogenéticos mas acotados
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llegaron a resultados parcialmente distintos a los de Gaudin (2004). Carlini y
Scillato-Yané (2004), evaluaron caracteres mandibulares de 14 taxones entre
los cuales estaban Eucholoeops, Hapalops y Schismotherium. Sus resultados
posicionan a Eucholoeops y Schismotherium en los Megalonychidae, mientras
gque Hapalops queda como el grupo hermano de los Megatheriidae y
Megalonychidae. Pujos et al. (2007) presentaron un estudio en el cual
incluyeron 16 géneros, entre los que se encuentran Hapalops, Eucholoeops y
Planops, y 42 caracteres del craneo y postcraneo. Eucholoeops se posiciona
dentro de los Megalonychidae, mientras que Hapalops y Planops se ubican
como géneros basales del clado formado por Megalonychidae, Megatherioidea.
Amson et al., (2016), utilizando la misma matriz de datos que Gaudin (1995 y
2004) pero incorporando informacidén postcraneana, posicionaron a Hapalops,
Analcimorphus y Eucholoeops dentro de los Megalonychidae, Schismotherium
y Pelecyodon ocuparon una posicion basal al clado Megatherioidea y Planops y
Nematherium mantuvieron sus posiciones en Megatheriidae y Mylodontidae
respectivamente. Por su parte, Delsuc et al. (2001, 2018 y 2019) y Presslee et
al. (2019) utilizaron datos moleculares en sus trabajos filogenéticos y sugieren
otro tipo de agrupaciones para Bradypus y Choloepus. Bradypus se
encontraria dentro de Megatherioidea y Choloepus se ubicaria por fuera de
Megalonychidae y se agruparia dentro de Mylodontidae. Ademas estiman que
la radiacion de los distintos grupos de Folivora habria sucedido a principios del
Oligoceno.

Es evidente que distintos aspectos taxondmicos y filogenéticos de los
perezosos santacrucences son controversiales. Como ya mencionamos, la
situacion taxondmica mas conflictiva es la de Hapalops (incluye 26 especies),

ya que para los otros géneros no se nominaron tantas especies: Pelecyodon
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(cinco especies), Schismotherium (dos a cuatro especies) y Analcimorphus
(dos especies). Scott (1903, 1904) propuso que el numero de especies de
Hapalops podria disminuir frente a nuevos y mas completos ejemplares,
mientras que Ameghino (1906) y Kraglievich (1923) sostuvieron, con distinto
énfasis, que en Hapalops estaban representados varios géneros. Hasta el
momento prevalece el enfoque reductivo de Scott (1903, 1904) tanto en las
clasificaciones como en los estudios filogenéticos. En estos Ultimos,
implicitamente se ha asumido que Hapalops es monofilético y por lo tanto fue
utilizado como una unidad taxonOmica operativa en la cual convergen las
variaciones observadas en distintas especies del género. Sin embargo, resulta
llamativo que en la matriz de Gaudin (2004) este taxon duplique en
polimorfismos (mas de 11%) las asignaciones de los restantes géneros (menor
al 6%). Aunque esto no indica diferencias genéricas internas, resulta sugestivo
si se considera que, tal como esta actualmente definido, Hapalops es un taxén
gue presenta un rango amplio de masa corporal (Mc). Toledo et al. (2014)
constataron la existencia de especimenes con una masa corporal que variaba
entre los 30 y 80 kg aproximadamente.

En sintesis, existen pocos estudios detallados sobre la taxonomia y la
filogenia de los perezosos santacrucenses. En esta tesis se estudiaron los
Folivora santacrucenses denominados Megatherioidea basales por Gaudin
(2004), tanto desde su sistematica como desde un punto de vista filogenético,
complementando los resultados obtenidos en trabajos previos (Gaudin, 2004;
Pujos y De luliis, 2007) que engloban un gran niumero de taxones relacionados

a los Megatherioidea basales.

15



. 4. OBJETIVOS

. 4. A. OBJETIVOS GENERALES

. Incrementar el conocimiento sobre la historia evolutiva de los perezosos
fésiles (Xenarthra, Folivora) a través del estudio comparado de la anatomia
craneo-mandibular analizada dentro de un marco metodolégico cladistico.

. Evaluar las relaciones filogenéticas entre los Folivora y los restantes
Xenarthra: osos hormigueros (Vermilingua) y armadillos y gliptodontes
(Cingulata).

. Estudiar las relaciones filogenéticas de los xenartros con los restantes

grupos de mamiferos.

. 4. B. OBJETIVOS ESPECIFICOS

. Realizar una revision taxondmica de los géneros Hapalops, Schismotherium,
Analcimorphus y Pelecyodon.

. Brindar descripciones detalladas de los taxones mencionados.

. Realizar un analisis filogenético que permita evaluar la hipotesis que
sostiene que estos g@géneros ocupan una posicion basal en los

Megatherioidea (Gaudin, 2004).

. 4. C. HIPOTESIS DE TRABAJO:

. Las especies de Hapalops pueden agruparse en cuatro morfotipos (De luliis
y Pujos, 2006).

. Las especies asignadas por Scott (1903, 1904) al género Hapalops forman
un grupo monofilético.

. Pelecyodon y Schismotherium forman un clado hermano de los restantes

Megatherioidea.
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4. Hapalops y Analcimorphus forman un clado hermano de los Megatheria o de
los Megalonychidae (sensu Gaudin, 2004).
5. El proceso cladogenético del Mioceno Temprano generé los principales

linajes que luego se diversificaron y extendieron por el continente.

1.5. LA FORMACION SANTA CRUZ
1. 5. A. EXPEDICIONES PALEONTOLOGICAS A LA FORMACION SANTA
CRUZ

La Formacion Santa Cruz es una unidad continental terciaria muy
extendida geograficamente y de gran riqueza fosilifera, que aflora de manera
discontinua en la Patagonia austral, desde el extremo norte del Golfo de San
Jorge hasta el norte de Tierra del Fuego y desde la costa Atlantica hasta la
Cordillera de los Andes en la localidad de los antiguos (Figura | - 5). Sus
afloramientos constituyen uno de los reservorios mas valiosos de fauna
cenozoica de la Argentina. En particular, las exposiciones de la costa atlantica,
en la zona intertidal entre los rios Coyle y Gallegos contienen una gran
variedad de restos faunisticos y con excelente estado de preservacion (ver
Vizcaino et al., 2012a para una revision).

La abundancia, riqueza taxondémica y calidad de preservacion de los
fésiles de la Fm. Santa Cruz permitieron realizar una gran cantidad de estudios
paleobiolégicos y de diversidad (especialmente de mamiferos) en Patagonia
antes del Gran Intercambio Biotico Americano (Vizcaino et al.,, 2012a).
Particularmente en lo que refiere a los Folivora, Bargo et al. (2012) abordaron
la paleobiologia del grupo e incluyeron una breve puesta al dia del estado de la

sistematica.
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El registro de mamiferos fésiles de la Fm. Santa Cruz es conocido desde
hace mas de un siglo, principalmente a través de los trabajos de Florentino
Ameghino (1887; 1889; 1891a; 1891b; 1894; 1906). Como mencionamos
anteriormente, Carlos Ameghino, hermano de Florentino, estuvo a cargo de las
expediciones a Patagonia hasta 1902 y el material recolectado fue luego
catalogado y estudiado por Florentino. Hacia 1891 Alcides Mercerat realizé una
expedicién a la Fm. Santa Cruz para el Museo de La Plata.

Posteriormente, la Princeton University envié tres expediciones a
Patagonia, lideradas por John Bell Hatcher, entre 1896 y 1899. En la primera y
la ultima de estas expediciones se realizaron extracciones extensivas de
especimenes en los afloramientos costeros santacrucenses, que fueron
descriptos y publicados por Scott (1903, 1904) y Sinclair (1906 - 1910). En su
obra “Reports of the Princeton University Expeditions to Patagonia” compilada y
editada entre 1903 y 1932, Scott incluye extensas descripciones anatomicas y
detalladas ilustraciones basadas en los numerosos especimenes colectados en
las expediciones de Hatcher, En la tercera expedicion, Hatcher fue
acompafado por Barnum Brown del American Museum of Natural History de
New York (AMNH, New York, EE. UU.).

La mayoria de los especimenes colectados por Hatcher y sus
colaboradores se alojaron en la Princeton University y actualmente se
encuentran en el Yale Peabody Museum de New Haven (YPM, New Haven,
EE.UU.), aunque aquellos colectados por Brown fueron alojados en el AMNH.
Entre 1898 y 1904 André Tournouér realiz6 también extracciones de
especimenes en Monte Ledén y el Rio Coyle. Posteriormente, Handel T. Martin
y Elmer Riggs realizaron breves expediciones en 1903 y en 1922,

respectivamente. Estos especimenes estan depositados en el Kansas
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University Museum y en el Field Museum de Chicago, respectivamente (véase
Simpson, 1948; Marshall, 1976).

Entre 2003 y 2012, expediciones conjuntas de investigadores del Museo
de La Plata y la Duke University (Durham, North Carolina, EE.UU.) realizaron
un extenso trabajo de campo en las localidades santacrucenses descritas mas
adelante (Punto 1.5.C.) Estas expediciones han recolectado una enorme
cantidad de especimenes con datos de ubicacion geografica y estratigrafica,
gue pertenecen al Museo Regional Provincial Padre M. J. Molina de Rio

Gallegos.

1. 5. B. MARCO GEOLOGICO Y CRONOLOGICO

La geologia de la Fm Santa Cruz en el area costera comprendida entre
los rios Coyle y Gallegos fue estudiada en detalle por Tauber (1994, 1997 a y
b). Este autor reconocié dos miembros: una unidad inferior muy fosilifera
denominada el Miembro Estancia La Costa, con predominancia de depdésitos
piroclasticos, de arcillas y fangolitas, y una unidad superior menos fosilifera
llamada el Miembro Estancia La Angelina, compuesto principalmente por
arcillitas, fangolitas y areniscas. EI Miembro Estancia La Costa corresponderia
a un sistema fluvial de baja energia bajo condiciones climéaticas calidas y
hamedas. Mas recientemente, Matheos y Raigemborn (2012) interpretaron la
parte baja de este miembro como un ambiente transicional fluvial-marino con
gradacion a un ambiente fluvial, con influencia de eventos de caida de ceniza
volcanica (Figura | — 7). Estos autores concluyeron que el clima era calido y
estacional, tendiendo al enfriamiento hacia tope, en relacion al deterioro

climéatico del Mioceno Medio.
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Tauber (1997a) propuso un esquema bioestratigrafico en base a niveles
fosiliferos que, de acuerdo a revisiones recientes, no representan secuencias
temporales (Fleagle et al., 2012). Dataciones radiométricas de la Fm. Santa
Cruz con 40Ar/39Ar indican que los sedimentos de la costa atlantica se ubican
entre 17,8 Ma y 16 Ma (Perkins et al.,, 2012), mientras que en la zona
cordillerana se estimé un rango entre 18 Ma y 14 Ma (Blisniuk et al. 2005,
Cuitifio et al., 2019). Consecuentemente, la Fm. Santa Cruz en la zona costera

corresponderia a un Mioceno Temprano tardio.

1. 5. C. PROCEDENCIA DE LOS ESPECIMENES MENCIONADOS EN ESTA
TESIS

Las localidades costeras ubicadas al sur del rio Coyle (Figura | — 8) y de
las que provienen la mayoria de los materiales estudiados, estan descriptas
ampliamente en Vizcaino et al. (2012 a y b). La localidad mas al norte, e
inmediatamente al sur de la desembocadura del rio Coyle es Campo Barranca
(CB), ubicada en 6 km al Norte de la entrada a la playa en la Estancia la Costa
(ELC). Hacia el sur continian Anfiteatro (ANF), 3 km al norte de la siguiente
localidad, Estancia La Costa (ELC) que se encuentra a unos 12 km al sur de la
Punta Sur en la boca del rio Coyle. Hacia el sur continian Cafiadon Silva (CS),
8 km al sur de ELC y Puesto Estancia La Costa (PLC = Corriguen Aike de C.
Ameghino), unos 12 km al sur de ELC. El area de exposicion de PLC es de
aproximadamente 3 km en sentido norte-sur y entre 300 y 400 m en sentido
este-oeste. Monte Tigre (MT) se ubica unos 15 km al sur de PLC, en campos
de la Estancia La Angelina.

Con respecto a las localidades al norte del Rio Coyle, Ameghino (1906)

refiere a la localidad Monte Observacién, de la cual provienen varios fosiles de
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las expediciones de C. Ameghino entre 1890 y 1893, que incluyen
especimenes mencionados en esta tesis (e.g. MACN-A 4509-10, 4524 y 6381,
ejemplares del género Hapalops). Sin embargo, existe una confusién con el
nombre de esta localidad (ver Vizcaino et al.,, 2012b). Los especimenes
mencionados por Ameghino (1906) provienen en realidad del Cerro
Observatorio, ubicado en campos de la Estancia Cafiadén de las Vacas, que
no debe ser confundido con el Cerro Monte Observacion, ubicado dentro del
Parque Nacional Monte Ledn, unos 27 km al norte del Cerro Observatorio.
Como ya fuera mencionado, las exposiciones de la Fm. Santa Cruz a lo
largo del Rio Santa Cruz fueron exploradas en 1887 por C. Ameghino. Muchos
de los ejemplares tipo estudiados en esta tesis pertenecen a la coleccion alli
recuperada (Ameghino, 1887). Fernicola et al. (2014) y Cuitifio et al. (2016)
describieron las localidades a lo largo del Rio Santa Cruz, que de este a oeste
son: Barrancas Blancas (BB), Segundas Barrancas Blancas (2BB), Yaten
Huageno (YH) y Rio Bote (RB) (Figura | — 9). Barrancas Blancas se ubica al
oeste del antiguo asentamiento Chickerook-Aike, entre las estancias Santa
Lucia (ESL) y Aguada Grande (EAG). Segundas Barrancas Blancas, se
encuentra al oeste de Barrancas Blancas y al Este de Yaten Huageno en lo que
hoy corresponde a la estancia Cordon Alto (ECA) y estancia El Tordillo (EET).
Yaten Huageno localidad al oeste de Segundas Barrancas Blancas, dentro de
la estancia El Refugio (EER). Finalmente, la localidad Rio Bote se encuentra 15
km al suroeste del rio Santa Cruz, dentro de la estancia Maria Elisa y ya
préximo al Lago Argentino. Recientemente, Fernicola et al. (2019a) publicaron
un volumen que incluye 13 articulos sobre la geologia y paleontologia de la Fm.

Santa Cruz en el Rio Santa Cruz.
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La abundancia y la calidad de preservacion de los especimenes de la F.
Santa Cruz hallados han promovido la realizacion de una serie de estudios en
el area de las localidades mencionadas, muchos de los cuales han sido
plasmados en obras recopilatorias de los distintos grupos de vertebrados
fosiles (Vizcaino et al., 2012a; Fernicola et al., 2019b). Pero a pesar de la gran
cantidad informacion disponible sobre la fauna santacrucense (véase también
Scott, 1903, 1904; Tauber, 1994, 1997 a y b) y de los trabajos publicados en
referencia a la paleobiologia de distintos grupos de mamiferos santacrucenses
(e.g. marsupiales, Abello y Candela, 2010; roedores, Candela y Picasso, 2008;
notoungulados, Cassini et al., 2012 y Cassini, 2013; perezosos, De luliis et al.,
2014; Gaudin et al., 2015; Toledo et al., 2012, 2013, 2015; cingulados, Vizcaino
et al., 2012c), asi como referidos a la paleoecologia (Vizcaino et al., 2010, Kay
et al. 2012) aun quedan muchos interrogantes por resolver respecto a la

problematica de los mamiferos santacrucenses.
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CAPITULO II

MATERIALES Y METODOS
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2. MATERIALES Y METODOS

2. 1. ACRONIMOS DE LAS INSTITUCIONES

AMNH: American Museum of Natural History, New York, EE.UU.

FMNH: Field Museum of Natural History, Chicago, EE.UU.

KUNHM: Kansas University Natural History Museum, Kansas, EE.UU.
MACN-A: Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”,
Coleccién Nacional Ameghino, Ciudad Autonoma de Buenos Aires, Argentina..
MACN-Ma: Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”,
Coleccion de Mastozoologia, Ciudad Autonoma de Buenos Aires, Argentina.
MACN-PV: Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”,
Coleccion de Paleontologia de Vertebrados, Ciudad Autdbnoma de Buenos
Aires, Argentina.

MLP: Museo de La Plata, La Plata, Argentina.

MPM-PV: Museo Regional Provincial Padre M. Jesus Molina, Rio Gallegos,
Argentina.

YPM-VPPU: Yale Peabody Museum, Vertebrate Paleontology, Princeton

University Collection, New Haven, EE.UU.

Las colecciones nacionales del MLP y MACN fueron exhaustivamente

revisadas y estudiadas, observandose la totalidad de los materiales disponibles

para consulta e incluso se revisaron materiales en exhibicion. Los materiales

estudiados pertenecientes a la coleccion del MPM-PV, fueron colectados en los

trabajos de campo realizados por el grupo de trabajo al que pertenezco. Se

particip6 en la campafia de 2014 colaborando en la recoleccién de nuevos
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ejemplares, particularmente del grupo bajo estudio. Esta coleccion cuenta con
especimenes sumamente completos y con un excelente estado de
preservacion. Los materiales de las colecciones del exterior (ANMH, FMNH y
YPM) se estudiaron mediante fotografias o documentacién gentilmente
compartida por miembros del grupo de trabajo u otros colegas que han visitado

las colecciones o0 que viven en las cercanias de las mismas.

2. 2. MATERIALES
ESPECIMENES FOSILES

Todas las localidades de los especimenes fésiles listados se ubican en
la provincia de Santa Cruz, Argentina. El listado abajo presentado no
contempla las sinonimias planteadas en este estudio. Sélo se presenta la

informacion tal como se encuentra en las instituciones que los alojan.

Superorden Xenarthra Cope, 1889
Orden Pilosa Flower, 1883
Suborden Folivora Delsuc et al., 2001
Superfamilia Megatherioidea Gray, 1821

Género Hapalops Ameghino, 1887
Hapalops sp.
-MPM-PV 3410. Premaxilar y maxilar con denticion completa. Procedencia
estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, NF: 6,
Puesto Estancia La Costa (= Corriguen Aike).
-MPM-PV 3411. Ramas mandibulares y restos postcraneanos. Procedencia
estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, NF: 6,
Puesto Estancia La Costa (= Corriguen Aike).
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-MPM-PV 3412. Craneo y escapula. Procedencia estratigrafica y geogréfica:
Fm. Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, NF: 5. 3. Puesto Estancia La
Costa (= Corriguen Aike).

-MPM-PV 3462. Craneo, escapula, humero incompleto, fémur parcial, tibia
incompleta, elementos del esqueleto apendicular. Procedencia estratigrafica y
geogréfica: Fm. Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, NF: 5. 3. Puesto
Estancia La Costa (= Corriguen Aike).

-MPM-PV 3467. Craneo, escépula incompleta, humero, ulna, radio, pelvis
incompleta, fémur, tibia, fibula, calcaneo parcial, elementos autopodiales.
Procedencia estratigrafica y geogréfica: Fm. Santa Cruz, Miembro Estancia la
Costa, NF: 5.3. Puesto Estancia La Costa (= Corriguen Aike).

-MPM-PV 3490. Craneo completo con hemimandibula izquierda. Procedencia
estratigrafica y geogréafica: Fm. Santa Cruz, Miembro Estancia la Costa, NF:
5.3. Puesto Estancia La Costa (= Corriguen Aike).

-MPM-PV 3491. Craneo completo con algunos restos de vértebras
preservados. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Miembro
Estancia la Costa, NF: 5.3. Puesto Estancia La Costa (= Corriguen Aike).
-MPM-PV 4275. Craneo completo algo deformado. Procedencia estratigrafica y
geografica: Fm. Santa Cruz, Miembro Estancia la Costa, NF: 5.3. Puesto
Estancia La Costa (= Corriguen Aike).

-YPM-VPPU 15162. Mandibula completa. Procedencia estratigrafica y
geografica: Fm. Santa Cruz, 10 millas al sur de la boca del Rio Coyle.
-YPM-VPPU 15264. Mandibula, himero incompleto. Procedencia estratigrafica

y geografica: Fm. Santa Cruz, Boca del rio Coyle.
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Hapalops adteger Ameghino, 1887

-MACN-A 4509-10. Hemimandibulas fragmentadas con los Ultimos
molariformes presentes. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa
Cruz, Monte Observacion.

-MACN-A 6376-77. Parte anterior del craneo y paladar incompleto. Procedencia
estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Cafiadén Jack Harvey.

-MLP 4-63. Tipo de Eucholoeops adteger. Porcién de maxilar izquierdo.

Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Rio Santa Cruz.

Hapalops angustipalatus Ameghino, 1891b

-MACN-A 4511. Paladar completo con denticion preservada. Procedencia
estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Corriguen — Kaik.

-YPM-VPPU 15562. Craneo, escapula, humero, ulna, radio, fémur reconstruido,
tibia, calcaneo, elementos autopodiales. Procedencia estratigrafica vy

geografica: Fm. Santa Cruz, 10 millas al sur de la boca del rio Coyle.

Hapalops antistis Ameghino, 1897
-MACN-A 12363. Craneo incompleto, parcialmente reconstruido. Procedencia

estratigrafica y geografica: Fm. Sarmiento, Deseadense.

Hapalops brevipalatus Ameghino, 1891b

-MACN-A 1090. Maxilares articulados con dientes preservados. Procedencia
estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Rio Sehuén.

-MACN-A 6361 - 62. Craneo fragmentado con mandibulas rotas. Procedencia

estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, La Cueva.
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Hapalops brachycephalus Ameghino, 1894

-AMNH 9176: Craneo completo. Procedencia estratigrafica y geogréafica: Fm.
Santa Cruz.

-MACN-A 6381. Craneo completo. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm.
Santa Cruz, Monte Observacion.

-YPM-VPPU 15596. Craneo completo reconstruido. Procedencia estratigrafica

y geografica: Fm. Santa Cruz, Killik Aike.

Hapalops crassidens Ameghino, 1891b
-MACN-A 6382. Ramas mandibulares con denticion embebidas en sedimento.

Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Corriguen — Kalik.

Hapalops crassignathus Ameghino, 1891b
-MACN-A 4524. Mandibula rota con los Ultimos dientes. Procedencia

estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

Hapalops cylindricus Ameghino, 1891b

-MACN-A 4525. Rama mandibular izquierda. Procedencia estratigrafica y
geografica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

Hapalops curvus Ameghino, 1898

-MACN-A 11138. Craneo incompleto entoscado. Procedencia estatigrafica y
geografica: Fm. Pinturas, Rio Pinturas, Santa Cruz.

-MACN-A 11140. Rama mandibular derecha incompleta y sin molariformes.

Procedencia estatigrafica y geogréfica: Fm. Pinturas, Rio Pinturas, Santa Cruz.

28



Hapalops depressipalatus Ameghino, 1891b
-MACN-A 4519. Maxilar derecho con dientes. Procedencia estratigrafica y

geogréfica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

Hapalops diversidens Ameghino, 1891b
-MACN-A 4512. Rama mandibular izquierda. Procedencia estratigrafica y

geogréfica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

Hapalops ellipticus Ameghino, 1887

-MACN-A 1089. Rama horizontal derecha. Procedencia estratigrafica y
geografica: Fm. Santa Cruz.

-MACN-A 6364—-65. Mandibula con dentadura y humero fragmentado.
Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.
-MLP 4-44. Holotipo. Porcion de mandibula rota. Procedencia estratigrafica y

geografica: Fm. Santa Cruz, Rio Santa Cruz.

Hapalops elongatus Ameghino, 1891b

-FMNH P13121. Mandibula completa. Procedencia estratigrafica y geografica:
Fm Santa Cruz, Rancho Felton.

-FMNH P13132: Craneo reconstruido con mandibula fragmentada. Procedencia
estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, 7 millas al sur de la boca del rio
Coyle.

-FMNH P13133. Craneo, escapula, humero fragmentario, ulna parcial, radio
incompleto. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, 5 millas al

sur de la boca del rio Coyle.
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-FMNH P13145. Craneo incompleto y deformado. Procedencia estratigrafica y
geogréfica: Fm. Santa Cruz, 5 millas al sur de la boca del rio Coyle.

-MACN-A 4542. Craneo fragmentado. Procedencia estratigrafica y geogréfica:
Fm. Santa Cruz, Corriguen - Kaik.

-MACN-A 4543-4600: Ramas mandibulares completas y restos poscraneanos
completos, incluyendo vértebras y esqueleto apendicular. Procedencia
estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

-MACN-A 6359. Craneo completo. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm.
Santa Cruz, Corriguen - Kaik.

-YPM-VPPU 15011: Craneo, humero incompleto, pelvis. Procedencia
estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, 10 millas al sur del Rio Coyle.
-YPM-VPPU 15160: Craneo, humero fragmentario, ulna, calcaneo. Procedencia
estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, 10 millas al sur del Rio Coyle.
-YPM-VPPU 15531: Craneo, humero fragmentario, ulna, calcaneo. Procedencia
estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz; Killik Aike, Departamento de Guer
Aike.

-YPM-VPPU 15597: Craneo, mandibula completa y fragmentos varios del
esqueleto apendicular. Procedencia estratigrafica y geogréafica: Fm. Santa
Cruz, Estancia Felton, 24 km al noroeste de Rio Gallegos; Killik Aike,

Departamento de Guer Aike.

Hapalops gracilidens Ameghino, 1891b

-MACN-A 4517. Maxilar izquierdo con dientes. Procedencia estratigrafica y
geografica: Fm. Santa Cruz, Provincia de Santa Cruz, Argentina.

-YPM-VPPU 15525. Craneo casi completo. Procedencia estratigrafica y

geografica: Fm. Santa Cruz, Lago Pueyrredon.
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-YPM-VPPU 15529. Craneo casi completo. Procedencia estratigrafica y
geogréfica: Fm. Santa Cruz, Killik Aike.

Hapalops indifferens Ameghino, 1887

-MACN-A 2093-94. Craneo completo con hemimandibula derecha. Procedencia
estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz.

-MACN-A 6354. Craneo completo. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm.
Santa Cruz.

-MLP 4-33. Holotipo. Rama mandibular derecha. Procedencia estratigrafica y
geografica: Fm. Santa Cruz.

-YPM-VPPU 15110. Craneo, mandibula, ulna incompleta, fémur, calcaneo,
elementos autopodiales. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa

Cruz, 10 millas al sur del rio Coyle.

Hapalops longiceps Scott, 1904

-YPM-VPPU 15523. Holotipo. Craneo, mandibula, humero muy reconstruido,
ulna, radio, pelvis parcial, fémur reconstruido, tibia reconstruida, fibula,
astragalo, calcaneo, elementos autopodiales. Procedencia estratigrafica y

geografica: Fm. Santa Cruz, 8 millas al sur de la boca del rio Coyle.

Hapalops longipalatus Ameghino, 1891b
-MACN-A 4513-16. Paladar y mandibula fragmentados. Procedencia

estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

Hapalops minutus Ameghino, 1891b
-MACN-A 4527. Rama mandibular derecha. Procedencia estratigrafica y

geografica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.
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-MACN-A 6383. Fragmento de rama mandibular derecha. Procedencia
estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

Hapalops platycephalus Scott, 1904

-YPM-VPPU 15522. Craneo incompleto. Procedencia estratigrafica vy
geografica: Fm. Santa Cruz, Lago Pueyrredon.

-YPM-VPPU 15534. Craneo incompleto con la parte mas anterior fragmentada.
Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Lago Pueyrredon.
-YPM-VPPU 15564. Holotipo. Craneo, humero reconstruido, fémur, tibia parcial.

Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Lago Pueyrredon.

Hapalops ponderosus Scott, 1904

-YPM-VPPU 15520. Holotipo. Craneo, humero incompleto, fémur, tibia
incompleta, calcaneo. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz,
10 millas al sur de la boca del rio Coyle.

Hapalops rectangularis Ameghino, 1887

-AMNH 9222. Mandibula, escépula parcial, radio, pelvis incompleta, tibia
parcial, fibula incompleta, astragalo, calcaneo. Procedencia estratigrafica y
geografica: Fm. Santa Cruz, Rio Gallegos.

-FMNH P13143. Mandibula completa y restos del esqueleto apendicular.
Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, 3 millas al sur de la
desembocadura del Rio Coyle

-MACN-A 1069. Craneo con mandibula. Procedencia estratigrafica vy
geografica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

-MACN-A 2089-90. Mandibulas fragmentadas. Procedencia estratigrafica y

geografica: Fm. Santa Cruz.
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-MACN-A 6328. Craneo deformado con denticion incompleta. Procedencia

estratigrafica y geografica: Corriguen — Kaik, Fm. Santa Cruz.

Hapalops robustus Ameghino, 1891b

-MACN-A 4528. Craneo completo. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm.
Santa Cruz, Corriguen — Kaik.

-MACN-A 6368. Craneo completo y rama mandibular izquierda. Procedencia

estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Corriguen — Kaik.

Hapalops ruetimeyeri Ameghino, 1891a

-FMNH P13130. Mandibula, humero, ulna, radio, fémur parcial, tibia, elementos
autopodiales. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz.

-FMNH P13135. Craneo deformado con restos del esqueleto apendicular.
Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Rancho Angelina.
-FMNH P13141. Craneo incompleto deformado. Procedencia estratigrafica y
geografica: Fm. Santa Cruz.

-MACN-A 1064. Paladar incompleto. Procedencia estratigrafica y geogréfica:
Fm. Santa Cruz.

-MACN-A: 2088. Craneo completo con denticién. Procedencia estratigrafica y
geografica: Fm. Santa Cruz.

-MACN-A 6386 - 88: Craneo completo deformado con restos de postcraneo.

Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz. Corriguen — Kalik.

Hapalops subquadratus Ameghino, 1891b
-MACN-A 4518. Paladar incompleto. Procedencia estratigrafica y geografica:

Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

33



-MACN-A 6379: Paladar incompleto. Procedencia estratigrafica y geogréfica:
Fm. Santa Cruz, Corriguen — Kaik.
-MACN-A 6380: Craneo completo. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm.

Santa Cruz, Corriguen — Kaik.

Hapalops testudinatus Ameghino, 1891b
-MACN-A 4520. Craneo incompleto con dentadura. Procedencia estratigrafica y

geogréfica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

Hapalops vulpiceps Scott, 1904
-YPM-VPPU 15595. Holotipo. Craneo completo deformado. Procedencia

estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Lago Pueyrredon.

Género Hyperleptus Ameghino, 1891a
Hyperleptus garzonianus Ameghino, 1891a
-MACN-A 1073. Mandibula completa. Procedencia estratigrafica y geografica:
Fm. Santa Cruz.
-MACN-A 2101-03. Craneo completo y mandibulas. Procedencia estratigrafica
y geografica: Fm. Santa Cruz.
-MPM-PV 3405. Mandibula completa. Procedencia estratigrafica y geogréfica:
Formacion Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, NF: 7, Puesto Estancia La
Costa (= Corriguen Aike).
-MPM-PV 4251. Craneo y mandibula articulados. Procedencia estratigrafica y
geografica: Formacion Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, NF: 7, Puesto

Estancia La Costa (= Corriguen Aike).
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Hyperleptus littoralis Ameghino, 1891b

-MACN-A 4647. Holotipo. Mandibula con ambas ramas articuladas pero con
todos los dientes faltantes, sélo se preservan los alveolos. Procedencia
estratigrafica y geogréafica: Formacién Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa,

Puesto Estancia La Costa (= Corriguen Aike).

Hyperleptus schizognathus Ameghino, 1891b
-MACN-A 4648-49. Holotipo. Mandibula incompleta. Procedencia estratigrafica
y geogréfica: Formacion Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, Puesto

Estancia La Costa (= Corriguen Aike).

Hyperleptus sectus Ameghino, 1891a
-MACN-A 2104. Paladar y parte anterior del craneo. Procedencia estratigrafica

y geografica: Fm. Santa Cruz.

Género Pelecyodon Ameghino, 1891b
Pelecyodon cristatus Ameghino, 1891b
-MACN-A 4651-53. Craneo completo con ambas ramas mandibulares.
Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.
-MPM-PV 1708. Craneo muy bien preservado. Procedencia estratigrafica y
geografica: Miembro Estancia La Costa, Fm. Santa Cruz, Puesto Estancia La
Costa.
-MACN-A 3409. Craneo en muy buen estado con denticibn completa.
Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.
-MACN-A 4654. Mandibula completa sin dientes. Procedencia estratigrafica y

geografica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.
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-YPM-VPPU 15049. Craneo completo. Procedencia estratigrafica y geogréafica:

Fm. Santa Cruz, 10 millas al sur de rio Coyle.

Pelecyodon robustus Ameghino, 1891b

-AMNH 9240. Mandibulas con postcraneo. Procedencia estratigrafica y
geogréfica: Fm. Santa Cruz.

-MACN-A 4655. Rama mandibular izquierda. Procedencia estratigrafica y

geogréfica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

Pelecyodon maximus Ameghino, 1891b
-MACN-A 4658. Un molariforme suelto. Procedencia estratigrafica y geogréfica:

Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

Pelecyodon petraeus Ameghino, 1891b
-MACN-A 4657. Craneo con toda la dentadura. Procedencia estratigrafica y

geografica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

Pelecyodon arcuatus Ameghino, 1891b
-MACN-A 4656. Rama mandibular derecha. Procedencia estratigrafica y

geografica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

Género Schismotherium Ameghino, 1887
Schismotherium fractum Ameghino, 1887
-FMNH 13137. Craneo, mandibula, pelvis encajada en sedimento, tibia parcial,
fibula incompleta, astragalo, calcaneo. Procedencia estratigrafica y geogréfica:

Fm. Santa Cruz, Killik Aike.
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-MACN-A 6445-6470. Craneo completo con mandibula articulados. Fémur,
tibia, humero, radio, ambas ulnas, varios elementos vertebrales y costillas.
Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz.

-MPM-PV 3404. Craneo y postcraneo. Procedencia estratigrafica y geografica:
Miembro Estancia La Costa, Fm. Santa Cruz, Puesto Estancia La Costa.
-YPM-VPPU 15524. Craneo parcial y fémur incompleto. Procedencia
estratigrafica y geografica: niveles inferiores de la Fm. Santa Cruz, Killik Aike.
-YPM-VPPU 15344. Craneo parcial y restos postcraneo. Procedencia
estratigrafica y geografica: niveles inferiores de la Fm. Santa Cruz, Killik Aike.
-YPM-VPPU 15361. Mandibula completa sin dientes. Procedencia estratigrafica
y geografica: niveles inferiores de la Fm. Santa Cruz, Killik Aike.

-YPM-VPPU 15901. Hemimandibula izquierda completa pero con proceso
coronoides, condilo mandibular y proceso angular partidos. Procedencia

estratigrafica y geografica: niveles inferiores de la Fm. Santa Cruz, Killik Aike.

Schismotherium patagonicum (Mercerat, 1891)
-MLP 4-13: maxilar izquierdo completo. Procedencia estratigrafica y geogréfica:

Fm. Santa Cruz, Monte Leon.

Género Analcimorphus Ameghino, 1891b
Analcimorphus giganteus Ameghino, 1894
-MACN-A 6499-6503. Maxilar derecho con denticion, mandibula completa y
falange ungueal. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz,

localidad La Cueva.
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-YPM-VPPU 15561. Craneo, pelvis, fémur, tibia, fibula, autopodio posterior en
articulacion. Procedencia estratigrafica y geogréfica: Fm. Santa Cruz,

Departamento Guer Aike.

Analcimorphus inversus Ameghino, 1891b

-MACN-A 4626-28. Paladar incompleto, ramas mandibulares derecha e
izquierda desarticuladas. Procedencia estratigrafica y geogréafica: Fm. Santa
Cruz.

Analcimorphus sp.

-YPM-VPPU 15192. Fémur incompleto. Procedencia estratigrafica y geogréfica:

Formacion Santa Cruz, Cabo Buen Tiempo.

Género Xyophorus Ameghino, 1887
Xyophorus andinus Ameghino, 1891b
-MACN-A 4634. Holotipo. Mandibula. Procedencia estratigrafica y geogréfica:
Fm. Santa Cruz, Sehuen.
Xyophorus crassissimus Ameghino, 1894
MACN-A 6436. Holotipo. Mandibula incompleta con parte de la sinfisis
preservada. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Corriguen

- Kaik.

Género Trematherium Ameghino, 1887
Trematherium intermixtum Ameghino, 1887
-MLP  4-45. Holotipo. Mandibula izquierda incompleta. Procedencia

estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Rio Santa Cruz.
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Género Zamicrus Ameghino, 1889
Zamicrus admirabilis Ameghino, 1889
-MACN-A 214. Holotipo. Diente aislado Procedencia estratigrafica y geogréfica:

Fm. Santa Cruz.

Género Amphihapalops Ameghino, 1891b
Amphihapalops gallaicus Ameghino, 1891b
-MACN-A 4623. Holotipo. Rama mandibular izquierda. Procedencia

estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz.

Género Adiastemus Ameghino, 1894

Adiastemus compressidens Ameghino, 1894
-MACN-A 6472-73. Holotipo. Ramas mandibulares derecha e izquierda,
desarticuladas. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, La
Cueva.

Género Amarorhynchus Ameghino, 1894
Amarorhynchus latus Ameghino, 1894
-MACN-A 6385. Holotipo. Mandibula incompleta con sinfisis Fm. Santa Cruz,

Corriguen - Kaik.

Género Uranokyrtus Ameghino, 1894
Uranokyrtus bombifrons Ameghino, 1894
-MACN-A 6472-73. Holotipo. Ramas mandibulares derecha e izquierda,

desarticuladas. Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.
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Género Eurysodon Mercerat, 1891
Eurysodon nasutus Mercerat, 1891
-MLP 4-23. Maxilar derecho con la denticibn completa. Procedencia

estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz.

Género Itenocephalus Mercerat, 1891
Itenocephalus hybridus Mercerat, 1891
-MLP 4-15. Holotipo. Craneo mal preservado con la denticion maxilar casi

completa. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz.

Género Schismotherium Ameghino, 1887
Schismotherium patagonicum Mercerat, 1891
-MLP 4-49. Mandibula con los Uultimos tres caniniformes. Procedencia

estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz.

Género Tapinotherium Mercerat, 1891
Tapinotherium aguirrei Mercerat, 1891
-MLP 4-3. Holotipo. Craneo complete algo deformado. Procedencia

estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz.

Familia Megalonychidae Gervais, 1855

Género Eucholoeops Ameghino, 1887
Eucholoeops sp.
-FMNH 13125. Craneo muy reconstruidos, humero, radio y tibia, elementos del
autopodio anterior en articulacién. Procedencia estratigrafica y geogréfica: Fm.

Santa Cruz. Estancia La Angelina.
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-MPM-PV 3403. Craneo, mandibula, escapula, humero, ulna, radio parcial,
pelvis, tibia y fibula incompletos. Procedencia estratigrafica y geogréfica:
Formacién Santa Cruz, Miembro Estancia La Costa, NF: 6. Puesto Estancia La

Costa (= Corriguen Aike).

Eucholoeops fronto Ameghino, 1891b

-AMNH 9241. Craneo, mandibula, pelvis incompleta y fémur sumamente
reconstruido. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz. Rio
Gallegos.

-MACN 4644-46. Paladar con denticibn y ambas ramas mandibulares.
Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Corriguen — Kalik.
-YPM-VPPU 15314. Mandibula completa. Procedencia estratigrafica y

geografica: Fm. Santa Cruz, 10 millas al sur del rio Coyle.

Eucholoeops ingens Ameghino, 1887

-FMNH 13280. Craneo parcial y humero reconstruido. Procedencia
estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz. Estancia Felton.

-MPM-PV 3401. Neotipo (De luliis et al., 2014). Craneo, mandibula y hamero.
Procedencia estratigrafica y geogréfica: Miembro Estancia La Costa, Fm. Santa
Cruz, Puesto Estancia La Costa.

-MPM-PV 3451. Craneo muy completo y radio derecho. Procedencia
estratigrafica y geografica: Miembro Estancia La Costa, Fm. Santa Cruz,

Puesto Estancia La Costa.
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Familia Megatheriidae Gray, 1821
Género Planops Ameghino, 1887
Planops longirostratus Ameghino 1887
-MACN-A 1066. Caniniforme. Procedencia estratigrafica y geogréfica: Fm.
Santa Cruz.
-MACN-A 4637. Maxilar derecho. Procedencia estratigrafica y geogréfica: Fm.

Santa Cruz, Kilin - Kaik, Rio Gallegos.

Planops obesus Ameghino, 1891b
-MACN-A 1086. Dos porciones de mandibula incompletas. Procedencia

estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz.

Planops magnus Scott, 1904

-FMNH P13148. Craneo reconstruido con mandibula completa. Procedencia
estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz.

-YPM-VPPM 15346. Holotipo. Craneo completo. Procedencia estratigrafica y

geografica: Fm. Santa Cruz, Killik Aike.

Género Prepotherium Ameghino, 1891b
Prepotherium filholi Ameghino, 1891b
-MACN-A 2099-2100. Maxilar derecho con molariformes y porcion mandibula

fragmentada. Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz.
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Prepotherium moyanoi Ameghino, 1894
-MACN-A 6496-98. Maxilar izquierdo y ambas ramas mandibulares
desarticuladas. Procedencia estratigréfica y geografica: Fm. Santa Cruz,

Sehuen, Tapel — Kaik.

Género Paraplanops Ameghino, 1891b
Paraplanops oblongus Ameghino, 1891b
-MACN-A 4638. Holotipo. Fragmento de maxilar con algunos molariformes.

Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.

Familia Mylodontidae Gill, 1872

Género Nematherium Ameghino, 1887
Nematherium sp.
-MACN-A 4660. Craneo casi completo. Procedencia estratigrafica y geografica:
Fm. Santa Cruz, Monte Observacion.
-FMNH 13129. Craneo, ulna, radio y parte del autopodio en articulacion.
Procedencia estratigrafica y geografica: Fm. Santa Cruz, Estancia La Angelina.
-KUMNH 684. Craneo completo con mandibula. Procedencia estratigrafica y
geografica: Fm. Santa Cruz, Rio Gallegos.

Para hacer distintos tipos de comparaciones, ademas de los
especimenes santacrucenses, también se estudiaron perezosos actuales.
ESPECIMENES ACTUALES

Superorden Xenarthra Cope, 1889
Orden Pilosa Flower, 1883
Suborden Folivora Delsuc et al., 2001

Superfamilia Megatherioidea Gray, 1821
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Familia Megalonychidae Gervais, 1855
Género Choloepus llliger 1811

Choloepus sp.
-MACN- Ma 166. Craneo completo y piel extendida. Procedencia Desconocida.
-AMNH 30765. Craneo completo y mandibula. Procedencia Zooldgico de
Nueva York.
-AMNH 90269. Craneo completo y mandibula. Procedencia Zooldgico de
Nueva York.
-FMNH 35738. Craneo completo y mandibula. Procedencia Peru.
-FMNH 41503. Craneo completo y mandibula. Procedencia Ecuador.

-KU 115214. Craneo completo y mandibula. Procedencia Nicaragua

Familia Bradypodidae Gray, 1821

Género Bradypus Linnaeus, 1758
Bradypus sp.
-MACN-Ma 7. Craneo completo y piel extendida. Procedencia desconocida.
-MACN-Ma 52. Craneo completo. Procedencia desconocida.
-MACN-Ma 71. Craneo completo y piel extendida. Procedencia desconocida.
-MACN-Ma 167. Craneo completo y piel extendida. Procedencia desconocida.
-MACN-Ma 207: Craneo completo. Jardin Zooldgico de Buenos Aires.
-MACN-Ma 260: Craneo completo. Jardin Zooldgico de Buenos Aires.
-MACN-Ma 260: Craneo completo. Jardin Zooldgico de Buenos Aires.
-MACN-Ma 412: Craneo con restos postcraneanos. Jardin Zoolégico de
Buenos Aires.
-AMNH 133437: Craneo completo y piel extendida. Procedencia Brasil, Rio de

Janeiro.
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-AMNH 209940: Craneo completo y piel extendida. Procedencia Bolivia, rio
Mamoré.

Se estudiaron también otros taxones de xenartros que estan
intimamente ligados a los taxones en estudio, para tener un criterio mas amplio

de seleccion y comparacion.

Suborden Vermilingua llliger, 1811

Familia Myrmecophagidae Gray, 1825

Género Mymercophaga Linnaeus, 1758
Myrmecophaga tridactyla Linnaeus, 1758
-MACN-Ma 105. Craneo con piel extendida. Localidad de Buena Vista, Ichilo,
Departamento de Santa Cruz, Bolivia.
-MACN-Ma 106. Craneo con piel extendida. Rio Yapacani, localidad de Buena
Vista, Ichilo, Departamento de Santa Cruz, Bolivia.
-MACN-Ma 107. Craneo con piel extendida. Localidad de Buena Vista, Ichilo,
Departamento de Santa Cruz, Bolivia.
-MACN-Ma 108. Craneo completo. Localidad de Buena Vista, Ichilo,
Departamento de Santa Cruz, Bolivia.
-MACN-Ma 132. Esqueleto completo. Jardin Zoolégico de Buenos Aires.
-MACN-Ma 220. Craneo con piel armada. Localidad de Pastoreo, San Ignhacio,
Provincia de Misiones, Argentina.
-MACN-Ma 238. Craneo con piel armada. Procedencia desconocida.
-MACN-Ma 242. Craneo con piel armada. Procedencia desconocida.

-MACN-Ma 243. Craneo con piel armada. Procedencia desconocida.
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Suborden Cingulata llliger, 1811
Familia Dasypodidae Gray, 1821
Género Cabassous McMurtie, 1831

Cabassous sp.
-MACN-Ma 91. Caparazon y craneo. Localidad de Santa Ana, Candelaria,
Provincia de Misiones, Argentina.
-MACN-Ma 145. Craneo. Localidad de Quimili, Moreno, Provincia de Santiago
del Estero, Argentina.
-MACN-Ma 377. Craneo y caparazon. Capitan Meza, Itapua, Paraguay.
-MACN-Ma 553. Caparazon y craneo. Rio Urugua-i, Iguazu, Provincia de

Misiones, Argentina.

Género Chaetophractus Fitzinger, 1871
Chaetophractus sp.
-MACN-Ma 20. Craneo. Procedencia desconocida.
-MACN-Ma 22. Craneo completo. Procedencia desconocida.
-MACN-Ma 38. Craneo. Localidad de Fortin Nuevo Pilcomayo, Bermejo,
Provincia de Formosa, Argentina.
-MACN-Ma 167. Craneo completo. Localidad Punta Médanos, La Costa,
Provincia de Buenos Aires, Argentina.
-MACN-Ma 291. Craneo. Procedencia desconocida.
Chaetophractus vellorosus Gray, 1865.
-MACN-Ma 129. Craneo. Localidad Rosario de la Frontera, Provincia de Salta,
Argentina.
-MACN-Ma 143. Craneo completo. Localidad de Moldes, Rio Cuarto, Provincia

de Cordoba, Argentina.
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-MACN-Ma 144. Craneo completo. Localidad de Moldes, Rio Cuarto, Provincia
de Cdérdoba, Argentina.
-MACN-Ma 183. Craneo completo. Localidad de Pastos Largos, Tinogasta,

Provincia de Catamarca, Argentina.

Género Dasypus Linnaeus, 1758
Dasypus novemcinctus Linnaeus, 1758.
-MACN-Ma 33. Caparazon y craneo. Rio Urugua-i, Iguazu, Provincia de
Misiones, Argentina.
-MACN-Ma 383. Craneo. Caparazon y craneo. Rio Urugua-i, Iguazu, Provincia
de Misiones, Argentina
-MACN-Ma 457. Caparazon y craneo. Localidad de Las Palmas y El Perdido,
Bermejo, Provincia de Chaco, Argentina.
-MACN-Ma 458. Caparazon y craneo. Localidad de Las Palmas y El Perdido,
Bermejo, Provincia de Chaco, Argentina.
-MACN-Ma 461. Caparazon y craneo. Localidad de Las Palmas y El Perdido,
Bermejo, Provincia de Chaco, Argentina.
-MACN-Ma 465. Caparazon y craneo. Localidad de Las Palmas y El Perdido,
Bermejo, Provincia de Chaco, Argentina.
Dasypus hybridus Desmarest, 1804.
-MACN-Ma 156. Craneo de adulto. Localidad de Benito Juarez, Provincia de
Buenos Aires, Argentina.
-MACN-Ma 176. Caparazon y craneo. Localidad de Villa Guillermina, General

Obligado, Provincia de Santa Fe, Argentina.
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Género Euphractus Wagler, 1830
Euphractus sp.
-MACN-Ma 24. Craneo completo. Sin datos de procedencia.
-MACN-Ma 299. Craneo completo. Sin datos de procedencia.
-MACN-Ma 330. Craneo. Sin datos de procedencia.
-MACN-Ma 592. Craneo y caparazon. Provincia de Jujuy, Argentina.
Eupracthus sexcintus Linnaeus, 1758.
-MACN-Ma 28. Caparazon y craneo. Localidad de Puerto Casado, Alto
Paraguay, Paraguay.
-MACN-Ma 30. Caparazon y craneo. Localidad de Puerto Casado, Alto
Paraguay, Paraguay.
-MACN-Ma 31. Caparazon y craneo. Localidad de Puerto Casado, Alto
Paraguay, Paraguay.
-MACN-Ma 256. Craneo con restos de postcraneo. Localidad de Tabacal, Oran,

Provincia de Salta, Argentina.

Geénero Priodontes Cuvier, 1825
Priodontes maximus Kerr, 1792.
-MACN-Ma 21. Craneo completo. Sin datos de procedencia.
-MACN-Ma 29. Craneo incompleto. Localidad de Puerto Casado, Alto
Paraguay, Paraguay.
-MACN-Ma 41. Craneo completo. Sin datos de procedencia.
-MACN-Ma 256. Craneo completo. Sin datos de procedencia.

-MACN-Ma 15691. Craneo completo. Sin datos de procedencia.
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Género Tolypeutes llliger, 1811
Tolypeutes matacus Desmarest, 1804.
MACN-Ma 41. Craneo. Localidad Fortin Nuevo Pilcomayo, Bermejo, Provincia
de Formosa, Argentina.
MACN-Ma 42. Craneo. Localidad Fortin Nuevo Pilcomayo, Bermejo, Provincia
de Formosa, Argentina.
MACN-Ma 48. Craneo. Provincia de Mendoza, Argentina.
MACN-Ma 123. Caparazon con craneo. Localidad de Ingeniero Juéarez,
Matacos, Provincia de Formosa, Argentina.
MACN-Ma 124. Caparazon con craneo. Localidad de Ingeniero Juérez,

Matacos, Provincia de Formosa, Argentina.

2.3. METODOLOGIA
2.3. A. REVISION TAXONOMICA

Para realizar la revision taxonomica de los Megatherioidea basales
(Hapalops, Schismotherium, Pelecyodon y Analcimorphus) se siguié un

ordenado protocolo que se describe a continuacion.

2. 3. A.l. Anatomia craneo-mandibular

Para las descripciones y comparaciones anatomicas se tomé como base
la nomenclatura utilizada para los Folivora de Ameghino (1887, 1889, entre
otros) y Scott (1903 - 1904). También se emplearon textos de anatomia de
mamiferos actuales (e.g., Lessertisseur y Saban, 1971; Getty, 1982), la Nomina
Anatomica Veterinaria (1994) y se contemplaron trabajos mas recientes de
Folivora (Bargo et al., 2009 y De luliis et al., 2014) pero siempre se detall6 la

terminologia anatémica a seguir en los casos de ambigledades.
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Se desarroll6 un criterio anatémico propio para agrupar los materiales
estudiados en morfotipos y asi tomar decisiones no so6lo taxonémicas sino
también nomenclatoriales. Ademas se hizo un estudio comparativo con taxones
mas modernos que permitid establecer ciertos parametros de rango de
variabilidad de algunos caracteres (e.g., longitud del craneo), que son

importantes para comprender la anatomia comparada del grupo.

2.3. A.ll. Abreviaturas craneo-mandibulares.

A continuacion se mencionan todas las abreviaturas que se utilizaran para la
descripcion de la anatomia craneo-mandibular (Figura Il — 1) que se desarrolla
en detalle en el proximo capitulo. Se remarca la utilizacion de la nomenclatura
dentaria propuesta por McDonald y De Muizon (2002) y Pujos y De luliis
(2007), donde se define al primer diente tanto superior e inferior como
caniniforme y al resto como molariformes. Esta difiere de la utilizada por

Ameghino (1887 - 1906), quien refiere a todos los dientes como molariformes.

a: proceso angular - as: aliesfenoides - bs: basiesfenoides - bo: basioccipital -
C: caniniforme superior - c¢: caniniforme inferior - cd: condilo mandibular - cn:
cresta nucal - co: condilo occipital - cr: coronoides - ent: entotimpanico - F:
frontal - fc: foramen condiloideo - fi: foramen infraorbitario - fl: foramen lagrimal
- fla: foramen lacerado anterior - flp: foramen lacerado posterior - fm: foramen
magnum - fmen: foramen mentoniano - fmx: foramen maxilar - fo: foramen
oval - fop: foramen optico - fr: foramen rotundus - fs: fisura esfenorbital - fso:
foramen supraorbitario - fsp: foramen esfenopalatino - g: glenoide - L: lagrimal
- M: molariforme superior - m: molariforme inferior - Md: mandibula - Mx:
maxilar - N: nasal - O: occipital - P: parietal - Pa: palatino - Pt: pterigoides -
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Pmx: premaxilar - SO: supraoccipital - Sq: escamoso - T: temporal - Tim:

timpanico = ectotimpanico - V: vomer - Y: yugal = cigomético = malar.

Medidas utilizadas (Figura Il - 2):

AC: Ancho condilar desde los bordes laterales de los céndilos occipitales.

AFO: Ancho maximo del foramen occipital de lateral a medial.

ARM: Altura de la rama mandibular a nivel del m2 ya que, por lo general, a este
nivel se encuentra la mayor altura de la rama mandibular.

DAP: Diametro antero-posterior desde el borde anterior al borde posterior de la
pieza dentaria (o del alvéolo en ausencia de diente).

DVL: Diametro vestibulo-lingual, desde el borde vestibular al borde lingual de la
pieza dentaria (o el alvéolo en caso de ausencia de diente).

LMI: Longitud de la hilera de molariformes inferior, desde el borde anterior del
ml (en caso de no preservacion, se toma el alvéolo) al borde posterior del m3
(en caso de no preservacion, se toma el alvéolo).

LMM: Longitud maxima de la mandibula; desde el extremo anterior de la
sinfisis mandibular al extremo mas posterior del proceso angular o del proceso
coronoides, segun cual de los dos se extienda mas posteriormente.

LMS: Longitud de la hilera de molariformes superior, desde el borde anterior
del M1 (en caso de no preservacion, se toma el alvéolo) al borde posterior del
M4 (en caso de no preservacion, se toma el alvéolo).

LON: Largo desde borde posterior del condilo occipital hasta el borde anterior
del nasal medido por dorsal.

LPE: Largo de la sinfisis mandibular edéntula; en vista lateral, desde el borde

anterior del c1 hasta la punta de la sinfisis mandibular edéntula.
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LSI: Longitud de la serie dentaria inferior, desde el borde anterior del c1 (en
caso de no preservacion, se toma el alvéolo) al borde posterior del m3 (en caso
de no preservacion, se toma el alvéolo).

LSS: Longitud de la serie dentaria superior, desde el borde anterior del C1 (en
caso de no preservacion, se toma el alvéolo) al borde posterior del M4 (en caso

de no preservacion, se toma el alvéolo).

2. 3. A.lll. Ejemplares tipo y de referencia

Se realiz0 una exhaustiva revision bibliografica, donde se siguid la
historia de los distintos taxones, desde su nominacion hasta su estatus actual.
Esto incluyo el estudio de distintas obras historicas desde el siglo XIX hasta las
obras de la actualidad. Con el objetivo no solo de efectuar una lista sinonimica
sino también evaluar como se fue construyendo el concepto de cada taxon y
cuales fueron los objetos que permitieron dicha construccion.

Se revisaron y estudiaron los materiales depositados en las colecciones
de diferentes museos de la Argentina y los Estados Unidos. Se identificaron los
ejemplares tipo, redefinieron y delimitaron los taxones existentes. También se
revisaron materiales de referencia no designados como tipo pero asignados al
grupo de estudio en cuestion. Se consultaron los catalogos de las colecciones,
las descripciones originales de los diversos taxones y los distintos trabajos de
revision que incluyen fotografias e ilustraciones historicas.

En los casos que asi lo requirieron se revalidaron las especies
estudiadas, en otros se hicieron diagnosis enmendadas de las nuevas
entidades taxonomicas. Cuando fue necesario, se realiz0 una lista de

sinonimias en base al nuevo esquema taxondmico propuesto. Finalmente se
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tomaron decisiones taxonomicas para aquellos especimenes que nho se

ajustaron a este esquema.

2. 3. A. IV. Codigo de nomenclatura

Los distintos aspectos nomenclaturales analizados y las conclusiones
vertidas en este estudio siguieron las normas elaboradas por la Comision
Internacional de Nomenclatura Zooldgica, en el CINZ (1999).

El CINZ (1999) define nomen nudum como: “Término latino referido a un
nombre que si se publicoO antes de 1931, no se ajusta al Articulo 12; o si se
publicé después de 1930, no se ajusta al articulo 13. Un nomen nudum no esta
disponible y por tanto el mismo nombre puede llegar a hacerse disponible méas
tarde para el mismo concepto u otro distinto; en tal caso, tomaria autoria y
fecha [Arts. 40, 21] de este acto de establecimiento y no de una publicacion
previa como nomen nudum”.

Species inquirenda esta definido en el CINZ (1999) como: “Locucion
latina que significa que una especie es de identidad dudosa y necesita una
investigacion mas profunda.”

Los términos nomen dubium y nomen vanum, se aplicaron a los taxones
gue fueron reconocidos a partir de materiales muy fragmentarios carentes de
informacion suficiente para ser reconocidos. Cabe mencionar que nomen
vanum no esta reconocido por el CINZ (1999, 4° ed.) y nomen dubium es
definido en el cédigo como “Nombre de aplicacion dudosa o desconocida”. Es
por ello que siguiendo a Mones (1989), nomen dubium se aplica cuando la
evidencia disponible hasta el momento es de dudosa aplicacion, pero cuya
situacion podria ser dilucidada por eventuales hallazgos futuros; mientras que

nomen vanum se aplica a aquellos taxones cuyos materiales tipo y la diagnosis
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original resultan, luego de una rigurosa revision del grupo en cuestion,
inadecuados para su definitiva validacion zoolégica.

Finalmente incertae sedis (CINZ, 1999, Art. 67.2) se utilizar4 en casos
donde un taxdn no pueda ubicarse dentro del esquema de clasificacidén
propuesto.

Esta Tesis Doctoral propone tomar una serie de acciones
nomenclaturales sobre varios de los taxones estudiados. Sin embargo, la
misma no reune los criterios de una publicaciéon acorde a lo que exige el CINZ
(1999) en su articulo 8 para definir sinonimias o erigir un nuevo genero o
especie. Las decisiones sistematicas formales se presentaran en trabajos
futuros.

Considerando todo esto se hizo una evaluacion del esquema sistematico
en un marco filogenético y se compararon los resultados obtenidos con los de
otros autores, principalmente Gaudin (2004), ademas de Pujos et al. (2007),

Amson et al. (2015, 2016) y Brandoni et al. (2016) Figura Il — 3.

2.3.B. ANALISIS FILOGENETICO

La matriz (286 caracteres por 48 taxones) fue construida a través del
programa Mesquite: a modular system for evolutionary analysis, version 3.2. El
analisis cladistico se llevd a cabo utilizando TNT (Tree Analysis Using
Parsimony), version 1.5. (Goloboff et al., 2008). La busqueda de hipotesis
filogenéticas, se llevd a cabo mediante una bdsqueda heuristica (dado que las
busquedas exhaustivas solo se pueden llevar a cabo hasta 22 taxones y
nuestra matriz es de 48 taxones) que permite la exploracion de sectores del
espacio (o islas) en los cuales se busca el arbol que contenga el menor nimero
de pasos (6ptimo local). Para maximizar la busqueda se realizaron varias
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replicaciones de la misma. Se realizaron andlisis de corte y reordenamiento de
arboles (0o TBR, acrénimo de Tree Bisection Reconection) con 1000
replicaciones salvando 10 arboles por replicacion. Se obtuvieron los indices de
consistencia y de retencion (IC e IR) para medir homoplasias. Para la medicién
de soporte de ramas y solidez de los nodos se utilizaron los soportes de
Bremer y Bootstrap. Las hipoétesis filogenéticas obtenidas seran discutidas
internamente y en forma comparada con aquellas propuestas por otros
estudios (principalmente Gaudin, 2004).

Para el presente analisis se utiliz6 como base la matriz empleada por
Gaudin (2004), ya que incluye no solo la mayoria de los perezosos conocidos
por su craneo y mandibula sino también a varias especies de 0sos hormigueros
y una muy buena representacion de cingulados. En la matriz se usaron 48
taxones: 46 utilizados por Gaudin (2004) y dos taxones nuevos incorporados en
este trabajo doctoral (Hyperleptus y Hapalops) surgidos a partir del analisis
taxondmico. Luego se utilizaron los mismos grupos externos (“outgroup”), asi
gue designdé a los Vermilingua (incluyendo los géneros actuales Cyclopes,
Tamandua y Myrmecophaga y los fésiles Protamandua y Palaeomyrmidon) y a
los Cingulata (actuales Euphractus, Tolypeutes, y fosiles Prozaedyus,
Holmesina y Glyptodon) como grupos externos de los Folivora (que seran el
grupo interno).

Los 35 géneros restantes incluyen a Bradypus, Octomylodon,
Nematherium, Scelidotherium, Catonyx, Pseudoprepotherium,
Octodontotherium, Mylodon, Paramylodon, Pleurolestodon, Glossotherium,
Lestodon, Thinobadistes, Pelecyodon, Schismotherium, Hyperleptus, Hapalops,
Analcimorphus, Planops, Megatherium, Eremotherium, Pronothrotherium,

Nothropus, Nothrotheriops, Nothrotherium, Eucholoeops, Megalonyx,
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Pliometanastes, Pliomorphus, Neocnus, Choloepus, Acratocnus, Megalocnus y
Parocnus. En este estudio, el grupo interno estuvo integrado por los
Megatherioidea basales ya que alli estan presentes los taxones que fueron
evaluados taxonomicamente (NODO 19 segun el trabajo de Gaudin, 2004):
Hapalops (desglosado en Hapalops, Hyperleptus), Analcimorphus,
Schismotherium y Pelecyodon, aunque también se incluyeron otros géneros
que fueron relacionados con éstos (como por ejemplo Amphihapalops,
Pseudhapalops, Xyophorus) y los taxones que Gaudin (2004) incluyé en
Megatherioidea. Como parte del grupo externo se incluyo a los Mylodontidae
(sensu Gaudin, 2004) y se respetaron los demas grupos externos propuestos

por Gaudin (2004).

2. 3. B.l. Analisis de caracteres

Se utilizaron 286 caracteres craneo-mandibulares de los cuales 129 son
caracteres multiestado (marcados con *) y 50 de estos son aditivos (marcados
**) definidos por Gaudin (1995 y 2004). Se subrayaron los caracteres que han
sido modificados durante este trabajo. Los estados de los caracteres
morfologicos fueron extraidos del estudio de los materiales tipo y del mejor
material disponible de cada una de los taxones considerados validos en este

estudio.

2. 3. B.Il. Listado de caracteres utilizados

A continuacién se listan los 286 caracteres tomados de los trabajos de Gaudin
(1995 y 2004) y analizados en este estudio. En el anexo se han ilustrado la
mayoria de los mismos usando como base las figuras provistas por Naples

(1982), Patterson et al. (1992) y Gaudin (1995 y 2004).
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1. Dientes: (0) ausentes; (1) presentes.

**2. Formula dental: (0) denticibn mamifera tipica, con verdaderos incisivos,
caninos y postcaninas; (1) incisivos, caninos, etc. identificables ausentes, al
menos siete dientes superiores, ocho dientes inferiores; (2) cinco dientes
superiores, cuatro inferiores; (3) cuatro dientes superiores, cuatro inferiores (4)
cuatro dientes superiores, tres inferiores.

*3. Hileras dentarias en vista lateral: (0) horizontales; (1) hilera dentaria
superior concava, inferior convexa; (2) Cl y cl ligeramente deprimidos
ventralmente con respecto a los molariformes; (3) C1 y cl fuertemente
deprimidos.

4. Hileras dentarias: (0) paralelas en vista oclusal; (1) divergentes
anteriormente.

5. Inclinacidn de los dientes: (0) dientes implantados verticalmente; (1) dientes
posteriores curvados anteriormente.

6. Diastema: (0) ausente o rudimentaria; (1) presente y bien marcada.

7. Denticidn: (0) braquiodontes; (1) hipselodontes.

8. Esmalte: (0) ausente; (1) presente.

**9. Nucleo de ortodentina modificada en los dientes: (0) ausente; (1) presente,
pequefio, tipicamente avascular; (2) presente, grande, bien vascularizado.

10. Espesor de la ortodentina: (0) capa gruesa, con un espesor mayor o igual al
de la capa exterior de esmalte o cemento; (1) fina capa, espesor menor que el
de la capa externa de cemento.

**]11. Capa externa de cemento: (0) ausente; (1) en forma de delgada capa que
rodea al diente por fuera; (2) forma una capa gruesa que rodea al diente por
fuera; (3) hipertrofiada, casi del mismo grosor que el nucleo de ortodentina

modificada.
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12. Dientes premaxilares: (0) ausentes; (1) presentes.

*13. Tamafio del C1: (0) el mas pequefio; (1) muy agrandado; (2) ni el mas
pequefio ni el mas grande.

*14. Tamafo del cl: (0) el mas pequefo; (1) muy agrandado; (2) ni el mas
pequefio ni el mas grande.

*15. Tamafio del m3: (0) el molariforme mas pequefio; (1) el molariforme mas
grande o equivalente en tamafio al de mayor tamafio; (2) ni el mas pequefio ni
el mas grande de los molariformes.

*16. Eje mayor de los dientes molariformes: (0) paralelo u ortogonal al eje
mayor de la hilera dentaria; (1) oblicuo al eje posterior de la hilera dentaria; (2)
oblicuo a lo largo de toda la longitud del diente; (3) oblicuo en la porcion
anterior de la hilera dentaria.

*17. Superficie oclusal de los molariformes: (0) biselada, a veces plana por
degaste; (1) con grandes facetas en forma de escaldn anterior y posterior; (2)
con crestas transversales marcadas; (3) plana.

18. Extension anterior de las hileras dentarias superiores e inferiores: (0) la
hilera inferior se extiende por delante de la superior; (1) la hilera superior se
extiende por delante de la inferior.

*19. Morfologia de C1/ c1: (0) molariforme; (2) caniniforme; (3) incisiforme.

*20. Superficie de desgaste en C1 / cl: (0) oblicuas, facetas de desgaste casi
verticales; (1) facetas oblicuas; (2) diente inferior biselado, diente superior
oblicuo; (3) diente superior biselado, diente inferior oblicuo; (4) ambos dientes
desgastados planos; (5) dientes con crestas transversales marcadas.

**21. Posicion de C1 respecto al borde anterior del maxilar: (0) justo en el borde
del maxilar [separacion < 3% LON]; (1) cerca del borde [separacién > 3%,

<10% LON]; (2) bien separado del borde anterior [separacion> 10% LON].
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22. Fosa anterior al C1: (0) ausente; (1) presente.

23. Fosa en la superficie palatal del maxilar posterior a C1: (0) ausente; (1)
presente.

24. Alineacion de C1 / cl: (0) en linea con otros molariformes; (1) desplazada
lateralmente en relacion con la hilera de molariformes.

25. Proyeccion anterior de los alvéolos de C1/ cl: (0) ausente; (1) presente.
26. Curvatura del C1: (0) recto; (1) recurvado posteriormente.

27. Curvatura del M4 en vista lateral: (0) recto; (1) curvado anteriormente.

28. Curvatura del M1, en vista lateral: (0) recto; (1) recurvado posteriormente.
*29. Seccion transversal del C1: (0) ovada; (1) trigonal; (2) rectangular; (3)
ovada, con protuberancia posterior; (4) cuadrado; (5) reniforme.

*30. Seccion transversal del cl: (0) ovada; (1) trigonal, apice anterior; (2)
meniscoide; (3) ovada, con protuberancia posterior; (4) en forma de V, vértice
dirigido lateralmente; (5) rectangular; (6) trigonal, apice posterior; (7) reniforme.
*31. Seccion transversal del M1:. (0) circular; (1) ovada, alargada
anteroposteriormente; (2) rectangular; (3) lobulado, ancho transversal >
longitud anteroposterior; (4) bilobulado; (5) reniforme.

*32. Seccion transversal del ml: (0) ovado anteroposteriormente; (1)
rectangular; (2) cuadrado; (3) lobulado irregularmente; (4) lobulado
irregularmente y alargado vestibulolingualmente, comprimido perpendicular al
eje anteroposterior; (5) bilobulado; (6) reniforme.

*33. Seccion transversal de los M2 y M3: (0) ovado anteroposteriormente; (1)
rectangular; (2) trapezoidal; (3) cuadrado; (4) lobado, longitud anteroposterior =
ancho transversal; (5) lobado, anchura transversal > longitud anteroposterior;

(6) bilobulado; (7) trilobulado.
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*34. Seccion transversal del m2: (0) ovado anteroposteriormente; (1)
rectangular; (2) trapezoidal; (3) cuadrado; (4) lobulado irregularmente; (5)
lobulado irregularmente y alargado de labial a lingual, comprimido
perpendicular al eje largo; (6) bilobulado; (7) reniforme.

*35. Seccion transversal del M4: (0) ovado, eje largo orientado
anteroposteriormente; (1) circular; (2) rectangular; (3) trigonal; (4) reniforme; (5)
irregular; (6) bilobulado; (7) en forma de T; (8) trilobulado.

*36. Seccion transversal del m3: (0) ovado, eje largo orientado
anteroposteriormente; (1) circular; (2) trapezoidal; (3) bilobulado; (4) alargado e
irregularmente lobulado; (5) en forma de S; (6) trilobulado.

**37. Alto de la mandibula (ARM): (0) baja y alargada, altura maxima de la

rama horizontal < 17,5% de LMM; (1) > 17,5%, < 20% de LMM; (2 ) > 20%, <
22,5% de LMM; (3) > 22,5%, < 25% de LMM; (4) > 25%, < 27,5% de LMM,; (5)
corta y alta, altura maxima de la rama horizontal > 27,5% de LMM.

**38. Borde inferior de la mandibula: (0) concavo en vista lateral; (1) recto,
horizontal; (2) sutil pero uniformemente convexo; (3) con protuberancia ventral
convexa fuerte.

39. Rama horizontal ensanchada mediolateralmente a nivel de la hilera
dentaria: (0) ausente; (1) presente.

*40. La rama ascendente de la mandibula cubre los dientes posteriores en vista
lateral: (0) no; (1) parcialmente; (2) si.

**41. Posicion relativa de los procesos de rama ascendente: (0) céndilo
posterior al coronoides y al proceso angular; (1) condilo y proceso angular
subiguales, ambos posteriores al coronoides; (2) proceso angular posterior al

céndilo y posterior al coronoides.
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**42. Distancia entre los procesos de la rama ascendente: (0) condilo méas
cercano al proceso angular que al coronoides; (1) tres procesos equidistantes;
(2) céndilo méas cercano al coronoides que al proceso angular.

43. Unién entre rama ascendente y horizontal de la mandibula: (0) rama
horizontal se entremezcla con la rama ascendente; (1) constriccion distintiva en
la unién, rama ascendente implantada por debajo, anterior a la base del
proceso angular, se une a la rama horizontal bien dorsal al borde ventral de la
misma.

44. Rama ascendente con cresta interna que corre oblicua y verticalmente
desde el borde ventral, cerca de la base del proceso angular, hacia el ultimo
diente: (0) ausente; (1) presente.

45. Proceso coronoides con forma de gancho posteriormente: (0) ausente; (1)
presente.

46. Proceso coronoides con cresta medial que corre a lo largo del borde
anterior: (0) ausente o rudimentario; (1) presente.

**47. Forma del proceso coronoides: (0) alargado y estrecho, relacion de la

altura maxima a la longitud anteroposterior medida a media altura > 1,25; (1)
desarrollo intermedio, relacion altura / longitud < 1.25, > 1.0; (2) corto y amplio,
relacion altura / longitud < 1,0; (3) rudimentario o ausente.

**48. Forma del proceso angular: (0) corto y bajo, relacién longitud maxima /

altura medida hacia la mitad del proceso angular < 1,0; (1) desarrollo
intermedio, relacion de longitud a altura > 1,0, < 1,25; (2) alargada y estrecha,
relacién longitud a altura = 1,5.

49. Fosa medial del proceso angular: (0) ausente o rudimentaria; (1) presente.
50. Extremo del proceso angular curvado medialmente: (0) ausente; (1)

presente.
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**51. Longitud del proceso coronoides: (0) corto, < 10% de LMM; (1) longitud
moderada, = 10%, < 15% de LMM; (2) alargada, = 15% de LMM.

52. Orientacion del proceso coronoides: (0) inclinado posterodorsalmente en
vista lateral; (1) borde posterior casi vertical.

53. Posicion del céndilo mandibular en relacion a la hilera dentaria: (0) dorsal a

la hilera de dientes; (1) a nivel o apenas por encima de la hilera dentaria.

**54. Forma del condilo mandibular en vista dorsal: (0) expandido
mediolateralmente; (1) ovado, ligeramente mas ancho que largo; (2) alargado
anteroposteriormente, estrecho mediolateralmente.

*55. Forma del céndilo mandibular en vista posterior: (0) concava, (1) plana; (2)
uniformemente convexa; (3) convexa medialmente, concava lateralmente..
**56. Inclinacion del coéndilo mandibular en vista lateral: (0) inclinado
posterodorsalmente; (1) casi horizontal; (2) inclinado posteroventralmente.

**57. Condilo mandibular en vista dorsal: (0) con forma de gancho hacia lateral,
(1) se extiende medial y lateralmente; (2) con forma de gancho hacia medial,
(3) forma de gancho rudimentaria o ausente.

**58. Superficie articular del condilo mandibular: (0) forma una sola superficie
confluente; (1) superficies medial y lateral distintas pero confluentes; (2) con
superficies medial y lateral separadas por una ranura.

**59. Orientacion del condilo mandibular en vista dorsal: (0) dirigido
posteromedialmente; (1) ortogonal al eje longitudinal de la mandibula; (1)
dirigido posterolateralmente.

60. El plano de la superficie articular condilar cambia mediolateralmente,

rotando en forma de sacacorchos o espiral, de modo que el extremo lateral de

la faceta articular se ubica mas anterior o dorsalmente gue el extremo medial:

(0) ausente; (1) presente.
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61. Sinfisis mandibular: (0) no fusionada; (1) fusionada.

**62. Longitud de la sinfisis: (0) muy corta, < 10% de LMM; (1) corta, =2 10%, <

20% de LMM; (2) longitud moderada, = 20%, < 27% de LMM; (3) alargada, >
28% de LMM.

63. Posicion del extremo posterior de la sinfisis frente a la denticion: (0) la
sinfisis termina por delante del primer diente inferior; (1) la sinfisis se extiende
por detras del primer diente inferior.

64. Inclinacién de la sinfisis: (0) anterodorsal; (1) anteroventral.

**65. Perfil del borde anterior de la sinfisis en vista lateral: (0) convexo; (1)
recto; (2) concavo.

*66. Quilla de la sinfisis: (0) ausente; (1) presente a lo largo de la sinfisis; (2)

presente solo en la porcion edéntula de la sinfisis mandibular.

**67. Ancho de la sinfisis en el punto medio: (0) estrecho, < 15% de LMM; (1)
moderadamente ancho, > 16%, < 19% de LMM; (2) muy ancho, > 20% de
LMM.

**68. Longitud de la porcién edéntula de la sinfisis mandibular: (0) rudimentaria

0 muy corta, < 10% de LMM; (1) moderadamente desarrollada, > 10%, < 30%
de LMM; (2) alargada, > 30% de LMM.

69. La unién de la sinfisis y el borde inferior de la rama horizontal: (0) forma un
angulo agudo o redondeado; (1) no existe demarcacion clara entre la sinfisis y
la rama horizontal.

70. Perfil del borde anterior de la sinfisis en vista dorsal: (0) plano; (1)

redondeadas o puntiagudas.

71. Porcion edéntula de la sinfisis mandibular con borde lateral evertido: (0)

ausente; (1) presente.
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72. Bordes laterales de la porcién edéntula de la sinfisis mandibular: (0)
paralelos; (1) convergen anteriormente.

73. Orientacion de porcion edéntula de la sinfisis mandibular en vista lateral: (0)
horizontal; (1) inclinada anterodorsalmente.

74. Apertura de la rama lateral externa del canal mandibular: (0) ausente; (1)
presente.

**75. Posicion de la rama lateral externa del canal mandibular: (0) el canal se

abre lateralmente en la rama horizontal; (1) el canal se abre anterolateralmente,
en la rama ascendente; (2) el canal se abre anteromedialmente, en el lado
interno de la rama ascendente.

**76. Mandibula con fosa posterior al c1: (0) ausente; (1) poco desarrollado; (2)
fuertemente desarrollado.

77. Largo del estilohial: (0) corto, de largo casi equivalente al epihial o menor al
20% de la LON; (1) elongado, mas largo que el epihial o mayor al 20% de la
LON.

*78. Forma de la rama del estilohial en vista lateral: (0) curvado, cdéncavo
dorsalmente; (1) curvado, coOncavo-convexo; (2) curvado, céncavo
ventralmente; (3) recto.

79. Estilohial con proceso posterior: (0) ausente; (1) presente.

80. Laringe osificada: (0) ausente; (1) presente.

**81. Relacidén entre la longitud del craneo y la longitud del humero: (0) = 1,2;
(1) aproximadamente 1,0; (2) < 1.0.

**82. Forma del craneo: (0) craneo alargado y estrecho, ancho maximo de la

caja craneana < 25% de LON; (1) ancho de caja craneana = 25%, < 30% de

LON; (2) ancho de la caja craneana = 30%, < 35% de LON; (3) ancho de la caja
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craneana = 35%, < 40% de LON; (4) craneo corto y ancho, anchura de la caja
craneana = 40% de LON.

83. Forma de la caja craneana: (0) alta y estrecha, globosa o tubular; (1) baja y
ancho.

84. Posicion de la 6rbita en vista lateral: (0) en posicion tipica de mamifero; (1)
desplazado ventralmente, a la altura o por debajo del nivel de los dientes.

**85. Longitud del hocico (longitud preorbital medida hasta la punta de la

nasal): (0) hocico alargado, longitud preorbital > 45% de LON; (1) longitud
preorbital < 40%, = 27%; (2) longitud preorbital < 27%, = 25%; (3) longitud
preorbital <25%, = 15%; (4) hocico corto, longitud preorbital < 15% de LON.

**86. Ancho del hocico medido en el punto medio: (0) hocico estrecho, ancho <

20% de LON; (1) anchura > 20%, < 25% de LON; (2) anchura > 25%, < 30% de
LON; (3) hocico ancho, ancho > 30% de LON.

87. Altura del hocico: (0) hocico deprimido anteriormente; (1) profundo, elevado
anteriormente.

88. Forma del hocico en vista dorsal: (0) uniforme, o ligeramente conica
anterior; (1) ensanchada anteriormente.

89. Alto de la nasofaringe: (0) superficial, altura < 10% de LON; (1)

desarrollada, altura > 10% de LON.

*90. Angulo basicraneal / basifacial: (0) paralelo, pero toda la base craneal
coéncava en vista lateral; (1) paralelo, base craneal aproximadamente
horizontal; (2) reflexo.

*91. Perfil de la superficie dorsal del craneo en vista lateral: (0) horizontal o
irregular; (1) perfil de la region nasal y de la caja craneana relativamente
horizontal, pero regién nasal deprimida con relacion a la caja craneana; (2)

uniformemente convexa.
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92. Fosa temporal: (0) curvada anteroposterior y dorsoventralmente; (1) plana.
**93. Cresta sagital: (0) ausente o rudimentaria; (1) lineas temporales
convergen pero no se contactan; (2) cresta presente.

**94. Exposicion del supraoccipital en el techo craneano: (0) ausente; (1)
pequefa; (2) grande.

95. Arco cigomatico: (0) incompleto; (1) completo.

96. Fosa detras de la raiz del proceso cigomatico del temporal, anterodorsal al
proceso mastoideo: (0) ausente; (1) presente.

*97. Las lineas temporales: (0) son confluentes con la cresta sagital o con la
cresta nucal posterior; (1) no se encuentran, se curvan ventralmente y corren
anterior pero paralelamente a la cresta nucal; (2) fosa temporal reducida, las
lineas temporales se encuentran muy adelante de la cresta nucal.

98. Narinas: (0) moderadas; (1) amplias.

**99. Inclinacion de la pared lateral de las narinas externas: (0) anteroventral;
(1) vertical; (2) anterodorsal.

**100. Longitud y ancho de los nasales: (0) cortos y anchos, relacion de la

longitud maxima / ancho medido en el punto medio < 3,0; (1) relacion longitud /
ancho > 3,0, < 4,0; (2) alargados y estrechos, relacion longitud / ancho > 4,0.
101. Ancho del nasal: (0) uniforme a lo largo de toda la longitud; (1) se expande
anterior y / o posteriormente.

*102. Borde anterior del nasal: (0) con proceso lateral y medial separados por
una muesca distintiva; (1) uniformemente convexa, (2) recto o céncavo.

103. Borde anterior del maxilar con fosa lateral para las narinas: (0) ausente;
(1) presente.

104. El borde anterior del proceso palatino del maxilar se extiende hasta las

narinas: (0) ausente; (1) presente.
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*105. Maxila elevada para los alvéolos dentales: (0) no elevada; (1) elevada en
el centro, a lo largo de la longitud de la fila molariforme; (2) elevada
posteriormente solamente; (3) elevada sélo anteriormente; (4) elevada en
sentido anterior y posterior

**106. Fosa del buccinador o anteorbital: (0) ausente; (1) débil; (2) bien
desarrollada.

107. Maxilares en contacto con los frontales dorsalmente: (0) excluidos por
contacto nasal / lacrimal; (1) presente.

108. Maxilares con exposicion orbital: (0) ausentes o rudimentarios; (1)
presente.

109. Maxilar contacta con el lagrimal dentro de la orbita: (0) presente; (1)
excluido por la exposicion orbital de yugal.

110. Participacion de yugal en el borde del foramen maxilar: (0) ausente; (1)
presente.

**111. Extension anterior de los procesos palatinos lateral y medial del maxilar:

(0) proceso medial mas anterior que el lateral; (1) ambos procesos de longitud
equivalente; (2) proceso lateral anterior al medial.

112. Maxilar con fosa detras del ultimo diente superior: (0) ausente; (1)
presente.

113. Articulacion del premaxilar al craneo: (0) suturado firmemente; (1) suelto.
**114. Proceso dorsal del premaxilar: (0) muy grande; (1) estrecho
anteroposteriormente, pero en contacto con los nasales por dorsal; (2) reducido
en altura, no contacta con los nasales; (3) ausente.

*115. Forma del proceso palatino del premaxilar: (0) en forma de V, estrecha

mediolateralmente; (1) en forma de V, ancha; (2) placa rectangular, las mitades

izquierda y derecha separadas, convergen hacia delante; (3) placa ovalada,
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mitades izquierda y derecha suturadas en la linea media; (4) en forma de Y,
con proceso anterior alargado y ramas medial y lateral posterior; (5) con
proceso anterior alargado y rama medial y lateral posterior, pero cuadrada,
engrosada mediolateralmente y dorsoventralmente; (6) superficie plana
alargada ancha.

116. Tamafio relativo de las ramas medial y lateral del premaxilar: (0) rama
lateral mucho mayor; (1) rama lateral y mediana de tamafio casi equivalente.

117. Foramen incisivo: (0) ovado o triangular; (1) en forma de ranura (2) en

forma de ranura, oculta en vista ventral por el proceso palatino medial del
maxilar.

118. Septomaxila: (0) ausente; (1) presente.

**119. Longitud de nasoturbinal vs. maxiloturbinal: (0) nasoturbinal mas corto;
(1) igual longitud; (2) nasoturbinal mas largo

120. Contorno mediolateral del paladar: (0) concavo entre los dientes; (1) plano
a convexo entre los dientes.

*121. Contorno anteroposterior del paladar: (0) uniformemente cdncavo; (1)
plano; (2) plano en posterior, concavo anterior; (3) convexo posterior a la
denticion, céncavo anterior; (4) convexo a lo largo de la longitud del diente,
céncavo anterior; (5) uniformemente convexo.

*122. Longitud y ancho del paladar: (0) alargado y estrecho, ensanchado en los
procesos cigomaticos del maxilar; (1) alargado y estrecho; (2) alargado,
ligeramente ensanchado anteriormente; (3) alargado, fuertemente ensanchado
anteriormente; (4) corto, uniformemente ancho.

123. Paladar rugoso, con multiples surcos y huecos: (0) ausente; (1) presente.

**124. El paladar se extiende posterior y dorsalmente como una extensién que

corre a lo largo del borde interior de las laminas descendentes de los
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pterigoides: (0) ausente; (1) presente, la extension termina en el punto medio
de la ldmina descendente; (2) presente, la extension se extiende hacia atras
hasta el nivel de la cavidad timpanica.

125. Paladar con foramenes anteriores pareados que se abren en ranuras

distintas y se desplazan anteriormente hacia los agujeros incisivos: (0) ausente;

(1) presente.
126. Foramen postpalatino: (0) pequefio o ausente; (1) agrandado.

**127. Extensidn posterior del paladar: (0) paladar termina al nivel del foramen

esfenopalatino; (1) paladar ligeramente alargado posteriormente, termina al
nivel del formanen orbital; (2) alargada posteriormente, se extiende hasta el
nivel de la fosa glenoidea; (3) muy alargada, se extiende posteriormente al nivel
de la cavidad timpéanica.

128. Exposicion del pterigoides en el paladar: (0) ausente; (1) presente.

129. Union de los pterigoides en la linea media ventral: (0) ausente; (1)
presente.

**130. Ancho de la reqgion interpterigoidea: (0) estrecha, ancho maximo < 10%

de LON; (1) ensanchada, ancho > 10%, < 15% de LON; (2) muy ancho, ancho
> 15% de LON.

131. Exposicién del pterigoides en el techo de la nasofaringe: (0) ausente o
pequefa; (1) grande.

132. Contacto entre el pterigoides y el vomer: (0) ausente; (1) presente.

133. Superficie lateral del pterigoides: (0) relativamente lisa; (1) rugosa
lateralmente.

**134. Hamulus del pterigoides: (0) presente, se extiende del borde posterior

del timpanico al borde anterior; (1) presente, corto; (2) ausente
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**135. Rama descendente del pterigoides: (0) ausente; (1) pequeia; (2) ancha,
profunda.

*136. Inclinacion del borde posterior del pterigoides en vista lateral: (0) borde
posterior concavo; (1) borde posterior derecho, casi vertical; (2) borde posterior
recto, inclinado hacia delante.

**137. Abultamiento del pterigoides: (0) Sin abultamiento; (1) abultado
solamente en la base; (2) presencia de un gran seno.

*138. Fenestra pterigoidea: (0) ausente; (1) presente y anterior; (2) presente y
posterior.

139. Tamaiio del lagrimal: (0) ausente o pequefio; (1) grande.

140. Tamaiio relativo de la porcion facial y orbitaria del lagrimal: (0) orbital mas
desarrollada que la facial; (1) facial superior o igual a la exposicién orbital.

141. Namero de foramenes lagrimales: (0) uno; (1) dos.

**142. Tamafio del foramen lagrimal: (0) diametro dorsoventral pequefio,
maximo < 2% de LON; (1) moderado, diametro = 2%, < 2,5% de LON; (2)
grande, diametro = 2,5%, < 3% de LON; (3) muy agrandado, diametro = 3% de
LON.

143. Eminencia lagrimal: (0) ausente; (1) presente.

*144. Foramen lagrimal con paredes laterales prominentes: (0) ausente; (1)
presente; (2) el foramen se abre en el canal lagrimal dirigido ventralmente.
**145. Forma de yugal: (0) simple, sin procesos; (1) con gran proceso
descendente; (2) con grandes procesos ascendentes y descendentes; (3) con
procesos ascendentes, descendentes y medios.

**146. Proceso postorbital del arco cigoméatico (yugal o escamoso): (0) ausente;

(1) débilmente desarrollado; (2) presente.
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147. Yugal y lagrimal solapan la parte facial anterior del maxilar en vista lateral:
(0) ausente; (1) presente

148. Proceso medio de yugal: (0) alargado, triangular; (1) corto, ensanchado
dorsoventralmente.

**149. Forma del proceso ascendente de yugal: (0) ancho; (1) estrecho,
esbelto; (2) similar a una varilla; (3) similar a una vara proximalmente, con
expansion distal grande y plana.

150. Orientacién del proceso ascendente del yugal en vista lateral: (0) oblicua a
casi horizontal; (1) casi vertical.

151. Longitudes relativas de los procesos ascendentes y descendentes del
yugal: (0) proceso ascendente menor o igual que proceso descendente; (1)
proceso ascendente mas largo.

**152. Forma del proceso descendente de yugal: (0) ancho; (1) ancho en la
base, se estrecha fuertemente hacia la punta; (2) estrecho.

153. Proceso descendente del yugal recurvado posteriormente: (0) ausente; (1)
presente.

154. Numero de proyecciones presentes en la porcion distal del procesos
descendente del yugal: (0) uno; (1) dos.

155. Articulacion del yugal con el craneo: (0) firmemente suturada; (1)
ligeramente unida.

**156. Posicion del canal infraorbitario: (0) canal corto, situado ventralmente;
(1) canal alargado y situado ventralmente; (2) canal alargado y desplazado
dorsalmente.

157. Exposicion del foramen infraorbitario en vista ventral: (0) no expuesto; (1)

expuesto.
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*158. Relacion del foramen oval con los huesos orbitales: (0) foramen rodeado
por el aliesfenoides; (1) foramen entre el aliesfenoides y el escamoso; (2)
foramen entre aliesfenoides, pterigoides y escamoso, 0 entre escamoso Yy
pterigoides externamente, con aliesfenoides que rodea la abertura
internamente; (3) foramen entre aliesfenoides y pterigoides.

159. Foramen rotundum: (0) confluente con la fisura esfenorbital; (1) separado.
160. Foramen Optico y fisura esfenorbital: (0) dos estructuras claramente
separadas, con aberturas externas diferentes; (1) el foramen 6ptico se une al
canal esfenorbital, ambos foramenes comparten una abertura externa comun.
*161. Posicion del foramen esfenopalatino respecto a la fisura esfenorbital /
foramen o6ptico: (0) situado bien anterior y ventral a estas aberturas; (1) justo
anteroventral al foramen orbital, situado en fosa comun; (2) desplazado
posteriormente, se encuentra entre el foramen Optico y el foramen oval.

**162. Cresta 0sea lateral al nicho orbitario: (0) ausente; (1) cresta anterior que
se extiende desde la pared de la fisura esfenorbital / foramen o6ptico hacia
adelante, estos foramenes confluyen anteriormente; (2) la cresta continda
posteriormente desde la fisura esfenorbital / foramen Optico hacia el glenoide, a
menudo con un proceso muscular marcado.

163. Exposicién orbital del orbitosfenoide: (0) pequefio a ausente; (1) bien
desarrollada.

*164. Exposicion orbital del palatino: (0) baja, alargada anteroposteriormente;
(1) méas alto, mas rectangular o cuadrado; (2) en forma de L, con porcion
anterior alta, porcion posterior larga y baja; (3) muy alto y estrecho
anteroposteriormente.

165. Aliesfenoides contacta con el parietal por dorsal: (0) ausente; (1) presente.
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166. Aliesfenoides y pterigoides: (0) no fusionados, o fusionados soélo en
adultos; (1) se fusionan muy temprano en la ontogenia.

167. Escamoso con protuberancia lateral en la raiz del proceso cigomético para
el seno epitimpanico: (0) ausente o rudimentario; (1) presente.

**168. Longitud del proceso cigomatico del escamoso: (0) reducido, longitud <
5% de LON; (1) moderado, largo > 5%, < 10% de LON; (2) alargada, longitud >
10%, < 15% de LON; (3) muy alargada, longitud > 15% de LON.

169. Inclinacion del proceso cigomatico en vista lateral: (0) ventral; (1)
horizontal o ligeramente dorsal.

**170. Altura del proceso cigomatico: (0) dorsoventralmente estrecho, altura

medida en el punto medio < 5% de LON; (1) moderadamente alto, altura = 5%,
<10% de LON; (2) alto, altura = 10% de LON.

*171. Forma del extremo libre del proceso cigomatico: (0) redondeado; (1)
ancho y algo aplanado; (2) puntiagudo.

**172. Posicion de la sutura frontoparietal: (0) anterior a la fosa glenoidea; (1)
en el borde anterior de la glenoide; (2) bien posterior al frente del glenoide.

*173. Forma del frontal y el parietal en vista dorsal: (0) convexa anteroposterior

y mediolateralmente; (1) aplanada anteroposteriormente y mediolateralmente;
(2) aplanada mediolateralmente, aungue fuertemente convexa
anteroposteriormente.

*174. Seno frontal: (0) confluente con el seno maxilar y la cavidad nasal; (1)
ausente; (2) pequefio, restringido al hueso frontal; (3) grande, se extiende en el
parietal y el nasal.

**175. Proceso postorbital del frontal: (0) ausente (1) poco desarrollado; (2)
marcadamente desarrollado.

176. Foramen supraorbitario: (0) ausente; (1) presente.
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177. Constriccidn postorbital: (0) ausente o rudimentaria; (1) bien desarrollada.

*178. Posicion del proceso postorbital: (0) bien posterior al foramen maxilar; (1)

desplazado anteriormente al nivel del foramen maxilar; (2) fuertemente
desplazado anteriormente, anterior al foramen maxilar.

179. Parietal con proceso anteroventral que se extiende hacia el foramen
orbitario: (0) ausente; (1) presente.

180. Eminencia parietal: (0) ausente o rudimentaria; (1) presente.

181. Inclinacion del occipital en vista lateral: (0) inclinado anteriormente; (1)
vertical, o ligeramente inclinado hacia atras.

**182. Cresta nucal: (0) ausente; (1) poco desarrollada; (2) muy desarrollada.
183. Forma de la cresta nucal: (0) ancho uniforme; (1) se divide dorsalmente en
cresta occipital anterior y posterior, que juntos delinean un area triangular
elevada en la superficie dorsal del techo del craneo.

184. Posicion de la cresta nucal frente al occipital: (0) en linea con la superficie
posterior del occipital; (1) sobresale al occipital por posterior.

185. La cresta media del occipital: (0) se extiende desde el foramen magnum
hasta la cresta nucal; (1) se extiende dorsalmente sobre el techo del craneo.
**186. Distancia entre los condilos occipitales: (0) ampliamente separados,
distancia minima entre los coéndilos (en vista ventral) > 10% de LON; (1)
moderadamente bien separados, distancia entre los condilos < 10%,> 5% de
LON; (2) uno cerca del otro, distancia entre los condilos < 5% de LON.

**187. Tamafo del foramen condiloideo: (0) pequefo, diametro < 2% de LON;
(1) moderado, diametro = 2%, < 3% de LON; (2) agrandado, diametro = 3% de
LON.

188. Posicidon de los céndilos occipitales con respecto a la denticién: (0) casi al

mismo nivel que la denticién; (1) situados dorsal a la denticién.
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189. Borde posterior de los condilos occipitales: (0) sobresale posteriormente al

borde posterior del foramen magnum; (1) termina anterior o sobre el borde
posterior del foramen magnum.

190. Cresta exoccipital vs. condilos occipitales: (0) cresta separada del borde
lateral de los condilos; (1) la cresta hace frente al borde lateral de los céndilos.
**191. Proporciones del condilo occipital en vista posterior: (0)
mediolateralmente alargado, relacién del ancho maximo con la altura maxima =
1,0; (1) relacidon del ancho con la altura < 1,0, =2 0,75; (2) mediolateralmente
comprimido, dorsoventralmente alargado, relacion del ancho con la altura <
0,75.

*192. Forma del condilo occipital en vista posterior: (0) romboide, cuadrangular;

(1) aproximadamente triangular, con borde mediano recto o ligeramente
concavo, borde lateral fuertemente convexo; (2) aproximadamente triangular,
pero extendido hasta el medioventralmente; (3) aproximadamente triangular
pero extendida lateralmente; (4) de forma irregular.

193. Condilos occipitales: (0) sésiles; (1) con cuello distintivo.

**194. Posicion de los condilos occipitales frente al foramen condiloide: (0)
cada condilo se encuentran junto al foramen, distancia minima entre condilos y
los foramenes <1,0% del LON; (1) distancia entre condilos y foramenes > 1,0y
< 2,5% de LON; (2) condilos bien separados de los foramenes, distancia> 2.5%
de LON.

195. Forma del condilo occipital en vista ventral: (0) Los condilos no son
alargados anteroposteriormente; (1) céndilos alargados anteroposteriormente.
196. Rectus capitis fossae: (0) ausente; (1) presente.

197. Forma del basioccipital: (0) ancho y plano; (1) estrecho y convexo

mediolateralmente.
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198. Forma de basiesfenoides: (0) uniformemente estrecho; (1) triangular,
estrecho hacia delante; (2) de mariposa con dos procesos posteriores y tres
anteriores, dos se extienden lateralmente y uno por medial.

*199. Exposicién etmoidal en nasofaringe: (0) Alas del vOmer separadas
exponiendo intervenciones etmoidales; (1) alas del vomer fundidas, dejando
sobretodo etmoides no expuesto; (2) etmoides no expuesto, cubierto por
extension posterior del paladar duro.

200. Vémer: (0) con quilla ventral corta y recta, o con la quilla que falta por
completo; (1) con quilla elongada ventral, asimétrica y que se extiende
posteriormente en la nasofaringe.

201. Exposicion del vomer en nasofaringe: (0) pequefia, presfenoides y
basiesfenoides en general expuestos; (1) muy grande, cubre al presfenoides y
gran parte del basiesfenoides.

202. Superficie externa del timpanico: (0) lisa; (1) rugosa.

203. Direccion del timpanico: (0) anteromedial; (I) anteroposterior; (2)
anterolateral.

204. Articulacidon de timpanico: (0) articulacion labil por dorsal; (1) fusionado
dorsalmente.

205. Articulacién del timpanico en posterior: (0) escamoso, timpanohial y
mastoideo; (1) escamoso/ mastoideo.

206. Expansion medial del timpanico: (0) ausente; (1) presente.

**207. Forma del timpanico: (0) elongado dorsoventralmente; (1) circular; (2)
elongado anteroposteriormente.

208. Proceso estiliforme: (0) ausente; (1) presente.

209. Recessus meatus: (0) ausente; (1) presente.

210. Sulcus y crista timpanica: (0) prominentes; (1) reducidos.
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211. Contacto entre timpanico/pterigoides: (0) ausente; (1) presente.

212. Timpanico forma la pared posterior de la fosa glenoidea: (0) no; (1) si.
*213. Bulla timpéanica: (0) bulla completamente osificada o casi, bulla
membranosa ausente o rudimentaria, entotimpanico y timpénico unidos a lo
largo, petroso no visible en vista ventral; (1) bulla membranosa pequeiia,
entotimpanico y timpanico no unidos o unidos solo por craneal, petroso apenas
visible por ventral; (2) bulla pobremente osificada, bulla membranosa grande,
entotimpanico y timpanico no unidos, petroso muy descubierto por ventral.

214. Meato acustico externo osificado (i. e., expansion tubular del timpanico
lateral a la cresta timpanica): (0) ausente; (1) presente.

215. Fisura Glasser: (0) abre en la posicion tipica de los xenartros; (1) se abre
en una ranura distintiva en el escamoso, medial al proceso entoglenoideo.
*216. Foramen lacerado medio: (0) totalmente expuesto en vista ventral; (1)
parcialmente cubierto ventralmente por el entotimpanico y el timpanico; (2)
totalmente cubierto por ventral.

*217. Longitud del entotimpanico en relacién a la longitud del timpanico: (0)

timpanico mas largo; (1) ambos de igual longitud; (2) entotimpanico mas largo.
*218. Parte ventral de entotimpanico vs timpanico: (0) entotimpanico dorsal; (1)
longitud ventral de ambos huesos es equivalente; (2) entotimpanico ventral.
219. Tamafio del entotimpéanico: (0) reducido a una pequefia placa que no se
extiende mas alla del borde anterior del promontorio; (1) prominente, se
extiende hasta o mas alla del promontorio.

220. Forma y posicion del entotimpéanico: (0) placa vertical situada en la porcion
medial de la superficie ventral del petroso; (1) placa vertical situada

lateralmente con un expansion medial horizontal por dorsal.

77



221. Placa lateral del entotimpanico: (0) ensanchada mediolaterlamente. (1)
muy delgada.

222. Borde ventral del entotimpanico: (0) plano en vista ventral; (1) con proceso
anteroventral.

223. Ancho del entotimpanico: (0) uniforme. (1) ensanchado posteriormente.
*224. Superficie lateral del entotimpéanico: (0) céncava. (1) plana verticalmente
y con un fosa en ventral (2) plana.

*225. Direccion del entotimpéanico: (0) anteromedial; (1) anteroposterior; (2)
anteromedial.

*226. Borde dorsal del entotimpanico: (0) con fuerte curvatura dorsal en vista
lateral, con proyeccion dorsal en el extremo posterior: (1) pobremente curvado,
sin proyeccion dorsal; (2) plano o casi plano.

*227. Participacion del entotimpéanico en el surco de la arteria carotida interna:
(0) forma la pared latera del surco; (1) forma la pared lateral y al menos parte
del techo; (2) forma pared lateral, techo, y tiene un surco medial que forma
parte de la pared medial.

228. Proceso lateral del entotimpanico se extiende sobre la porcion anterior del
timpanico: (0) ausente; (1) presente.

229. Extension lateral del entotimpanico contactando al timpanohial: (0)
ausente; (1) presente.

*230. Participacion del entotimpanico en la cavidad timpanica: (0) ausente o
rudimentaria; (1) pobre, en la porcion medial del piso de la cavidad; (2) muy
desarollada, formando gran parte del piso de la cavidad.

231. Ubicacién de la expansion medial del entotimpénico: (0) dorsal al piso del
basicraneo; (1) a nivel del basicraneo.

232. Entotimpanico contacta con mastoideo: (0) ausente; (1) presente.
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233. Depresién mastoidea: (0) ausente; (1) presente.

234. Exposicion del mastoides en vista lateral: (0) poco desarrollada; (1) muy
desarrollada.

235. Forma de la depresién mastoidea: (0) angosta, y profunda; (1) ancha y
poco profunda.

*236. Proceso mastoides: (0) rudimentaria o ausente; (1) bien desarrollada; (2)
muy agrandada y desarrollada.

237. Foramen mastoideo: (0) ausente; (1) presente en la misma fosa.

**238. Cresta nucal y exoccipitales (en vista posterior): (0) paralelas (1)

divergen distalmente; (2) divergen proximalmente y convergen distalmente.
*239. Procesos paroccipitales: (0) rudimentarios o pobremente desarrollados;
(1) desarrollados; (2) muy desarrollados y diferenciables.

240. Depresion lateral de los pterigoides: (0) ausente; (1) presente.

*241. Participacion del pterigoides en la pared de la cavidad timpanica; (0)
ausente; (1) presente; (2) muy desarrollada, forma la pared medial de la pared.
**242. Forma del promontorio: (0) globoso; (1) elongado dorsoventralmente,
plano anteriormente y globoso posteriomente.

**243. Proceso crista facialis: (0) pequefio, placa reducida; (1) grande, placa
céncava; (2) grande, masa Osea rugosa; (3) enorme y expuesta externamente
de la cavidad timpénica,

244. Seno epitimpéanico: (0) ausente; (1) presente.

245. Fosa del estribo: (0) circular, justo posterior a la fenestra ovalis; (1)
elongada anteroposteriomente, rodeada por un surco ventral, lateral a la
fenastra ovalis por ventral.

246. Fossa incudis: (0) en el angulo posteromedial del receso epitimpanico; (1)

ocupa toda la pared ventral del receso epitimpanico.
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247. Exposicion lateral de la fenestra coclear: (0) pequefa; (1) desarrollada.
248. Exposicion medial de la fenestra coclear: (0) rudimentario o ausente; (1)
desarrollada.

249. Meato acustico interno: (0) fosa poco profunda perforado por un gran
foramen; (1) profundo, no dividido.

250. Direccién del meato acustico interno: (0) medial; (1) posteromedial.

251. Posicién de la fosa subarcuata en relacion al meato acustico interno: (0)
posterodorsal; (1) dorsal.

**252. Direccion del timpanohial: (0) inicialmente posterolateral, luego gira

distalmente y se direcciona posteromedialmente; (1) posterolateral distalmente;
(2) notoriamente ventral en distal.

253. Ancho del timpanohial: (0) uniforme en todo su largo; (1) expandido
distalmente.

254. Fosa del estilohial: (0) presente; (1) ausente.

255. Forma de la fosa del estilohial: (0) circular; (1) oval

256. Elementos articulares del estilohial: (0) timpanohial mayormente; (1)
timpanohial, mastoideo, entotimpanico, y procesos paraoccipitales de los
exoccipitales.

**257. Direccion de la articulacion del estilohial: (0) ventral; (1) ventrolateral; (2)
posterior.

*258. Posicion del foramen estilomastoideo en relacion a la fosa del
timpanohial/estilohial: (0) posterolateral; (1) lateral o anterolateral; (2) justo
anterior.

*259. Direccion del canal estilomastoideo: (0) dorsal; (1) posteroventral; (2)

posteroventrolateral; (3) ventrolateral.
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*260. Conexién del foramen estilomastoideo y el foramen para la arteria
occipital / arteria diploetica magna: (0) no hay conexién; (1) foramen
estilomastoideo conectado a un foramen dorsal bien separado para la arteria
diploetica magna mediante un conducto abierto para la arteria occipital; (2)
foramen estilomastoideo conectado a una abertura ventral cercana del canal
para la arteria occipital mediante un surco marcado; (3) foramen
estilomastoideo conectado a una abertura ventral cercana del canal para la
arteria occipital mediante un surco marcado; (4) foramen estilomastoideo y la
abertura ventral del canal para la a. occipital abren en la misma fosa.

261. Posicion de la trompa de Eustaquio: (0) borde anteromedial de la cavidad
timpanica; (1) borde posteromedial.

**262. Elementos de la abertura de la trompa de Eustaquio: (0) entotimpanico y
timpanico; (1) entotimpanico, timpanico y pterigoides; (2) timpanico, pterigoides
y basioccipital / basiesfenoides.

**263. Direccion de la trompa de Eustaquio: (0) posteroventral; (1) ventral; (2)
anterior.

264. Tamarfo del foramen lacerado posterior: (0) pequefio; (1) agrandado.

265. Forman del foramen lacerado posterior: (0) circular; (1) oval.

266. Foramen lacerado posterior se inserta por debajo y detras del
entotimpanico y del petroso: (0) no; (1) si.

267. Posicion del foramen lacerado posterior en relacion al foramen
condiloideo: (0) cercano; (1) bien separado.

268. Foramen de la arteria cardtida interna (dentro del entotimpanico o entre
entotimpénico y el basicraneo): (0) ausente; (1) presente.

269. Forma del surco para la arteria carotida interna: (0) anterodorsal; (1)

primero anteroventral y luego anterodorsal.
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**270. Surcos, canales y forAmenes para la a. occipital y a. diploetica magna:
(0) a. diploetica magna viaja a los lados y entra en la cavidad craneana; (1) a.
occipital viaja por un surco abierto cercano a la sutura petroescamosa, a.
diploetica magna se anastomosa dorsalmente para entrar a un foramen en la
cavidad craneana; (2)

271. Seno venoso del foramen magnum: (0) ausente; (1) presente.

272. Forma de la cabeza del martillo en vista dorsal: (0) redondeada; (1) de
lados paralelos.

273. Tamafo de las facetas dorsal y ventral del martillo en vista lateral: (0)
dorsal > ventral; (1) facetas subiguales.

274. Lamina y proceso anterior del martillo: (0) pequefios; (1) agrandados.

275. Angulo entre el manubrio y el cuello del martillo: (0) mucho menor a 180°
(cercano a 130°); (1) cercano a 180°.

276. Posicion del glenoide en relacion al superficies meatus (definido como "el
surco en la superficie ventral del escamoso lateral y dorsal al timpanico”,
Patterson et al., 1992:5): (0) glenoide a la altura o por encima del meato; (1)
glenoide ventral.

*277. Forma del glenoideo: (0) elongado anteroposteriormente; (1) hemisférico;
(2) ensanchado mediolateralmente.

*278. Inclinacion del glenoide: (0) posterodorsal; (1) horizontal; (2) anterodorsal.
279. Protuberancia posterior del glenoide: (0) ausente; (1) presente.

280. Protuberancia lateral del glenoide: (0) ausente: (1) presente.

281. Protuberancia posterior del glenoide: (0) ausente; (1) presente.

**282. Superficie posterior del glenoide: (0) lisa; (1) ranurado; (2) rugosa.

*283. Posiciéon del glenoide respecto al poro acustico: (0) justo anterior; (1)

separado; (2) bien separado.
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**284. Proceso entoglenoideo: (0) rudimentario o ausente; (1) poco
desarrollado, sobre la pared lateral de la l&dmina vertical del pterigoides; (2)
poco desarrollado pero libre; (3) bien desarrollado.

285. Foramen postglenoideo: (0) reducido o ausente; (1) presente.

*286. Direccion de la base de la apofisis cigomatica del temporal: (0) anterior;

(1) anterolateral; (2) lateral.
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CAPITULO 1lI

ANATOMIA CRANEO-MANDIBULAR
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3. ANATOMIA CRANEO-MANDIBULAR

3. 1. ANTECEDENTES

Desde la primera diagnosis realizada para los Folivora, el craneo y la
mandibula siempre fueron los elementos anatomicos diagnosticos utilizados
para describir las distintas especies (Owen, 1839; Gervais, 1855; Ameghino,
1889; Lydekker, 1894). Con respecto a los perezosos de la Fm. Santa Cruz por
ejemplo, Ameghino (1887) fund6 especies sobre restos mandibulares (e.g.
Hapalops y Schismotherium) o sobre fragmentos de craneo o0 maxilares (e.g.
Eucholoeops y Planops respectivamente). Cuatro afios después, Ameghino
(1891b) brindd por primera vez informacion de craneo y mandibula para un
mismo objeto de estudio, por ejemplo Hapalops longipalatus. Esta diferencia en
los elementos utilizados para describir o fundar taxones se debe principalmente
a las exploraciones que C. Ameghino hiciera en yacimientos santacrucenses
gue muestran una mejor preservacion de los materiales fésiles (Vizcaino et al.,
2013).

En este marco, la mayor contribucién al conocimiento de la fauna de
Folivora de la Fm. Santa Cruz fue provista por Ameghino, quien fundé y
describidé un gran niumero de especies de perezosos santacruenses (Ameghino
1887, 1889, 1891a y b, 1894, 1906). Es cierto que varios de sus
contemporaneos como Moreno y Mercerat (1891) y Lydekker (1894) también
hicieron conocidas contribuciones aunque muchas veces en directa
confrontacién con lo propuesto por Ameghino.

A inicios del siglo XX, Scott (1903, 1904) realiz6 las mas completas

descripciones de los géneros y especies de perezosos santacrucenses, siendo
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de trascendental importancia ya que no solo fue el primer revisor del grupo sino
gue su estudio sigue vigente.

Hacia fines del siglo XX y comienzos del XXI, se destacan los trabajos
de Gaudin (1995, 2004). Estos ultimos han demostrado ser novedosos y muy
completos en lo que refiere al estudio de los xenartros. Pese a tener un
enfoque filogenético, la matriz de datos de ambos trabajos son de las mas
detalladas hasta el momento en lo que respecta a la anatomia de la region
Otica y craneo-mandibular del grupo. Su enfoque es mas bien abarcativo e
incluye el analisis de todo el orden Folivora, por lo que actualmente son
trabajos de referencia.

Mas recientemente se han publicado trabajos descriptivos de taxones
relacionados a los Megatherioidea basales (Bargo et al., 2012; Bargo et al.,
2019; Brandoni, 2013 y 2014; De luliis et al., 2014). La mayoria de los trabajos
recientes estan acotados a un taxon particular (e.g., De luliis et al., 2014;
Gaudin et al., 2015; Racco et al., 2017).

A continuacidn se presenta la descripcion anatdmica detallada de
Hapalops rectangularis (Figura lll - 1), puesto que es la especie tipo del género
mas abundante de la Formacién Santa Cruz y el mas estudiado histéricamente
para hacer estudios comparativos (Ameghino 1889, 1891 y 1894). A su vez,
cuando corresponda se mencionaran las diferencias y los rasgos osteolégicos
relevantes del resto de los géneros de Megatherioidea basales (Gaudin, 2004)
objeto de esta tesis: Schismotherium, Pelecyodon y Analcimorphus. Incluso
también se haran referencias a otros géneros santacrucenses afines, como
Eucholoeops (Megalonychidae) o Planops (Megatheriidae), con el fin de
introducir y comprender las bases del posterior analisis taxondmico y

sistematico de estos taxones.
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3.2. ANATOMIA GENERAL

El crdneo es alargado, deprimido y cilindrico, es proporcionalmente
pequefio cuando se lo compara con el esqueleto postcraneal (Figura lll - 2). El
ancho del hocico suele variar entre los géneros, debido a la presencia y
posicion de los dientes caniniformes (Figura Ill - 3). La region occipital es
ancha y deprimida y los condilos occipitales son conspicuos y de contorno
trinedral en vista ventral (Figura Ill — 3). En general se encuentran bien
separados por un foramen magnum ancho, mientras que en otras formas se
encuentran mucho mas cercanos, como se observa en Schismotherium y
Pelecyodon. Las crestas occipital y sagital estan bien desarrolladas. La Orbita
estd ampliamente abierta hacia atrds y los procesos postorbitales de los
frontales son anchos y poco prominentes (Figura Il — 4). El yugal se vincula
laxamente al craneo por medio de una sutura débil con la base del arco
cigomatico y por medio de una sindesmosis con la apdfisis yugal del temporal,
lo cual ocasiona la frecuente desarticulacion y pérdida del mismo durante el
proceso de fosilizacion (Figura Il — 3). En los especimenes que lo conservan,
el yugal presenta un proceso suborbital conspicuo, aplanado, que desciende
hasta el borde ventral de la mandibula, y un proceso dorsal, postorbitario, bien
desarrollado y dirigido posteriormente. En casi todas las formas el paladar es
rugoso, bien osificado y fuertemente convexo entre los molariformes, aunque
algo mas plano anteriormente. Las series dentarias superiores son casi
paralelas, pero pueden converger posteriormente hacia la apertura de las
coanas, como se observa en Eucholoeops (De lulis et al., 2014). Los
premaxilares son elongados y graciles y se presentan separados uno del otro y
de los maxilares. La fisura palatina es grande y bien definida. El grado de co-

osificacion de las ramas posteriores de los premaxilares con el resto del craneo
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es tan débil que durante los procesos tafondmicos tempranos se desarticulan,
por lo que raramente se los encuentra en asociacion con el craneo.

La formula dentaria es 5/4 en todos los géneros y no existen dientes
premaxilares (Figura Ill — 1). Los dientes son de corona alta y de crecimiento
continuo (hipselodontes), carecen de esmalte y estan formados por un nucleo
central de dentina blanda, llamada vasodentina, rodeado por una capa de
dentina méas dura, o durodentina (Ferigolo, 1985; Kalthoff, 2011). Los primeros
dientes superiores e inferiores son caniniformes, de tamafio y forma variable
(Figura 1l — 3). En la mayoria de los géneros los caniniformes se encuentran
separados de los demas dientes por un diastema de longitud variable. Los
demas dientes, llamados molariformes, son en general de seccion oblongo-
rectangular, con dos crestas transversas (formadas por durodentina) separadas
por un valle central de vasodentina. Estos dientes estan separados ligeramente
entre si, pero esta separacion no es considerada un verdadero diastema. Esta
morfologia dentaria es notablemente diferente a la del otro gran clado de
perezosos, los Mylodontidae donde los molariformes suelen tener contornos
ovalados y lobados con superficies oclusales concavas (véase Scott, 1903,
McAfee, 2009; Pujos et al., 2012; Mifio-Bollini et al., 2014). Bargo et al. (2009;
2012) vy Naples y McAfee (2014) realizaron analisis de los movimientos
masticatorios de algunos de los perezosos santacrucenses, proponiendo una
predominancia de la componente ortal o vertical durante la masticacion.

No existen publicaciones acerca del aparato hioideo de ningun ejemplar
asignado a Hapalops. Hasta el momento se lo conoce especialmente a partir
de algunos restos de Analcimorphus (Pérez et al., 2010).

En el género Hapalops (Figura lll — 2) se ha descripto la columna

vertebral completa (Scott, 1903; 1904), siendo la férmula vertebral C7 T21/22
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L3/4 S5/6 Cd20. No se conocen restos que presenten variaciones de la
condicién basal para el grupo en el numero de vértebras cervicales, a
diferencia de lo que se observa en los perezosos actuales que pueden un
namero mayor (Buchholtz y Stepien, 2009). La porcién toracico-lumbar es
elongada. Los cuerpos vertebrales incrementan su tamafio en sentido antero-
posterior. Las espinas neurales se disponen en general dirigidas con una
inclinacion posterior. Las costillas son numerosas y forman una caja toracica
alongada y bien estructurada. El segmento esternal se presenta bien osificado.
Como en otros xenartros, las Ultimas vértebras toracicas y las lumbares
presentan un par de carillas de articulacion accesorias. La region sacra es
corta, compuesta solo por cinco vértebras, de las cuales las primeras tres
contactan firmemente con cada ala iliaca de la pelvis, mientras que las dos
Ultimas lo hacen con cada porcion isquiatica. La region coccigea es de longitud
moderada y proximalmente esta formada por vértebras bastante robustas que
decrecen abruptamente de tamafio hacia el extremo posterior. Los arcos
hemales estan bien desarrollados. Hasta la fecha no se han recuperado restos

de osificaciones dérmicas.

3. 3. CRANEO

La forma general del craneo de Hapalops comparte varias similitudes
con otros géneros santacrucenses como Planops, Eucholoeops o
Schismotherium (Figura lll - 3). En términos generales es alargado y tubular,
con un perfil dorsal en declive y con una region craneal y facial angosta. Sin
embargo, Schismotherium y Pelecyodon poseen un craneo mas abovedado en
la region parietal, que luego se continta con el perfil en declive mencionado.

Difiere del tipico craneo de los Mylodontinae (e.g. Glossotherium y Lestodon
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del Pleistoceno) que poseen un hocico marcadamente ensanchado, o del
craneo mas alto de la mayoria de los Megatheriidae (e.g. Megatherium) e
incluso del craneo de los Megalonychidae que es méas robusto en la zona de
los caniniformes (e.g. Eucholoeps).

En vista dorsal (Figura lll — 3b), el craneo es de contorno subrectangular
y se va angostando anteriormente, con excepcion de los procesos postorbitales
ubicados por detras del origen anterior del arco cigomatico. Presenta dos
constricciones: la constriccion postorbitaria a nivel de los frontales por detras de
los procesos postorbitales, y la segunda por delante del proceso cigomatico
llamada fosa del buccinador que no siempre es notoria. EI mayor ancho del
craneo se registra a la altura del arco cigoméatico en la region temporal. Se
observan claramente la fosa del buccinador y la constriccion postorbitaria como
las dos zonas mas angostas del craneo.

En vista lateral (Figura Ill — 3b) el craneo presenta un perfil dorsal con
un suave declive; los parietales conforman la zona mas alta del craneo y a
partir de los mismos el perfil empieza declinar. El paladar con su hilera dentaria
gueda por encima de los céndilos occipitales. La parte mas baja del craneo
estad conformada por la lamina vertical del pterigoides, cuando el yugal esta
ausente.

En vista ventral (Figura Ill — 3b), las series dentarias poseen una leve
divergencia en sentido anterior, al igual que en Hyperleptus, mientras que en
Schismotherium, Pelecyodon, Planops y Analcimorphus las hileras dentarias

son paralelas entre si.
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Premaxilares

Los premaxilares poseen forma triangular en “Y” invertida o punta de
flecha alargada, pero raramente se preservan fusionados al craneo (Figura Il —
4 y 5). Cada premaxilar presenta una rama medial recta y otra rama lateral
siempre mas corta y oblicua respecto al eje sagital. Ambas ramas se van
abriendo a medida que se aproximan a la articulacién con los huesos maxilares
por ventral. Anteriormente presentan un apice que puede estar mas o menos
desarrollado y que posee un cierto angulo de inclinacion para su articulacion
con la mandibula. Esta forma general del hueso premaxilar es comun en varios
grupos de perezosos Yy probablemente pueda tratarse de un caracter
plesiomérfico (De luliis y Cartelle, 1994).

Las ramas mediales convergen formando la sutura interincisiva donde
dificilmente ambos huesos terminan fusionados. Los premaxilares articulan
anteriormente con los distintos cartilagos nasales (Pujos et al.,, 2012b)
formando en conjunto los ollares de la cavidad nasal. En Hyperleptus, la rama
medial suele estar notoriamente mas desarrollada y en algunos casos puede
incluso hipertrofiarse (Figura Il - 4). Entre las ramas mediales y laterales se
localiza el foramen incisivo, que en el caso de Hyperleptus, se angosta y queda

reducido a una hendidura incisiva.

Maxilares

Los maxilares son los principales huesos de la parte anterolateral del
craneo. De forma irregular, presentan los alvéolos de toda la denticion superior
y articulan con los huesos premaxilares, nasales, frontales, palatinos y
lagrimales. Para su descripcion se dividen en un cuerpo y varias apofisis

(cigomatica, alveolar y palatina; Figura Ill = 5A).
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En vista lateral cada uno es aproximadamente trapezoidal y con el borde
anterior lateral mas distal que el ventral. Antero-ventralmente articulan con los
premaxilares. Por detrds del caniniforme y por delante del primer molariforme
existe una superficie concava lateralmente, la fosa del buccinador o fosa
preorbital donde descansa el caniniforme inferior cuando la mandibula esta
cerrada (Naples, 1982). La fosa del buccinador esta ubicada anteriormente a la
apofisis cigomatica y a la altura del foramen lagrimal por dorsal. Esta fosa esta
presente en todos los géneros estudiados aunque poco desarrollada, debido a
gue los caniniformes inferiores tampoco son de gran tamafio, contrariamente
en lo que ocurre con los Megalonychidae (Figura Il — 5B). Por detras de esta
fosa y antero-ventral a la apofisis cigomatica, de posicion variable a la altura del
M1 o entre M1 y M2 se encuentra el foramen infraorbitario que es una de las
aberturas del canal infraorbitario.

La apofisis alveolar (Figura Il — 5A) presenta cinco grandes cavidades,
los alveolos dentarios para alojar a los dientes superiores. Los alveolos estan
separados por un septo interalveolar transverso con excepcion del caniniforme
gque estd separado del resto de los dientes por un diastema de
aproximadamente 10 mm de largo, aunque el largo es variable (de 6 cm hasta
16 cm de largo). Schismotherium y Pelecyodon no poseen diastema y su hilera
dentaria es continua. Dentro de los alveolos pueden observarse forAmenes
nutricios como en todos los dientes. Posteriormente al ultimo alveolo se
encuentra la tuberosidad maxilar que tiene forma de triangulo invertido.

Los maxilares se extienden mas por lateral que por ventral. En vista
oclusal, el borde anterior es redondeado pero termina en una punta roma y casi
sobre ese limite anterior se ubica el alveolo del caniniforme en Hapalops,

Hyperleptus, Pelecyodon y Schismotherium (Figura Il — 5B). Esta es una

92



caracteristica comdn en todos los géneros de Megatherioidea basales con
excepcion de Analcimorphus donde el C1 est4 implantado alejado del borde
anterior del maxilar a una distancia aproximadamente igual al largo del
diastema. En Planops, el C1 esta implantado a una distancia ain mayor que la
de Analcimorphus. En su borde anterior y medial, el hueso maxilar se
encuentra con su contraparte, formando una muesca en V que articulard con
los premaxilares.

La superficie pterigopalatina presenta tres fordAmenes relevantes: el
foramen maxilar que es la entrada al canal infraorbitario y desemboca en el
foramen del mismo nombre; el foramen esfenopalatino y el foramen palatino
mayor o posterior que es la entrada al canal palatino. La apdfisis cigomatica
divide a la region anterior de la orbital; se ubica por detras de la fosa del
buccinador y articula con el hueso lagrimal y yugal para formar el arco
cigomatico que es incompleto y articula por medio de una sindesmosis con la
apofisis cigomatica del temporal por medio de ligamentos (Naples y McAfee,
2014).

La apdfisis palatina (Figura Ill — 5B) se proyecta sobre la parte ventral
de estos huesos formando la mayor parte del paladar duro. En general es recta
en la region anterior pero puede presentar cierta convexidad a medida que se
aproxima hacia la region posterior. Presenta todo a lo largo el surco palatino
(aunque en muchos casos es dificil de observar) que es parte del canal palatino
mayor. El borde medial de los maxilares se une en la linea media para formar
la sutura palatina media que puede presentar un grado de fusion variable en los
distintos ejemplares. El borde posterior se une con la parte horizontal del hueso
palatino en la sutura palatina transversa. Existen varios foramenes palatinos

nutricios accesorios que perforan todo el paladar duro.
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Finalmente, la superficie nasal es lisa, cdncava y forma la mayor parte
de las paredes ventrales y laterales de la cavidad nasal (Figura Ill — 5A). Esta
superficie forma el borde méas anterior del hueso. La porcion dorsal esta
cruzada en direccién rostro ventral por el surco lagrimal que contiene el

conducto nasolagrimal que se convierte en el canal lagrimal.

Nasales

Los huesos nasales (Figura Ill - 1 y 10) son dos placas rectangulares
elongadas que forman la porcion anterior del techo de la cavidad nasal.
Presentan un diametro constante, con el extremo anterior ligeramente
ensanchado, que termina en una punta roma con una depresion en la unién
internasal; el extremo posterior también se ensancha pero en relacion al
proceso cigomatico del maxilar. Ambos nasales se unen en el plano sagital en
la sutura internasal que en general se preserva. Articulan con los maxilares a lo
largo de toda su superficie lateral y con los frontales posteriormente, a la altura
del proceso cigomatico del maxilar pero anterior al proceso postorbitario del
frontal. En su borde anterior probablemente articularian con los distintos

cartilagos nasales que forman los ollares (Pujos et al., 2012).

Lagrimales

Estan situados en la parte anterior de la Orbita sobre el borde posterior
del hueso maxilar. Se articulan con el maxilar, yugal y con el frontal en la
mayoria de las ocasiones (Figura Ill - 6). Abarcan la gran mayoria de la
apdfisis cigomatica del maxilar. Ventralmente articulan con el proceso maxilar
del yugal. La superficie facial tiene forma irregular. La superficie orbital es mas

extensa, triangular, lisa y concava. Cada hueso es prominente, redondeado y

94



en vista lateral es aproximadamente oval, con su eje mayor oblicuo orientado
de anterodorsal a posteroventral. El foramen lagrimal aparece antero-
dorsalmente es oval, de gran tamafio y facilmente identificable. Este foramen
es la salida externa del canal lagrimal que atraviesa el hueso y continua dentro
del hueso maxilar. Generalmente la sutura maxilolagrimal se encuentra bien
preservada (Figura lll - 6), e incluso en algunos individuos puede observarse la
linea de sutura facilmente. La union con el yugal suele ser fragil y solo en

rarisimas ocasiones puede estar preservada.

Yugales (= Cigomaticos o Malares)

Los yugales forman la parte anterior del arco cigomatico. Dado que sus
numerosas proyecciones son delgadas y fragiles, tienden a quebrarse o
perderse durante los procesos tafondmicos. Articulan con los huesos maxilar,
lagrimal y temporal formando la 6rbita (Figura Il - 7). La Orbita de los
perezosos es caracteristica, ubicada en una posicibn marcadamente mas baja
respecto a los demas mamiferos. La orbita es redondeada, profunda y se abre
antero-dorsalmente a la altura o levemente por debajo de la hilera dentaria. El
yugal estd formado por un cuerpo cuadrangular y cinco procesos. El proceso
maxilar es el que articula con el hueso maxilar y el lagrimal. EI cuerpo del
hueso es angosto y se extiende posteriormente en vista lateral, para formar los
margenes ventrales y dorsales de la o6rbita. El proceso orbital puede estar
ausente o es poco notorio. Cuando estd presente, es corto, romo y con una
protuberancia triangular, con su épice orientado antero-dorsalmente. EI margen
anterior es continuo con el cuerpo y forma el margen lateral de la 6rbita baja. El
margen dorsal se extiende mediante el gracil proceso ascendente. El proceso

cigomatico es romo, algo elongado y cuadrangular o ligeramente triangular. El
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proceso yugal encaja en la abertura posterior con forma de V entre el proceso
cigomatico y el cuerpo del yugal, estos estan articulados mutuamente pero en
general no se fusionan (Figura Il - 8). Los procesos ascendentes y
descendentes de grosor variable pero orientacion en general constante (Figura
I - 8). Los procesos ascendentes son elongados y se orientan
posterodorsalmente, similar a lo que ocurre en Bradypus. Los procesos
descendentes se extienden postero-ventralmente desde la union del cuerpo y
el proceso maxilar y presenta dos pequefias apofisis en su extremo. A su vez,
presentan numerosas inserciones para musculos masticatorios e inserciones
ligamentosas que permitirian que el arco cigomatico quede articulado como
una unidad pese a que los procesos cigomaticos del temporal y del yugal
pueden no estar a la misma altura (Naples, 1982 y Naples y McAfee, 2014).
Contrariamente a la mayoria de los mamiferos, la apofisis cigomatica del
yugal carece de una articulacion ésea con la apofisis cigomatica del temporal,
pero al igual que en los representantes actuales, la articulacion del arco
cigomatico es ligamentosa a través de una sindesmosis (Paula Couto, 1971;
Naples, 1982) (Figura Ill - 7). Todo lo contrario ocurre en la mayoria de los
mamiferos donde la articulacién sutura con facilidad y pueden encontrarse, a
pesar de sufrir dafios considerables en los procesos de fosilizacion. Si bien
generalmente no se preserva esta articulacion, se cree que la misma tendria
caracteristicas similares a la de los representantes actuales (Naples y McAfee,

2014).

Palatinos
El palatino se halla entre el maxilar y el pterigoides pero sus limites son

dificiles de demarcar (Figura lll - 9) porque es dificil la preservacion intacta de
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esta zona (Gaudin et al., 2015). Forma la parte mas posterior del paladar duro;
posee una lamina horizontal y una vertical. La primera forma la parte posterior
del paladar duro y la segunda forma la mayor parte de la pared lateral de la
coana a la altura de la nasofaringe. En la unién de las dos laminas se halla la
apofisis piramidal. El paladar duro presenta rugosidades y multiples foramenes
y termina por detrds de los Ultimos molariformes; justamente la parte mas
posterior de la hilera de molariformes esta conformada por los palatinos. Aqui
el paladar continlia angostandose posteriormente y terminando en forma de V
redondeada, justo a la altura de las coanas (Figura Ill — 5B). La sutura entre el
palatino y el maxilar es visible solo en algunos individuos. En vista ventral sélo
se observa esta pequefia apofisis entre los maxilares y los pterigoides. En vista
lateral el palatino es aproximadamente triangular, con un apice ventral y
contribuye a formar la pared ventral de la orbita y la parte antero-dorsal de la
lamina del pterigoides (Figura lll — 9). En vista dorsal llega a la altura de la
articulacion del maxilar con el proceso cigomatico del yugal.

Dentro de los accidentes 6seos mas importantes se incluyen el foramen
palatino posterior y el esfenopalatino (que pueden estar en el maxilar también);
éstos se hallan en una depresién triangular o fosa que corresponde a la parte
ventral de la orbita, dorsal a la hoja del pterigoides. Esta fosa es mas profunda
posteriormente y posee una cresta posterodorsal. Puede dividirse en ventral,
central y dorsal. La parte ventral es la mas pequefia y forma el apice del
triangulo. El piso esta perforado por el foramen palatino mayor, justo posterior y
dorsal al ultimo molariforme superior. La parte central es casi rectangular, la
parte posterior es muy fina y delicada y en general se encuentra rota, aqui se
hallan los 3 forAmenes esfenopalatinos (Figura 1l - 9). La parte dorsal es mas

ancha y por la misma corre el nervio optico. Una probable sutura marca el
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contacto en vista dorsal con el frontal y el aliesfenoides. Luego existe un canal
gue va a la cavidad craneana que posiblemente sea la confluencia del canal
optico, la fisura esfenorbital y el rotundum (Gaudin, 2004). El canal Optico

siempre es mas dorsal (Figura lll - 9).

Vomer

Hueso que constituye la parte ventral del septum nasal. Se fija en un
surco de la apofisis palatina del maxilar. Es una lamina delgada que articula
dorsalmente con la lamina perpendicular del etmoides y con el cartilago nasal.
Posteriormente presenta proyecciones poco conspicuas a nivel de la
nasofaringe denominadas alas del vomer, que se articulan con los huesos
palatinos y presfenoides. El borde ventral es delgado y esta libre en su tercio
posterior, donde divide medialmente a las coanas. Es de dificil preservacion y

observacion.

Pterigoides

El hueso pterigoides se ubica en la zona ventral del craneo formando
una lamina muy delgada que se extiende posteriormente desde su articulacion
con el hueso palatino hacia donde contacta con la region 6tica en el temporal.
En su recorrido articulan con el aliesfenoides y en ocasiones con el parietal.
Las laminas pterigoideas son delgadas y muy elongadas pero nunca infladas
como se observa en Bradypus. A cada lado de las coanas, la parte ventral
forma el hamulus o apofisis troclear del pterigoideo que nunca se observa
(Gaudin, 1995) en estos grupos. Los pterigoides forman la zona mas baja del

craneo y dada su estructura, su preservacion es dificil (Figura 11l = 9).
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Frontales

Los frontales son de forma rectangular vistos por dorsal y la sutura
interfrontal es, por lo general, visible en todos los individuos (Figura Il = 10).
Constituyen la mayor parte del techo craneano y la pared orbital del craneo. La
articulacion frontoparietal es sigmoidal en vista dorsal y puede articular en parte
con el aliesfenoides. Anteriormente, los frontales articulan con el lagrimal.

Anteriormente, contactan con el margen antero-dorsal del lagrimal y
pueden acercarse también a la union del maxilar y el yugal. Cada frontal
desciende hasta el nivel del foramen infraorbitario, formando parte de la pared
de la orbita y contactando al palatino y al orbitoesfenoides. Sin embargo, las
suturas entre los huesos que forman la pared orbital en general estan rotas o
dafadas y es dificil reconocer esa zona del craneo (Gaudin et al., 2015). Hacia
la porcion posterior del craneo, pueden articular con el temporal y el
aliesfenoides. Los frontales presentan dos engrosamientos laterales y se
ensanchan anteriormente de manera notoria formando el origen del arco
cigomatico. Mas posteriormente, luego del origen de la o6rbita, se observa el
segundo ensanchamiento que corresponde al proceso postorbital. Detras de
este engrosamiento se ubica la constriccion postorbital que conforma la region
mas angosta del craneo. Lateralmente y en contacto con el parietal o el
aliesfenoides existe una depresiéon alargada donde se ubican varios foramenes
craneanos, incluyendo el foramen oval, el redondo y el 6ptico en confluencia
con la fisura esfenorbitaria. En algunos ejemplares se observa, a la altura de la
articulacion frontoparietal que la sutura tiene una forma compleja, en “V”, con la
base mirando al margen posterior (Figura Il - 10). Este borde posterior
formaria parte de la zona de origen de alguno de los masculos que participan

en la masticacion.
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La presencia de una cresta sagital a esta altura es variable, y cuando
esta presente nunca es prominente, excepto en Hyperleptus donde siempre
esta desarrollada. Se ha propuesto que la misma esta directamente
relacionada con el desarrollo de la fosa temporal (Hautier et al., 2014) y, como
dijimos, con el grado de desarrollo de los musculos temporales. Estudios
recientes (Hautier et al., 2014; Naples y McAfee, 2014) proponen que las
diferencias podrian deberse a variacion entre individuos de distintas franjas
etarias, a un posible dimorfismo sexual o en muchos casos a distintas
especies. El desarrollo diferencial de la cresta sagital es comudn en los distintos
individuos de Hapalops y Schismotherium, pero nunca se encuentra tan
desarrollada como en Hyperleptus. Por su parte, en Pelecyodon no se

desarrolla.

Parietales

Los parietales son levemente abovedados y conforman el techo
craneano (Figura Ill —= 10). En la mayoria de los individuos la sutura
interparietal estd ubicada en el punto mas alto del craneo. La sutura
parietotemporal, tipicamente convoluta como en la mayoria de los mamiferos,
presenta un leve ensanchamiento que llegara a su maximo con la apdfisis
cigomatica del temporal (Figura Ill — 12). En vista lateral, los parietales se unen
en la linea media y se observan las lineas temporales, poco conspicuas, que
delimitan las fosas temporales y articulan lateralmente con la parte escamosa
del temporal. Cresta sagital ausente o rudimentaria, con la excepcién de
Hyperleptus.

La articulacidon parieto-escamosa se ve claramente; se extiende hasta el

occipital y se curva ventralmente alrededor del origen posterior de la arcada
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cigomatica (Figura Ill = 12). La articulacién parieto-occipital es sigmodial y se
une en la linea media del craneo. Sobre el borde posterior, la cresta nucal es
conspicua con una leve inclinacién hacia ventral, es rugosa y se proyecta por
detras del occipital (Figura Ill — 11). La cresta es sultil, sigmoidal en vista dorsal
y casi paralela a la sutura fronto-parietal. En vista posterior, la sutura parieto-
supraoccipital es casi paralela a los margenes del occipital, excepto
lateralmente donde la cresta se une a la sutura y dorsomedialmente donde el
supraoccipital tiene una prolongacion hacia los parietales. La superficie del
parietal postcresta desciende marcadamente.

Los parietales marcan el margen dorsal de la fosa temporal cerca de la
linea media del craneo. Posteriormente se extienden hasta el limite parieto-
occipital y divergen en dos crestas que pasan posterolateralmente y luego
ventralmente en aposicion a la cresta nucal y se terminaran uniendo al arco
cigomatico. Algunos autores proponen la existencia de dimorfismo sexual
(Lara-Ruiz y Chiarello, 2005; McDonald y Pelikan, 2006; Pujos et al., 2012;
Hautier et al., 2014), indicando que las hembras tendrian la cresta sagital
menos notoria, la region de la boveda craneana en forma de domo y el perfil

desciende mas abruptamente hacia la region facial.

Occipitales

Los huesos occipitales presentan en vista dorsal la articulacion
parietooccipital, la que es compleja y con forma de “C”, con el extremo abierto
hacia el foramen magnum (Figura lll — 10). La superficie de todo el hueso es
rugosa, considerando que recibe multiples inserciones musculares. En vista
dorsal, los céndilos occipitales no se visualizan y por lateral de cada uno se

encuentran los procesos yugulares también llamadas apdfisis paraoccipitales.
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Entre éstos ultimos y los condilos estd la fosa condiloidea donde se aloja el
foramen hipogloso. Los occipitales poseen varios accidentes 6seos, como la ya
mencionada cresta nucal por dorsal (Figura Ill — 11), el inicio de la cresta
sagital (cuando esta presente) y la protuberancia o cresta occipital externa
(vertical y en vista posterior). Los condilos pueden inclinarse leve o
considerablemente, son grandes y se proyectan en general posteriormente. El
occipital esta formado por la fusibn de cuatro centros de osificacion, el
supraoccipital, un par de exoccipitales y el basioccipital (Naples, 1982). El
supraoccipital esta formado por una porcion central con alas que se proyectan
lateralmente. Estd en contacto con el parietal por dorsal, con la region
mastoidea lateralmente y con los exoccipitales ventralmente. Es posible
observar un proceso interparietal entre los parietales; en los individuos adultos
se engrosa y forma la protuberancia occipital. En la protuberancia occipital
probablemente se inserte el ligamento nucal. La cresta occipital surge de esta
protuberancia y divide al occipital en dos partes iguales y es de insercion de
varios musculos (Figura lll - 11) encargados de la movilidad del craneo (Bargo

et al., 2009; Naples y McAfee, 2014)

Temporales

Los temporales forman la mayor parte de la pared lateral del craneo y
articulan con el occipital, parietal, frontal y basiesfenoides (Figura lll — 12). Los
temporales estan formados por el escamoso, el timpénico y el petroso. La parte
escamosa incluye la fosa temporal, la apdfisis cigomatica (que forma el limite
lateral de la fosa temporal y el borde posterior del arco cigomatico), cresta
temporal, cavidad glenoidea (fosa mandibular) para articular con el céndilo

mandibular (con su respectivo tubérculo articular y apdfisis retroarticular

102



posterior a la fosa). Esta porcion del temporal es la que articula con el parietal,
aliesfenoides, frontal y occipital, ademéas con el petroso (Figura Ill — 12). El
petroso muy irregular articula con el occipital posteriormente, con el parietal
antero-dorsalmente; finalmente el timpanico puede observarse en antero-lateral
y se solapa con la parte escamosa externamente. El timpanico tiene forma de
anillo redondeado levemente elongado o méas redondeado en Pelecyodon y
Schismotherium (Patterson et al,, 1982). No existe bula timpanica. La anatomia
de la region dtica se discutira en los parrafos siguientes, detallando

principalmente los accidentes 0seos mas relevantes.

Esfenoides (Aliesfenoides)

Usualmente se llama esfenoides a varios elementos 6seos dentro de los
cuales se incluyen, en vista lateral, el orbitoesfenoides (apoéfisis que articula
con el palatino y el pterigoides a nivel de la cavidad orbitaria) y el aliesfenoides
(referido a las alas del esfenoides que articulan con los temporales) y en vista
ventral, el presfenoides (en la union con el etmoides) y el basiesfenoides (en la
region del basicraneo) (Wible y Gaudin, 2004). Sin embargo, en la gran
mayoria de los casos estos elementos son indistinguibles, estan totalmente
fusionados y ademas son de dificil preservaciéon (Pujos et al., 2012; Gaudin et
al., 2015). Solamente pueden apreciarse con alguna claridad en individuos
juveniles de los géneros actuales (Naples, 1982).Como dijimos el esfenoides
ocupa por un lado la porcién ventral del craneo por delante del basioccipital y
por otro lado forma parte de la pared lateral, conformando la parte posterior de
la 6rbita y la parte anterior y ventral de la fosa temporal. Cada hueso se articula
con su contralateral a la altura de las coanas. En particular el aliesfenoides

contacta con el orbitoesfenoides, frontal, palatino y escamoso, pterigoides y
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parietal. El nicho orbitario (foramen oval, redondo y éptico), atraviesa esta zona
en la regidn del aliesfenoides. Los margenes del foramen oval se forman entre
el aliesfenoides y el pterigoides. El orbitoesfenoides hace una pequefia
contribucion a la formacién de la pared orbital y formal la mayor parte del
margen del canal 6ptico. EI margen del foramen oval estd formado por el

aliesfenoides y pterigoides, sin incluir al escamoso.

Etmoides

El hueso etmoides se ubica anterior al cuerpo del presfenoides y forma
parte de la cavidad nasal y craneal. Formado por la lamina cribosa, lamina
perpendicular y los laberintos etmoidales. La lamina cribosa es un tabique
criboso situado entre cavidad nasal y craneal; se une lateralmente al
orbitoesfenoides y ventralmente al presfenoides. Su superficie craneal esta
dividida en dos por un tabique; la crista galli o cresta etmoidal, considerada una
prolongacion intracraneal de la lamina perpendicular que forma dos fosas
etmoidales donde se alojaran los bulbos olfatorios. La lamina esta perforada
por numerosos foramenes para el paso de filamentos nerviosos y a cada lado
se halla el foramen etomoidal, aunque de tamafio mayor poco conspicuo. La
lamina perpendicular, situada en plano medio forma la parte posterior del
tabigue nasal (voOmer). Anteriormente se prolonga con el cartilago septal nasal
y posteriormente se proyecta en la cavidad craneana y constituye la crista galli.
Se fija en el surco del vomer y a partir de ella se formara el laberinto etmoidal

(jamés preservado, dentro de lamina basal y tectorial).
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Regidn otica

La region del basicraneo, que incluye la region o6tica (Figura lll - 12), es
muy compleja anatémica y funcionalmente y contiene numerosos accidentes
anatomicos. Incluye a los huesos basioccipital, basiesfenoides, el par de
exoccipitales, mastoideo, entotimpanico, ectotimpanico (o timpanico), petroso y
timpanohial. Todos estos huesos se describen juntos dada el grado de
asociacion que poseen particularmente con la region auditiva. Las suturas entre
el basioccipital y los exoccipitales se fusionan rapidamente, probablemente sea
de las primeras suturas en fusionarse en la ontogenia. La sutura recorre de
posteromedial del foramen condiloideo hasta el limite ventromedial del foramen
magnum (Figura Ill — 11).

Anteriormente el basioccipital se une al basiesfenoides mediante una
sutura transversa a la altura, aproximada, del foramen carotideo. Muchas veces
se observan tubérculos basilares para la insercion de distintos musculos
vertebrales
El foramen condiloideo es grande, bien definido y facilmente reconocible, pero
muchas veces la region donde se preserva junto al foramen lacerado posterior
estd mal preservada. El foramen lacerado posterior es la division entre el
foramen carotideo posterior (donde la arteria caroétida interna entra al canal
carotideo) y el foramen yugular (donde la vena yugular emerge de la cavidad
craneana). El entotimpanico forma el margen anterior y la parte anterior del
margen medial del foramen lacerado posterior. El exoccipital forma el margen
medial y la mitad medial posterior y el basioccipital forma la mitad lateral del
margen posterior y el margen lateral. El entotimpanico es irregular, orientado
anteroposteriomente entre el ectotimpanico y el foramen lacerado posterior.

Contacta anteriormente con el pteriogides y el basiesfenoides y esta entre el
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proceso mastoideo y el exoccipital posteriormente. El entotimpénico tiene un
proceso medioventral que se extiende irregularmente a posterolateral del
basiesfenoides y pterioigedes (Figura Ill — 12). Es grueso y anterior al canal
carotideo en Hapalops (Van Der Klaauw, 1931). La parte medial queda cubierta
por el basioccipital y basiesfenoides cuando estos se desarrollan.
Posteriormente se fusiona con el timpanohial y contribuiria a formar parte de la
pared del estilohial que articula con el aparato hioideo y se encuentra lateral al
foramen lacerado posterior. El entotimpanico se fusiona con la proyeccion
medial del ectotimpanico, entre ambos formaran la salida de la trompa de
Eustaquio por ventral. La parte ventral de la parte mastoidea forma la mayoria
del proceso estiloideo, cuya cara ventral es concava y continua.

El ectotimpanico es aproximadamente anular y bastante engrosado
anteroventralmente, particularmente la proyeccion medial que se fusiona con el
entotimpanico (Figura lll — 12). El pie anterior es mas prominente que el
posterior. Es dificil definir si, en realidad, la forma del ectotimpanico es anillada
o en U. Ventralmente el ectotimpanico es irregular y muy rugoso, y se ven
diferencias entre especies, por ejemplo reduccion en el pie posterior, en la
expansion posterior y conlleva a un meato auditivo externo mas pequefio. En
ventral se ve que soOlo un pequefio margen estd por lateral del proceso
estiloides. Visto en lateral el estilohial puede prolongarse bastante por ventral y
el foramen estilomastoideo va hacia lateral. En posteroventral el ectotimpanico

€S rugoso.

3.4. MANDIBULA
La mandibula tiene una forma similar en todos los Megatherioidea

basales, y comparte muchas caracteristicas con el resto de las familias de

106



perezosos, como los Mylodontidae, Megalonychidae, Nothrotheriidae vy
Megatheriidae. En términos generales, la mandibula de Hapalops es gracil y
elongada (Figura Ill — 13B), con caracteristicas similares a la de Hyperleptus,
siendo esta Ultima mas robusta a causa de su mayor tamafo. En Pelecyodon y
Schismotherium la mandibula es mas corta y robusta (Figura Il — 13A),
mientras que en Analcimorphus y Planops es también robusta pero mas
alargada. La serie dentaria posee siempre una longitud mayor o subigual a la
region predentaria (excepto en Planops donde es siempre mayor) (Figura Ill —
13).

La sinfisis mandibular se cierra en la ontogenia temprana, como ocurre
en la mayoria de los perezosos (McDonald, 1987; Rager et al.,, 2014). La
mandibula es relativamente baja a la altura de la sinfisis, pero posteriormente
su altura aumenta y se robustece notablemente, especialmente a la altura del
m2. El margen ventral del cuerpo mandibular forma una curvatura convexa bien
marcada en el cuerpo de la mandibula, aunque en otros géneros como
Planops, Analcimorphus, Pelecyodon y Schismotherium esta curvatura es
mucho menos notable. Detras del cuerpo de la mandibula existe un margen
ventral que es concavo por donde transcurririan los vasos sanguineos que
irrigan la mandibula. Este accidente 6éseo se encuentra presente en otros
grupos de perezosos, pero en algunos megaterinos mas modernos la curvatura
es mucho menos notoria (De lulis y Cartelle, 1994). Lo mismo ocurre en
algunos ejemplares de megaterioideos basales, que poseen un cuerpo
mandibular en el que no se distingue una curvatura tan marcada, solo una leve
sinuosidad en el margen ventral de la mandibula que le da un aspecto casi
recto. En Hapalops el borde ventral del proceso angular es el punto mas bajo

de la mandibula, mientras que en Planops, es el borde ventral de la rama
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horizontal. La mayor profundidad de la rama mandibular se encuentra a la
altura de los dientes y siendo el punto mas alto a la altura del m2. La rama
ascendente o vertical nace desde la superficie lateral del cuerpo mandibular,
ventral al m4 y nunca cubre a la denticion en vista lateral. Su extremo anterior
se curva posterodorsalmente hacia el extremo anterior del proceso coronoides.
El proceso coronoides en Megatherioidea basales es prominente, elevandose
considerablemente por sobre la altura del condilo mandibular y pero no tan
marcado como ocurre en otros megaterinos, como por ejemplo Megatherium
(Bargo, 2001). La parte dorsal del proceso se curva posteriormente, pero no
tanto como para sobrepasar al condilo articular. El condilo mandibular es
semesférico, se ubica por encima del nivel de la hilera dentaria y en vista dorsal
estd expandido mediolaterlamente y se inclina posteromedialmente, salvo en
Pelecyodon y Schismotherium que es ortogonal a la serie dentaria. El proceso
angular se encuentra bien desarrollado y esta ligeramente curvado hacia
medial. La superficie lateral es convexa y la medial cdncava, para producir un
margen ventral reflejado donde recibird la insercion de multiples paquetes
musculares relacionados a la masticacion. El borde dorsal del proceso angular
en general se encuentra por debajo de la hilera dentaria.

La sinfisis mandibular en general se preserva fusionada y protruye
anterodorsalmente hasta formar la porcion edéntula de la sinfisis ("predental
spout”, sensu Gaudin, 2004). El foramen mentoniano se encuentra ubicado en
la rama horizontal, proximo al caniniforme y no sobre la region sinfisaria como
se ve en otros grupos de perezosos (los scelidoterinos pleistocenos, e.g.
Scelidotherium y Catonyx). El borde posterior de la sinfisis se ubica por delante
de los c1 en Hapalops e Hyperleptus pero no asi en los demas Megatherioidea

basales (Figura lll — 13).
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La superficie lingual de la porcién edéntula forma una leve curva con
igual o menor ancho que la distancia entre las hileras dentarias. Naples (1982)
sugiri6 que esta porcién edéntula contribuia a que los perezosos pudieran
protruir su lengua facilmente aunque esto no esta del todo aceptado. La porcién
mandibular edéntula estéd presente en todos los Megatherioidea basales (Scott
1903, 1904), asi como también en los Mylodontidae santacrucenses
Nematherium y Analcitherium (McDonald, 1987; Mifo-Boilini, 2012), aunque
existe variacion en el largo de la misma. La porcion edéntula de la sinfisis es
alargada en vista dorsal, especialmente en Hapalops (Figura Il — 13B),
Planops y Analcimorphus. El margen dorsal se desdobla hacia afuera y termina
al nivel o por encima de la hilera dentaria. En vista anterior, la porcion edéntula
tiene una leve inclinacion anterodorsal. El largo total de la misma y de la sinfisis
es dificil de determinar dado que sélo en raras ocasiones se encuentran
totalmente preservadas. En algunos ejemplares bien preservados (e.g., AMNH
9222, FMNH P13121 o YPM-PV 15597), la porcion mandibular edéntula de
Hapalops es de longitud subigual al largo de la hilera dentaria. En cambio en
Pelecyodon, Schismotherium (Figura Ill — 13A) e Hyperleptus la porcién
edéntula es siempre menor en longitud a la hilera dentaria y en Planops
siempre es mayor. En el caso de Analcimorphus no hay materiales tan

completos disponibles para hacer comparaciones.

3. 5. SERIES DENTARIAS

Como mencionamos anteriormente, la anatomia dentaria de los
perezosos es distinta del tipico modelo mamaliano (Ferigolo, 1985; Vizcaino,
2009; Kalthoff, 2011; Hautier et al., 2014). Los dientes son de corona alta y

crecimiento continuo, es decir hipselodontes, y al igual que en las especies
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actuales, no hay evidencia de recambio dentario, es decir son monofiodontos.
Estas particularidades obligan a distinguir por un lado la forma general del
diente, que viene dada Unicamente por el desarrollo dentario, y por el otro la
forma de la superficie oclusal que es producto del desgaste por masticacién
(Naples, 1982; Gaudin, 2004; Hautier et al., 2016). Por lo tanto, la forma de la
superficie oclusal varia entre individuos de acuerdo al patrén de masticacion,
incluso pueden observarse diferencias en la forma del mismo diente (e.g., M3
derecho e izquierdo) en un mismo individuo (Figura Ill - 14), producto del
mayor desgaste del lado de preferencia para masticar del animal (Bargo et al.,
2009), conducta que no solo se observa en este grupo de animales (Pond et
al., 1986 y Chiappe Barbara et al., 2012).

El primer diente tanto superior como inferior es de forma distinta a los
demas y de tamafio variable. El resto de los dientes son en general oblongo-
rectangulares (ya se detallard a continuacién). Dado lo dificil que resulta
proponer homologias entre los dientes de los xenartros (entre si) o analogias
con los dientes de otros grupos de mamiferos (McDonald y De luliis, 2008,
Bargo et al., 2009; Hautier et al., 2014, 2016), utilizaremos los términos
“caniniforme” y “molariformes” para indicarlos tal como sugirieron McDonald y
De Muizon (2002) y Pujos y De luliis (2007) en base a su morfologia aparente.
A su vez, utilizaremos la nomenclatura dentaria clasica utilizada por diversos
autores (Bargo et al., 2009; Carlini y Scillato-Yané 2004), los cuales sugirieron
definir como C1 y cl a los caniniformes superior e inferior respectivamente y
M1, M2, M3, M4 y ml, m2, m3 a los molariformes superior e inferior
respectivamente. Contrariamente a la nomenclatura mas clasica (Ameghino,
1887 - 1906; Scott, 1903, 1904) o incluso la utilizada por diversos autores en

recientes contribuciones (McDonald y Perea, 2002; Cartelle et al., 2009; Mifo-
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Boilini y Carlini, 2009) donde todos los dientes son nombrados como
molariformes (incluido el caniniforme), refiriéndose entonces a los mismos
como, M1-M5 para la serie dentaria superior y m1- m4 la serie dentaria inferior.

Los caniniformes son siempre de forma y tamafo distinto a los
molariformes, lo que muchas veces permite distinguir géneros (Figura Ill — 3).
El proceso de desarrollo ontogenético de los caniniformes, como el del resto de
los dientes de los Folivora aun es fuente de numerosos estudios (Kathloff et al.,
2011; McAfee y Naples, 2012; Hautier et al.,, 2016). El C1 es de contorno
cilindrico o levemente ovalado y la forma de la superficie oclusal puede variar
segun el patron de desgaste que haya tenido, siendo truncado oblicuamente en
Hapalops y Schismotherium. En Hapalops e Hyperleptus, el primer diente
superior puede divergir anteriormente y ademas siempre existe un diastema
entre el caniniforme y el primer molariforme. Lo mismo ocurre en la serie
dentaria inferior. Si bien todos los dientes de los Folivora estan separados por
pequefios espacios interdentarios, en el caso de Hapalops, Hyperleptus,
Analcimorphus y Planops el espacio entre el caniniforme y el primer
molariforme (diastema) es notablemente mas importante que el que hay entre
molariformes. En Schismotherium y Pelecyodon (Figura Ill - 15) no existe un
diastema y los dientes forman una hilera dentaria casi continua, que tampoco
diverge.

El caniniforme superior esta inserto en las proximidades del borde
anterior del maxilar en Hapalops, Hyperleptus, Schismotherium y Pelecyodon,
pero nunca sobre el borde anterior del hueso maxilar propiamente dicho
(Figura Ill = 15). En Analcimorphus, el C1 se encuentra a una distancia del
borde del maxilar similar a la longitud del diastema, pero en Planops esta

distancia es, por lo menos, dos veces el largo del diastema. Los molarifomes
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superiores (M1 - M4), por lo general son oblongo-rectangulares, con dos
crestas transversales y un valle central profundo, lo cual les confiere una
caracteristica superficie de oclusion en forma de V. En Schismotherium,
Pelecyodon y Analcimorphus, el M1 es circular, por el contrario en Hapalops,
Hyperleptus y Planops mantienen la forma oblongo-rectangular. Los M2, M3 y
M4 son oblongo-rectangulares en todos los géneros, siendo el M2 el de mayor
didmetro transversal. EI M4 en algunas ocasiones puede presentar una
pequefia constriccion posterior que puede otorgarle el aspecto del tipo
reniforme, esta pequeiia deformacion del modelo de molariforme oblongo-
rectangular no es mas que variacion intraespecifica (Figura lll - 16) y puede
estar relacionada con la edad del individuo o con el completo desarrollo de la
denticion mandibular. Como se mencionara a continuacion, el m3 adopta su
forma y geometria definitiva recién cuando el individuo alcanza la adultez
(Naples, 1990) y es posible que esta sea la aparente razén de la variabilidad
observada en la forma del M4.

La denticion mandibular estd conformada por el c1 que es algo menos
conservado que el Cl, dado que tiene forma cilindrica en Hapalops,
Hyperleptus, Pelecyodon y Analcimorphus, pero triangular en Schismotherium
(Figura Ill = 13). Adicionalmente, los molariformes inferiores (ml - m3), que
estdn separados del cl por un diastema, suelen presentar formas muy
conservadas entre los distintos géneros. Se vuelve a mencionar que tanto
Pelecyodon como Schismotherium no presentan un diastema mensurable entre
el cl y el ml. Los dos primeros molariformes (m1 y m2) son siempre oblongo-
rectangulares y el m3 puede ser circular con su diametro mayor teniendo a ser
oblicuo (en Hapalops, Hyperleptus, Schismotherium, Pelecyodon y Planops),

aunque en Analcimorphus esta tendencia no es tan notoria. Es importante
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destacar, que la morfologia del m3 es la que mas varia conforme el individuo
se desarrolla (Naples, 1990). Esto conlleva a que existan algunos materiales
con un m3 totalmente circular, sin un diametro diagonal bien marcado o incluso
en algunos casos, se observan individuos con un m3 de morfologia similar a los

m2 (Figura lll - 17).
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CAPITULO IV

MATERIALES TIPO
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4. Materiales Tipo
En este capitulo se presentan los especimenes tipo de las especies

erigidas por Ameghino entre 1887 y 1906.

4. 1. A. Género Hapalops Ameghino, 1887

Hapalops rectangularis Ameghino, 1887

Material tipo: PERDIDO

Localidad tipo y edad: Rio Santa Cruz, Patagonia, Argentina; Mioceno
Temprano Medio.

Diagnosis original (Ameghino 1887: 22): “Ultima muela inferior pequefa,
elipticocilindrica, con su eje mayor colocado oblicuamente al eje de la serie
dentaria. — Las muelas segunda y tercera elipticorrectangulares. — Primera
muela inferior cilindrica y de aspecto caniniforme. — Rama horizontal baja y
gruesa. — Longitud del espacio ocupado por las tres ultimas muelas inferiores,
25mm. — Alto de la mandibula debajo de la tercera muela, 24mm.”
Comentarios: Hapalops rectangularis fue la primera especie fundada por
Ameghino (1887) y también la especie tipo para el género. De acuerdo con la
descripcion original, el espécimen tipo corresponde a una hemimandibula con
todos sus dientes presentes. Ameghino (1889) volvié a describir esta especie y
reconocié que los Unicos dos ejemplares asignados a este taxén carecen de
cl. Una hemimandibula izquierda fragmentada con los dos ultimos
molariformes y una hemimandibula derecha fragmentada que preserva parte
del primer molariforme y el segundo y tercero completos; ambas ramas
mandibulares con una morfologia similar a la descrita en 1887. La
hemimandibula derecha fragmentada, actualmente extraviada (Mones, 1986),
fue figurada por Ameghino (1889: lamina XLI, fig. 6). Mas tarde Scott (1903: p.
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206, fig. 29) figuré un fragmento de mandibula izquierda que presenta los dos
ultimos molariformes igual que la pieza mencionada por Ameghino (1889). Este
mismo espécimen se encuentra registrado en el album fotografico de Scott
(Vizcaino et al., 2017, Suppl. files, Appendix 1: p. 64, fig. 125a) como el tipo de
la especie; podria corresponder al fragmento mencionado por Ameghino (1889)

pero no ha sido posible revisarlo ya que se encuentra extraviado.

Finalmente y segun el catalogo de la Coleccién Ameghino, el espécimen
MACN-A 2089 - 2091 corresponde al tipo de H. rectangularis, también
reconocido como tal por Mones (1986). Sin embargo, este material no
representa al mismo espécimen descrito originalmente por Ameghino (1887)
porque esta compuesto por las dos hemimandibulas con la denticion completa,
el craneo (actualmente perdido). Ademas, fue colectado por C. Ameghino en
1889 - 1890, dos afios después de la fundacion de la especie. De las restantes
mandibulas de la Coleccion Ameghino referentes a H. rectangularis ninguna

fue designada como tipo y tampoco se asemejan a la descripcion original.

Neotipo: MACN-A 2089 - 2092, corresponden a ambas ramas mandibulares
con todos los dientes presentes, un craneo (actualmente perdido) y varios
fragmentos de vértebras aislados del mismo individuo (Figura IV = 1).
Localidad tipo y edad: Santa Cruz, Argentina. Fm. Santa Cruz, Mioceno
Temprano.

Comentarios: a pesar que el MACN-A 2089 - 2090 no fue mencionado por
Ameghino (1887, 1889), la morfologia y métrica del mismo coinciden
perfectamente con la descripcion original de la especie. MACN-A 2089 es una
hemimandibula derecha con la sinfisis y la rama vertical rotas, pero con todos

los molariformes preservados aunque con el cl roto a la altura del alveolo. Por
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su parte MACN-A 2090 corresponde a la hemimandibula izquierda del mismo
individuo y con las mismas caracteristicas anatémicas que la anterior pero con
el m3 también roto a la altura del alveolo. Al repasar la diagnosis original de
1887, se entiende que Ameghino describa una mandibula con todos sus
dientes. Este es, particularmente, uno de los puntos fuertes para definir a
MACN-A 2089 - 92 como neotipo, considerando que la morfologia de cada una
de las piezas dentarias del material se corresponde con la descripcién original.
El primer diente, mas pequefio que los demas, es cilindrico y de aspecto
caniniforme, los m1 y m2 son oblongo-rectangulares y el m3 es eliptico-
cilindrico con su eje mayor colocado oblicuamente al eje de la serie dentaria. El
LMI es de 26 mm, apenas mayor que los 25 mm medidos por Ameghino
(1887), y el ARM es de 26 mm contra los 24 mm medidos por Ameghino
(1887).

Considerando que H. rectangularis es la especie tipo del género y ha
sido citada y utilizada en trabajos actuales (Toledo et al., 2012, 2014; De luliis
et al, 2014; Brandoni et al., 2016), se decidio preservar la especie, asignandole
un neotipo. Es cierto que el craneo del ejemplar MACN 2089 - 2092 se
encuentra perdido y que podria nombrarse a un ejemplar mas completo como
neotipo de la especie. Sin embargo MACN 2089 - 2092 cuenta con el respaldo
historico de ser el tipo catalogado para la especie, material que Ameghino
seguramente utilizé para hacer sus comparaciones y que ademas ha sido
empleado para tales fines por otros autores (De luliis y Pujos, 2007; Brandoni
et al., 2016). Por otra parte, este ejemplar ajusta perfectamente con la
descripcion original de Ameghino y otros materiales mas completos de la
Coleccion Ameghino ya estan asignados como holotipo de otras especies de

Hapalops.
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Por lo expuesto se define al espécimen MACN-A 2089 - 2092 como el
neotipo de Hapalops rectangularis (para mas detalle ver sinonimias en capitulo

siguiente).

Hapalops indifferens Ameghino, 1887

Material tipo: MLP 4-33, hemimandibula derecha, sin procesos coronoides y
angular, con los alveolos de los tres molariformes y el caniniforme partido a
nivel de la mandibula (Figura IV - 2).

Localidad tipo y edad: Rio Santa Cruz, Patagonia, Argentina; Mioceno
Temprano Medio.

Diagnosis original (Ameghino 1887: 22):. “Tamafo algo mayor [*Hapalops
rectangularis]. — Caniniforme inferior pequefio y cilindrico. — Las tres muelas
inferiores siguientes eliptico-cuadrangulares y de igual tamafio. Diametro del
caniniforme inferior, 5 mm. — Longitud de las tres muelas siguientes, 30 mm.
— Longitud desde el caniniforme hasta la dltima muela. 41 mm. — Alto de la
rama horizontal debajo de la tercera muela 28 mm.”

Comentarios: la descripcion original de Ameghino sugiere que la mandibula
presenta la hilera dentaria completa. Sin embargo, Ameghino (1889) reconoci6
gue el espécimen descrito en 1887 correspondia a una hemimandibula derecha
con el caniniforme roto, un diastema considerable y los alvéolos de los tres
molariformes. Ademas, Ameghino (1889: lamina XXXIX, fig. 6) ilustré un
fragmento de hemimandibula derecha con sélo tres molariformes rotos que
corresponde al MACN-A 1072. Este espécimen no fue incluido en ninguna de
sus descripciones y las medidas del mismo no se asemejan a las del ejemplar
descripto en 1887. Mas tarde, Scott (1903) describié, figuré y fotografio

(Vizcaino et al., 2017, Archivos supl., Apéndice 1: p. 64, fig. 125f) como
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espécimen tipo de H. indifferens a una mandibula derecha depositada en el
MLP, cuya morfologia y medidas son perfectamente consistentes con las
descripciones de Ameghino. El cl estad separado de los molariformes por un
diastema y tiene una seccion transversal cilindrica u oval con un diametro de 5
mm, mas pequefio que los molariformes, que son todos de la misma talla. La
forma de los alveolos de los m1 y m2 es oblongo-rectangular transversal. En
contraste con estos, el m3 no se inserta transversalmente sino oblicuamente. A
pesar que el alveolo del m3 esta dafiado lingualmente, el tamafio es similar a
los m1 y m2. Todas las medidas tomadas fueron idénticas a las dadas por
Ameghino en su descripcion.

Por otra parte, en el catalogo original de Ameghino, se asigna a MACN-A
2093 - 94 como material tipo de la especie. Sin embargo, no es posible que el
mismo represente al holotipo porque estd compuesto por una mandibula de
mayores dimensiones (LSl 49 mm y LMI 30 mm) con parte de la rama vertical,
del proceso angular, parte de la sinfisis mandibular y un craneo completo, con
los caniniformes rotos, un diastema medible y el resto de los alveolos
presentes, pero de un LON (ver capitulos V y VI) bastante mayor de lo
esperado para la especie. Ademas, la especie originalmente se baso
Unicamente en una hemimandibula derecha y no en un craneo. Estos
materiales fueron colectados por C. Ameghino en 1889 — 90, afios después de
la fundacion de la especie. Por todo lo expuesto, se concluye que el MLP 4-33

es el material tipo de Hapalops indifferens.
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Hapalops ellipticus Ameghino, 1887
Material Tipo: MLP 4-44, fragmento de hemimandibula izquierda, sin la sinfisis
y sin los procesos coronoides y angular, con los tres molariformes (m1-m3)
partidos (Figura IV = 3).
Localidad tipo y edad: Rio Santa Cruz, Patagonia, Argentina; Mioceno
Temprano Medio.
Diagnosis original (Ameghino 1887: 22): “Segunda y tercera muela inferior de
forma eliptica muy prolongada, con su eje mayor en direccién transversal al eje
de la serie dentaria. — Cuarta muela inferior cilindrica. Longitud de las tres
tltimas muelas inferiores, 25 mm. Alto de la rama horizontal debajo de la
tercera muela, 26 mm.”
Comentarios: el espécimen MLP 4-44 catalogado como tipo de la especie, es
un fragmento de mandibula izquierda con todos los molariformes presentes. Se
constata la clara correspondencia que existe entre la descripcion provista por
Ameghino y los m1 y m2 eliptico-rectangulares del material, asi como el m3
gue es notoriamente cilindrico. La longitud de la hilera de molariformes y la
altura de la mandibula también coincide precisamente con las medidas dadas
por Ameghino en su diagnosis original. Posteriormente, Scott (1903) figuré y
fotografio (ver Vizcaino et al., 2017, Archivos supl., Apéndice 1: p. 64, fig. 125b)
como material tipo de la especie un fragmento de mandibula izquierda con los
ml - m3 rotos alojado en el MLP, el cual coincide exactamente con el MLP 4-
44. Mones (1986) también listd a este material como el tipo de la especie.

Por otra parte, MACN-A 1089 es una mandibula derecha con toda la
denticibn completa, incluyendo el caniniforme y todos los molariformes, y esta
catalogada como material tipo de la Coleccion Ameghino. Sin embargo, la

longitud de los molariformes es algo mayor a la provista en la descripcion
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original (30 mm vs 25 mm) pero el alto de la rama horizontal por debajo del
tercer molariforme es algo menor (23 mm) al provisto en la descripcién de 1887
(26 mm). A estas diferencias métricas, se suma que Ameghino (1889)
mencion6 que la especie estaba representada por tres fragmentos
mandibulares diferentes, siendo el mas completo uno que contenia los tres
molariformes con su superficie oclusal destruida, por lo cual, es claro que no se
conocia el caniniforme. Pese a que Ameghino nunca figuré estos materiales
(con excepcion de dos molariformes aislados que nunca fueron mencionados
en ninguno de sus trabajos anteriores) es claro que la presencia del
caniniforme en el material catalogado como tipo no permite reconocerlo como
tal. Adicionalmente, existe otra mandibula catalogada para H. ellipticus en la
Coleccion Ameghino, pero no puede ser asignada como material tipo porque
fue colectada en 1891 o posteriormente. Por lo contemplado en los parrafos

anteriores, se corrobora que MLP 4-44 es el material tipo de H. ellipticus.

Hapalops adteger Ameghino, 1891b (antes Eucholoeops adteger, Ameghino
1887)

Tipo: MLP 4-63, fragmento de maxilar izquierdo con los M1, M2 y M3
presentes, parte del alveolo (pared mesial) del M4 y del caninforme
conservados (Figura IV — 4).

Localidad tipo y edad: Rio Santa Cruz, Patagonia, Argentina; Mioceno
Temprano Medio.

Diagnosis original (Ameghino, 1887: 22). “Talla todavia bastante mas
pequefia que la de la especie precedente [Eucholoeops infernalis]. — Paladar
sin los dos surcos longitudinales. — Caniniformes pequefios y elipticos. -

Didmetro anteroposterior del caniniforme superior, 5mm. — Longitud de la
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barra superior. 10mm. — Longitud de las cuatro ultimas muelas superiores.
27mm.”

Comentarios: El MLP 4-63 esta designado como material tipo y refiere a un
maxilar izquierdo. Scott (1904) no referencié material alguno como tipo y solo
se limité a reconocer que los especimenes disponibles para esta especie eran
insuficientes para una determinacion correcta. Sin embargo, en su album
fotogréfico (Vizcaino et al., 2017, Archivo supl., Apéndice 1: p. 64, fig. 125c) se
registra un maxilar izquierdo como material tipo que también se corresponde al
espécimen MLP 4-63. Mones (1986) listd en su catalogo a este ejemplar como
el tipo de E. adteger. Este espécimen corresponde a un maxilar izquierdo con
un alvéolo caniniforme casi completo; toda la fila de molariformes presentes,
con la excepcion del M4, que soélo conserva el cuarto anterior del alvéolo. El
alveolo del C1 seria ovalado y pequefio en comparacion con los molariformes
gue tienen la tipica forma oblongo-rectangular transversa.

Ameghino (1889) ampli6é la caracterizacion de la especie, describiendo
los materiales disponibles. Entre estos se encuentra un maxilar izquierdo
carente de caniniforme cuyo alveolo estaba parcialmente fragmentado, con el
M4 y su alvéolo parcialmente roto. También describi6 un maxilar derecho
fragmentario con los primeros dos molariformes y una mandibula izquierda
incompleta conservando sélo una parte cl roto y parte del alvéolo del segundo
diente. Sélo este ultimo ejemplar fue ilustrado (Ameghino, 1889: lamina XXXIX,
figuras 7 y 7a).

En la Coleccion Ameghino, MACN-A 4509 - 10 figuran como materiales
tipo de la especie y corresponden a una rama mandibular derecha e izquierda

respectivamente, colectadas por C. Ameghino entre 1890 — 91. Pero ademas la
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descripcién original de la especie se basa en un maxilar con la serie dentaria
completa, por lo que no corresponde al tipo.

Dada la evidencia del catalogo de MLP y la coincidencia anatomica y
métrica referidas al diastema (12 mm), y demas medidas estimadas (a causa
de la ausencia de los M1, M4 y sus alvéolos), resulta claro que MLP 4-63 es el

ejemplar tipo de la especie.

Hapalops angustipalatus Ameghino, 1891b

Material Tipo: MACN-A 4511, Paladar con toda la denticion completa con
excepcion de los M4, sin premaxilares presentes (Figura IV — 5).

Localidad tipo y edad: Corriguen — Kaik, Fm. Santa Cruz, Patagonia,
Argentina. Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 316): “Un poco mas pequefio que H.
rectangularis. Se distingue por sus dientes, que son de gran tamario, el paladar
corto, angosto entre las muelas, ancho entre los caniniformes. Longitud de la
serie dentaria superior, 43 mm; longitud del paladar sobre la linea media
(intermaxilar excluido), 41 mm; ancho del paladar entre los M4, 10 mm; entre
los C1, 21 mm; diametro transverso del M3, 9 mm.”

Comentarios: MACN-A 4511 es el Unico registro de la especie en la coleccién
Ameghino y esta catalogado como espécimen tipo. Scott (1904) no menciona
al material, pero lo fotografia y cataloga como espécimen tipo en su album
disponible en el KUNHM (Vizcaino et al., 2017, Archivo supl., Apéndice 1: p. 2,
fig. 2b). Mones (1986) también lo listd6 como el tipo de la especie. El material
consiste en un paladar con todos sus dientes presentes excepto los M4. C1
relativamente grandes, con un angulo de desgaste pronunciado y separados de

los demas dientes por un diastema. Los M1 - M3 son grandes y oblongo-
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rectangulares, siendo M2 el mas grande de todos. El material se encuentra
deformado por procesos tafonémicos. Del lado izquierdo se conserva parte del
lagrimal. La anatomia general de este ejemplar y las medidas (largo de la serie
dentaria 45 mm; longitud del paladar sobre la linea media 43 mm y ancho del
paladar entre los C1, 21 mmy entre los M4, 11 mm) coinciden con la diagnosis
original. Por lo expuesto anteriormente, el espécimen MACN-A 4511 es el

material tipo de la especie.

Hapalops brevipalatus Ameghino, 1891b

Material Tipo: MACN-A 1090, paladar sin premaxilares con todos los dientes
presentes a excepcion de los M4. La mayoria de los dientes con dafios en su
superficie oclusal (Figura IV — 6).

Localidad tipo y edad: Rio Sehuén, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 316): “Un poco mas pequefio que H.
rutimeyeri, del cual se distingue por los M2 y M3 mas rectangulares, la barra
entre los C1 y M1 mas corta, y el paladar mas corto y plano. Longitud de la
serie dentaria superior, 42mm; longitud del paladar sobre la linea media
(intermaxilar excluido), 38mm; ancho del paladar 38, entre los M4, 11,5mm;
entre los M1, 12mm; entre los C1, 18mm.”

Comentarios: MACN-A 1090, registrado como espécimen tipo y listado como
tal por Mones (1986), refiere a un fragmento de paladar con todos sus dientes
con la excepcién del M4, cuyos atributos pueden inferirse parcialmente a través
de la parte anterior de su alvéolo. Los maxilares estan articulados y preservan
casi completamente su superficie facial y palatal. A su vez se preserva parte de

la muesca premaxilar y un fragmento de lagrimal con el que articula la pieza. A
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simple vista es facil notar que el diastema es algo mas corto que el de otras
especies (< 10mm). Sin embargo la forma de los molariformes es idéntica a la
descripta para H. rectangularis (del tipo oblongo-rectangulares). ElI ancho
intermaxilar entre los dientes (entre los M4, 12 mm; entre los M1, 14 mm; entre
los C1, 20 mm), la LSS (42 mm) y del paladar sobre la linea media (38 mm)
son practicamente idénticos a las medidas brindadas por Ameghino (1891b).
Este ejemplar ademas fue fotografiado como tipo por Scott (Vizcaino et al.,
2017, Archivo supl., Apéndice 1: p. 2, fig. 2a). Considerando que la anatomia y
medidas del paladar y los dientes son tal como Ameghino los describié en su
diagnosis, es claro que el ejemplar MACN-A 1090 es considerado el tipo de la

especie.

Hapalops cilindricus Ameghino, 1891b

Material Tipo: MACN-A 4525, fragmento de rama mandibular izquierda con el
alveolo del m1, pero con el m2 y m3 completos (Figura IV — 7).

Localidad tipo y edad: Monte Observacion, Patagonia, Argentina. Fm. Santa
Cruz, Mioceno Temprano.

Diagnosis original: (Ameghino, 1891b: 318) “De tamafio un poco mayor que el
precedente [H. crassidens]*. Se distingue por el m3 de gran tamafio y
completamente cilindrico, de corona absolutamente circular; la abertura de la
rama externa del canal alveolar se encuentra un poco mas hacia el lado
externo que al interno del borde de la rama ascendente; dimetro transverso
del m2, 8 mm; didmetro transverso del m3, 8 mm; alto de la rama horizontal
debajo del m2, 22 mm.”

Comentarios: MACN-A 4525 es el unico registro de mandibula para la especie

en el catdlogo de la Coleccion Ameghino. Esta etiquetado como material tipo y
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fue mencionado como tal por Mones (1986). Desafortunadamente la especie
nunca ha sido figurada por Ameghino. El material corresponde a la parte
posterior de la hemimandibula izquierda rota pero incluyendo al m2, m3 y la
mitad del alveolo de ml. Scott fotografié una rama mandibular izquierda con los
ultimos dos molariformes de la coleccibn Ameghino que corresponde a este
espécimen y la catalogé como tipo (Vizcaino et al.,, 2017, Archivo supl.,
Apéndice 1: p. 23, fig. 44f). Esta evidencia junto a las medidas tomadas (DVL
del m3, 8 mm; del m2, 8 mm; y ARM de 23 mm) y la similitud morfologica
observada permite sostener que al ejemplar MACN-A 4525 como tipo de la

especie.

Hapalops crassidens Ameghino, 1891b

Tipo: PERDIDO

Localidad tipo y edad: Santa Cruz, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 318): “De tamaro un poco mayor que
H. rectangularis, del cual se distingue por tener los dientes mas grandes,
especialmente el C1. Longitud de la serie dentaria superior, 51 mm. Diametro
del M2: anteroposterior, 7 mm, transverso, 5mm; ancho del paladar entre los
M4, 11 mm; entre los C1, 23 mm.”

Comentarios: No hay ningun espécimen catalogado como tipo en la Coleccion
Ameghino para la especie. El Unico ejemplar asignado a esta especie, MACN-A
6382, corresponde a un fragmento mandibular. Sin embargo, la diagnosis de
Ameghino refiere a un paladar o fragmento de maxilar. Desafortunadamente,
ningun material de la coleccion Ameghino se ajusta a la descripcidén original.

Mones (1986) no registrd ningln material para esta especie y en el aloum de
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Scott (Vizcaino et al., 2017) tampoco se encuentra registro fotogréafico de esta
especie. Por lo dicho, no se pudo determinar el material tipo de Hapalops

crassidens.

Hapalops crassignathus Ameghino, 1891b

Tipo: MACN-A 4524, fragmento de rama mandibular derecha con los ultimos
dos molariformes, m2 y m3y parte del alvéolo del m1 (Figura IV — 8).
Localidad tipo y edad: Monte Observacion, Patagonia, Argentina. Fm. Santa
Cruz, Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 324): “De tamario pequefio. Se
distingue por la rama mandibular baja y gruesa, y el m2 de gran didametro
transverso, angosto y redondeado en sus dos extremidades, interna y externa.
Longitud del m2 y m3, 22 mm; altura de la rama horizontal debajo del m2,
20mm; grosor maximo de la rama horizontal, 13 mm.”

Comentarios: MACN-A 4524 es el material tipo designado para la especie,
también enumerado por Mones (1986). Es un fragmento de hemimandibula
derecha que contiene los dos tercios posteriores del alvéolo del ml y los
dientes m2 y m3. Los m2 y m3 presentan los lados bucal y lingual
redondeados; el m2 es mucho mayor bucolingualmente que el m3, con un DVL
de 11 mm mientras que la del m3 es de 8 mm. La LMI tomando los m2 y m3 es
de 20 mm. La ARM es de 22 mm y el ancho maximo de 13 mm. El valor
obtenido (20 mm) para la longitud de m2 y m3 es coherente con los 22 mm que
indic6 Ameghino. Por otra parte, la coincidencia casi perfecta con las otras
medidas mandibulares, permiten sostener que el ejemplar MACN-A 4524

corresponde al tipo de Hapalops crassignathus.
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Hapalops depressipalatus Ameghino, 1891b

Tipo: MACN-A 4519, fragmento de maxilar derecho con todos Ilos
molariformes, pero sin el caniniforme (Figura IV — 9).

Localidad tipo y edad: Monte Observacion, Patagonia, Argentina. Fm. Santa
Cruz, Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 317-318): “Un poco mas pequefio que
H. longipalatus. Se distingue por los M1 a M3 de contorno eliptico irregular, con
la parte externa notablemente mas angosta que la interna y muy convexa; el
M4 es de gran diametro anteroposterior y de pequeiio diametro transverso, un
poco deprimido atras y mas angosto en el lado externo que en el interno;
paladar plano; longitud desde el M1 hasta el M4, 26 mm.”

Comentarios: MACN-A 4519 es el uUnico material listado como H.
depressipalatus y también referenciado como tipo de la especie en el catalogo
de la Colecciéon Ameghino. Mones (1986) también lo lista como material tipo.
Scott (1904) no hizo ninguna referencia el tipo. Sin embargo en su album
(Vizcaino et al.,, 2017, Archivo supl., Apéndice 1: p. 2, fig. 2d) registré un
maxilar derecho casi completo con todos sus dientes, excepto el caniniforme y
esa imagen corresponde al espécimen MACN-A 4519. Este espécimen
presenta los M1 - M3 de forma rectangular con los bordes elipticos y la cara
bucal mas ancha que la vestibular. EI M4 tiene una constriccion distal que le
otorga un aspecto levemente reniforme, con un DAP ligeramente aumentado
especialmente en su cara bucal. EI LMS es de 28 mm. Todos estos atributos
coinciden con la descripcion original de Ameghino, lo que corrobora la

designacion del ejemplar MACN-A 4519 como el tipo de la especie.
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Hapalops diversidens Ameghino, 1891b

Tipo: MACN-A 4512, fragmento de hemimandibula derecha con el c1 (roto) y el
m2 y alvéolos de m1y m3 (Figura IV — 10).

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 317): “c1l pequefio; m1 eliptico con su
eje mayor longitudinal, angosto adelante y ancho atras; m2 rectangular con su
eje mayor transversal; m3 eliptico con su eje mayor longitudinal, ancho
adelante y angosto atrds. Longitud de los cuatro dientes inferiores, 34 mm;
altura de la rama horizontal debajo del m3, 23 mm.”

Localidad tipo y edad: Monte Observacion, Patagonia, Argentina. Fm. Santa
Cruz, Mioceno Temprano.

Comentarios: MACN-A 4512 es el unico material referido a esta especie en la
Coleccion Ameghino y esta catalogado como el material tipo. Mones (1986)
también enumero6 este material en su trabajo. Esta hemimandibula derecha sin
rama ascendente ni sinfisis, contiene dos dientes: un pequefio cl1 y el m2
rectangular con su eje mayor ubicado en direccion vestibulolingual. EIl m1 y m3
estan representados a través de sus alvéolos, los que permiten inferir que el
ml y el m3 eran alargados en su eje mesiodistal, y que este Ultimo estaba
expandido en su porcion mesial. La LS| es de 36 mm y la ARM por debajo del
m3 es de 25 mm. La morfologia descripta, en particular la forma del m3, asi
como las medidas cuyas diferencias con las brindadas por Ameghino son
menores permiten sostener que tal como figura en el catdlogo de Ameghino el

ejemplar MACN-A 4512 corresponde al tipo de Hapalops diversidens.
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Hapalops elongatus Ameghino, 1891b
Material Tipo: PERDIDO
Localidad tipo y edad: Santa Cruz, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano.
Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 316): “De la talla de H. rectangularis del
cual se distingue por ser notablemente mas delgado, por los parietales no tan
convexos, por las series dentarias mas convergentes hacia atras y el paladar
convexo en su mitad posterior. Longitud del craneo, 136 mm; longitud de la
serie dentaria superior, 46 mm; de la inferior, 36 mm; ancho del paladar entre
los M1, 13mm, entre los M4, 10 mm.”
Comentarios: el espécimen MACN-A 4542 esta catalogado como material tipo
de la especie (FIGURA IV — 11 A y B). Mones (1986) también brindo este
numero como el espécimen tipo pero con un signo de interrogaciéon. Es muy
factible que este interrogante se deba a que bajo este nUmero se encuentran
asignados dos individuos. Uno corresponde a un fragmento craneano izquierdo
(Figura IV - 11 A y B, cuyo perfil derecho esta cubierto de yeso. El estado de
conservacion de este craneo solo permite observar del C1 al M3 dado que la
region del M4 esta distorsionada y cubierta por pegamento. Entre los
elementos dentarios que se observan solo el M1 estd completo, los otros
elementos se encuentran rotos a nivel del paladar. La LON de este espécimen
es de 148 mm, mientras que el ancho del paladar estimado a la altura del M1
es de 10 mm. Estas medidas no coinciden con las brindadas por Ameghino por
lo cual no es posible sostener que el mismo corresponde al espécimen tipo de
la especie.

El otro material referido como MACN-A 4542 (FIGURA IV - 11 Cy D)

es una parte anterior del craneo incluyendo: frontales, maxilares, nasales y
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lagrimales con todas las cavidades cubiertas por sedimento. La parte mas
anterior de los nasales y las maxilas estan rotas. En la vista palatina casi todos
los dientes estan presentes con las excepciones del C1 izquierdo y el M4
derecho. El paladar esta dividido longitudinalmente por un surco medio
profundo. Dado que se encuentra fragmentado, no es posible estimar la
longitud total de este ejemplar. EI LSS medida es de 41 mm, el ancho del
paladar entre los M1 es de 12 mm y entre los M4 de 11 mm. Por el estado de
preservacion de este material y las medidas tomadas permiten sostener, aln
cuando el craneo se encuentra algo deformado, que el mismo no corresponde
con el ejemplar tipo de la especie. Por lo expuesto, no es posible asignar a
ninguno de los craneos denominados MACN-A 4542 como ejemplar tipo de la

especie.

Hapalops gracilidens Ameghino, 1891b

Material Tipo: MACN-A 4517, fragmento de maxilar derecho con todos sus
molariformes y el alveolo del caniniforme incompleto (Figura IV — 12).
Localidad tipo y edad: Santa Cruz Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 317): “Apenas un poco mas pequefia
gue la precedente (H. longipalatus). Se distingue por el C1 de gran tamafo, los
M1 a M3 mas pequefios y muy comprimidos de adelante hacia atras y el M4
muy pequefio, casi rudimentario; el paladar es convexo en su mitad posterior.
Largo de la barra entre C1 y M1, 10mm; longitud del M1 a M4, 23 mm; diametro
transverso del M4, 4 mm.”

Comentarios: MACN-A 4517 es el Unico espécimen asignado a esta especie y

catalogado como tipo en la Coleccibn Ameghino. Mones (1986) también lo
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incluy6 en su catalogo como espécimen tipo. Scott (1903) no se refiere a este
espécimen ni lo figura. EI material consiste en un maxilar derecho con todos los
dientes a excepcion del C1 donde se conserva el alvéolo, que esta roto, y solo
puede inferirse que su tamafo era similar al de los molariformes. Los
molariformes son bastante pequefios en comparacién con el caniniforme,
siendo el M1 el mas grande y el M4 el mas pequefio. Los espacios
interdentales entre los molariformes estan demarcados. El diastema mide 10
mm, DVL del M4 es de 5 mm y el LSS estaria en torno a los 24 mm dado que
el primer alveolo no puede medirse por estar incompleto. En vistas de lo
observado, MACN-A 4517 corresponde al tipo de material descrito por

Ameghino para la especie Hapalops gracilidens.

Hapalops longipalatus Ameghino, 1891b

Material Tipo: MACN-A 4513-16, fragmentos de ambas mandibulas con toda
la denticion y maxilares del mismo individuo sin caniniformes (Figura IV — 13).
Localidad tipo y edad: Monte Observacion, Patagonia, Argentina. Fm. Santa
Cruz, Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 317): “Del tamario de H. brevipalatus.
Se distingue por el paladar més largo y la barra entre C1 y M1 igualmente mas
larga; cl subeliptico, de cara posterior interna ancha y anteroexterna angosta;
paladar completamente plano en su regién anterior. Largo de la barra entre C1
y M1, que sobrepasaba, 12 mm; largo del M1 a M4, 28 mm; longitud del cl a
m3, 37 mm, alto de la rama horizontal debajo de m2, 26 mm.”

Comentarios: MACN-A 4513 - 4516 se refieren al espécimen tipo y son los
unicos materiales referidos a H. longipalatus. Estos materiales estan

representados por un paladar casi completo (MACN-A 4513) con ambos hileras
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de molariformes pero ninguno de ellas contiene a los caniniformes. El lado
izquierdo del paladar también conserva el diastema, que mide 12 mm, y el
borde posterior del alvéolo del C1. Todas las piezas estan pegadas con yeso.
Las dos hemimandibulas también se conservan con las hileras dentarias
completas pero sin las ramas verticales ni la sinfisis mandibular (MACN-A 4514
— 16). El LSl es de 37 mm y el ARM es de 25 mm. Hay un diente en la caja del
material de la coleccién, probablemente corresponde a un C1. El material fue
fotografiado por Scott y aparece en el album identificado como tipo de la
especie (ver Vizcaino et al., 2017, Archivo supl., Apéndice 1: p. 2, fig. 2c).
Mones (1986) también listo a MACN-A 4513 - 4516 como el espécimen de tipo.

Los especimenes descritos se ajustan a la descripcion de Ameghino;
el paladar es claramente plano y las medidas brindadas se ajustan a las del
material de la coleccion. Las mandibulas son robustas, siendo el c1 sub-eliptico
tal como menciona Ameghino (1891b), ml y m2 poseen la tipica forma
oblongo-rectangular transversal y el m3 es como en la mayoria de las especies
de Hapalops, cilindrico. No hay duda por lo tanto que el MACN-A 4513 - 4516

es el correspondiente al espécimen tipo de H. longipalatus.

Hapalops minutus Ameghino, 1891b

Material Tipo: MACN-A 4527, fragmento de rama mandibular derecha con
todos los molariformes y parte del alvéolo del caniniforme (Figura IV — 14).
Localidad tipo y edad: Monte Observaciéon, Patagonia, Argentina. Fm. Santa
Cruz, Mioceno Temprano.

Diagnosis original: (Ameghino, 1891b: 318): “De tamafio muy pequefio; los

ml y m2 son un poco excavados perpendicularmente en el lado externo, y el
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Ms es de gran tamafio y casi cilindrico; longitud del m1 al m3, 20 mm; alto de la
rama horizontal debajo del m2, 17 mm.”

Comentarios: MACN-A 4527 es el Unico material listado como tipo para la
especie en el catalogo de la Coleccibn Ameghino. Mones (1986) también lo
list6 como tipo. MACN-A 4527 corresponde a una rama mandibular derecha
fragmentada que conserva los tres molariformes, aunque el Ultimo esté roto y
es de forma cilindrica. El resto de la mandibula esta rota, pero la mitad
posterior del alveolo del c1 esta presente. La LMI es de 20 mm y el ARM es de
17 mm. El material listado como espécimen tipo, posee tanto el m1 como el m2
estan un poco excavados perpendicularmente y las medidas obtenidas son las
mismas que las brindadas por Ameghino. Por consiguiente, se concluye que

MACN-A 4527 es el espécimen de tipo para Hapalops minutus.

Hapalops robustus Ameghino, 1891b

Material Tipo: PERDIDO

Localidad tipo y edad: Santa Cruz, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 316): “De tamafo un poco mayor que
H. indifferens, pero mas robusto. Se distingue por el paladar muy ancho, un
poco mas angosto en el medio que atras y adelante. C1 pequefio y cilindrico y
cl subeliptico, de cara posterior interna muy ancha y anterior externa muy
angosta. Longitud de la serie dentaria superior, 53 mm; de la inferior, 38 mm;
ancho del paladar, entre los M4 16 mm; entre los C1, 22 mm.”

Comentarios: en lo que respecta al catdlogo de la Coleccion Ameghino,
MACN-A 4528 (Figura IV — 11 C y D) es el espécimen de tipo de la especie.

Mones (1986) también reproduce esta designacion. EI material consiste en un
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craneo no muy bien conservado con el rostro y el techo del craneo rotos. Los
condilos estan ausentes y la cara lateral derecha del material esta todo cubierto
por pegamento. La parte posterior del paladar es la mejor preservada del
craneo, especialmente los dientes molariformes que estan todos presentes con
la excepcion del M2 izquierdo. Los caniniformes y sus alveolos no estan
preservados, pero fueron descriptos por Ameghino (1891b). Por las
condiciones del material, es imposible medir la longitud de las hileras dentarias
y el ancho del paladar a nivel de los caniniformes, la Unica medida que pudo
constatarse es el ancho del paladar a la altura de los M4: 16 mm.

El espécimen MACN-A 4529 - 4540 corresponde a una mandibula y
diversos huesos postcraneales del mismo individuo y estan asociados al
MACN-A 4528 de acuerdo a lo que figura en el catalogo. Lamentablemente
estos materiales no estan en la coleccion.

Dado que resulta imposible analizar los caracteres descritos por
Ameghino en los materiales disponibles para la especie, los mismos no pueden

ser validados como tipos de la especie.

Hapalops ruetimeyeri Ameghino, 1891a

Material Tipo: MACN-A 1064, craneo fragmentado con ambas hileras
dentarias presentes (Figura IV — 15).

Localidad tipo y edad: Santa Cruz, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891a: 144) “Tamafio apenas un poco mas
pequefio que el H. rectangularis. Paladar poco ensanchado adelante. Ultima
muela superior mas pequefia que la penultima y no truncada oblicuamente,

como en aquella especie. Caniniforme superior muy pequefio, eliptico y
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truncado oblicuamente. Muelas superiores mas o0 menos rectangulares. Parte
superoposterior del craneo, constituida por los parietales, formando una
convexidad mucho menos pronunciada y mas baja que en los Hapalops
rectangularis e indifferens. Didmetro anteroposterior del caniniforme superior,
5mm. Longitud de la barra, 10mm. Longitud del espacio ocupado por las cuatro
muelas superiores, 29mm. Longitud del craneo desde la punta anterior de los
maxilares hasta la parte posterior de los condilos occipitales, 124 mm.”

Comentarios: sélo los materiales MACN-A 1064 y MACN-A 2088 estan
catalogados como H. ruetimeyeri. En el catdlogo de Ameghino, asi como en
Mones (1986), se especifico que MACN-A 2088, un craneo muy dafiado, es el
material tipo. Scott (1903: pp. 243-249) se refiridé a un craneo completo, aunque
dio muy pocos detalles sobre el mismo y no figurd, pero que si esta presente en
las fotografias de su album (Vizcaino et al., 2017, Archivo supl., Apéndice 1: p.
5, fig. 9). El material MACN-A 2088 no conserva la parte occipital del craneo ni
las nasales (Figura IV — 11 C y D). Es casi imposible identificar la mayoria de
los rasgos descriptos por Ameghino en esta muestra porque los dientes estan
rotos, el techo del craneo esta muy deteriorado y la longitud total del craneo no
puede ser medida debido a la falta de la parte occipital del craneo. Solo se ha
podido medir la longitud del diastema, que es de 10 mm, y el largo de la serie
molariforme, que es de 34 mm. En cambio, el MACN-A 1064 es un craneo casi
perfectamente conservado, desde el occipital hasta los nasales, y con todos
sus dientes presentes. Este material coincide con el fotografiado por Scott en
su album (op cit.). Posee una LON de 134 mm, la LMS es de 30 mm, el
diastema de 10 mm y el DAP del caniniforme es de 5 mm. No sélo las medidas
y la morfologia general de este material coinciden perfectamente con la

diagnosis de Ameghino (1891a, Fig. 33), sino que también hay una ilustracién
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de la pieza junto con la descripcion original de Ameghino que ratifica que el
MACN-A 1064 es el material tipo para H. ruetimeyeri. La ilustracién de
Ameghino (1891a) también encaja perfectamente con la fotografia tomada por
Scott (Vizcaino et al.,, 2017, Archivo supl., Apéndice 1: p. 5, fig. 9).
Lamentablemente en el MACN, el espécimen MACN-A 2088 se titulé6 como tipo
de la especie, en lugar del MACN-A 1064. Como consecuencia, el ejemplar
MACN-A 1064 (que es el verdadero material tipo) fue utilizado para estudios de
cavidad craneana y sometido a un corte longitudinal desde la sutura
parietofrontal y el foramen magnum hacia el area del basicraneo, cortando el
parietal izquierdo, occipital izquierdo, temporal izquierdo y céndilo izquierdo,

guedando la cavidad cerebral visible.

Hapalops subquadratus Ameghino, 1891b

Material Tipo: MACN-A 4518, fragmento maxilar derecho incompleto con sus
M1, M2 y M4 rotos pero presentes. Diastema y primer parte del alveolo del C1
presentes (Figura IV — 16).

Localidad tipo y edad: Monte Observacion, Patagonia, Argentina. Fm. Santa
Cruz, Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 317) “Del tamafio de H. longipalatus.
Se distingue por la barra entre C1 y M1 corta, el M1 de gran didmetro
anteroposterior, de contorno casi cuadrado y el M4 muy comprimido de
adelante hacia atrds y de gran diametro transverso. El paladar es un poco
convexo atrds. Largo de la barra entre C1 y M1, 6mm; diametro del M1:
anteroposterior, 6mm; transverso, 7mm. Diametro del M4: anteroposterior, 3,4

mm, transverso, 6,5 mm; longitud del M1 al M4, 26 mm.”
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Comentarios: H. subquadratus tiene tres registros en el catdlogo; MACN-A
4518 (marcado como tipo y listado asi también por Mones, 1986), MACN-A
6379 y MACN-A 6380. EIl MACN-A 4518 es un maxilar derecho casi completo
con el M1 casi ausente, con algunos restos de dientes dentro de los alveolos, el
M2 y el M4 cortados transversalmente a nivel del paladar y el M3 cubierto con
sedimento. El agujero infraorbitario se preserva. El diastema mide 7 mm, DAP
del alveolo del M1 es de 6 mm; DVL, 7 mm, DAP del M4 es de 3 mm y el DVL
de 6 mm; LMS, 26mm. Las medidas dentarias concuerdan bien con el material,
sobre todo la LMS que es idéntica a la descrita. EI MACN-A 6379 es un
material muy similar al del tipo catalogado. Scott fotografiéo a este espécimen y
lo rotul6 como el tipo de la especie (Vizcaino et al., 2017, Archivo supl.,
Apéndice 1: p. 2, fig. 2g). Su diastema mide 6 mm, el DAP del M1 es de 6 mm;
DVL, 7mm, el DAP del M4 es de 4 mm y el DVL de 7 mm; LMS, 26,5 mm. Por
otra parte, MACN-A 6380 es un craneo completo y no se corresponde con la
descripcion original.

Considerando que las medidas originales coinciden con las del
espécimen revisado y la informacion del catalogo original, se concluye que el

MACN-A 4518 es el material tipo de Hapalops subquadratus.

Hapalops testudinatus Ameghino, 1891b

Material Tipo: MACN-A 4520, craneo incompleto y fragmentado en dos partes;
una regién anterior (maxilar) con todos los molarifomes excepto el M1 izquierdo
gue a su vez contiene parte de los frontales y parietales, y la parte posterior
con el resto de los huesos frontales parietales (Figura IV — 17).

Localidad tipo y edad: Monte Observacién, Patagonia, Argentina. Fm. Santa

Cruz, Mioceno Temprano.
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Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 318): “Tamario casi igual que el de la
especie precedente [H. depressipalatus]; se distingue por los M1 a M3, de
tamafio casi igual, redondeados en sus lados interno y externo, y el paladar
relativamente liso y muy convexo. Longitud del M1 a M4, 25 mm; ancho del
paladar entre los M4, 6,5 mm; ancho del paladar entre los M1, 8,5 mm.”

Comentarios: MACN-A 4520 esta catalogado como espécimen tipo y también
listado asi por Mones (1986). Scott fotografi6 este espécimen (Vizcaino et al.,
2017, Archivo supl., Apéndice 1: p. 2, fig. 2e). MACN-A 4520 corresponde a un
craneo roto en dos piezas. Una refiere a la parte anterior del craneo con parte
de los frontales, la sutura nasofrontal y la sutura maxilofrontal. EI maxilar
incluye el paladar con los dientes del M1 al M4 de ambas hileras dentarias,
salvo el M2 izquierdo. La LMS es de 27 mm; el ancho del paladar entre los M4,
9 mm; ancho del paladar entre los M1, 10 mm. La otra parte del craneo
corresponde a la parte posterior de los frontales, parte del parietal junto con la
sutura parietofrontal, todo embebido en una matriz de roca sedimentaria. En
base a la evidencia provista, podemos afirmar que MACN-A 4520 es el tipo

para la especie.

Hapalops brachycephalus Ameghino, 1894

Material Tipo: MACN-A 6381, craneo completo con toda la denticion (Figura
IV — 18).

Localidad tipo y edad: Monte Observaciéon, Patagonia, Argentina. Fm. Santa
Cruz, Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1894: 146). “De la taille du Hapalops
rectangularis mais de formes beaucoup plus robustes. Le crane est

proportionnellement trés court et tres large. Ce qui distingue nettement cette
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espece de toutes les autres du méme genre, c'est la premiére dent supérieure
qui est trés allongée, d'avant en arriere, tres comprimée latéralement, avec la
surface de mastication un peu usée sur le coté lateral interne et non en arriére,
comme c'est le cas dans les autres especes. La partie interdentaire du palais,
est piate ou presque piate. La partie supérieure du crane a la region parietale
moins oonvexe que dans le Hapalops rectangularis et porte une créte sagittale
bien développée. Diamétre de la premiére molaire supérieure: antéro-
postérieur, 4 millimétres; transverse, 7 millimétres. La barre qui separe cette
dent de la deuxieme a 17 millimetres de longueur. Distance du bord antérieur
de la premiére dent au bord postérieur de la derniére, 52 millimétres. Largeur
de la region interdentaire du palais: entre la premiére dent de chaqué cote, 28
millimétres; entre la deuxiéme dent de chaqué cote, 15 millimétres; entre la
derniere dent de chaqué cote, 14 millimetres. Longueur du crane, du bord
antérieur des maxillaires au bord postérieur des condyles occipitaux, 132
millimeétres.”

“De igual talla que H. rectangularis, pero de formas mucho mas robustas.
El craneo es proporcionalmente muy corto y muy ancho. Lo que distingue
netamente a esta especie de todas las otras del mismo género es el primer
diente superior, muy alargado de adelante para atras, muy comprimido
lateralmente, con la superficie de masticacion un poco usada en el lado lateral
interno y no hacia atrds como sucede en las demas especies. La parte
interdentaria del paladar es plana o casi plana. La parte superior del craneo
tiene la region parietal menos convexa que en H. rectangularis y tiene una
cresta sagital bien desarrollada. Diametro del primer molar superior:
anteroposterior: 7mm; transverso: 4mm. La barra que separa a este diente del

segundo tiene 17mm de largo. Distancia, desde el borde anterior del primer
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diente hasta el borde posterior del ultimo: 52mm. Anchura de la region
interdentaria del paladar: entre el primer diente de cada lado: 28mm; entre el
segundo diente de cada lado: 15mm; entre el Ultimo diente de cada lado:
14mm. Largo del crdneo, desde el borde anterior de los maxilares hasta el
borde posterior de los condilos occipitales: 132mm.”

Comentarios: el Unico material disponible en la Coleccion Ameghino es el
MACN-A 6381, pero no esta listado como espécimen tipo. Mones (1986)
enumerd este espécimen como el tipo pero lo marcé con un signo de
interrogacion probablemente debido a la falta de referencia en el catalogo
original. Scott (1904) solo hace una rapida referencia a este material, pero esta
de acuerdo con la descripcion general de la especie. También lo fotografio y lo
rotulé6 como el espécimen tipo en su album de KUNHM (Vizcaino et al., 2017,
Archivo supl., Apéndice 1. p. 3, fig. 3 y 4). MACN-A 6381 es un craneo
completo muy bien preservado, con todos los dientes presentes pero sin los
premaxilares. Los huesos yugales no se conservan. La LSS es de 51 mm de
largo, el diastema es de 16 mm de largo, el ancho del paladar entre los C1 es
de 30 mm y entre los molariformes es de 15 mm, el craneo tiene una longitud
total de 134 mm.

Después de comparar y medir este espécimen con las descripciones
originales se puede asegurar que se trata del espécimen tipo. Teniendo en
cuenta que este material coincide en todos estos aspectos con la diagnosis
original, se concluye que MACN-A 6381 es el tipo de H. brachycephalus

propuesto originalmente por Ameghino.
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Hapalops antistis Ameghino, 1897
Material Tipo: MACN-A 12363, craneo parcial, con su mitad derecha casi
completa, incluyendo paladar con C1, M1 y M3 y alvéolos de M2 y M4 (Figura
IV —19).
Localidad tipo y edad: Santa Cruz, Patagonia, Argentina. Fm. Sarmiento,
Edad Deseadense (Oligoceno tardio)
Diagnosis original (Ameghino, 1897: 432): “Tamafio pequefio. Béveda del
paladar no ensanchada hacia adelante y que se prolonga mucho hacia atras
del dltimo molar. Molares pequeios y fuertemente comprimidos de adelante
para atras. Largo del craneo desde el borde anterior de los maxilares hasta el
borde posterior de los céndilos occipitales, 14cm. Largo del espacio ocupado
por los cuatro molares posteriores, 27mm. Distancia desde el borde anterior del
caniniforme hasta el borde posterior del ultimo molar, 48mm.”
Comentarios: el unico material disponible en la Coleccion Ameghino es el
MACN-A 12363, pero no esta listado como un espécimen tipo. Mones (1986)
también marcd este ejemplar como el tipo pero lo marcé con un signo de
interrogacion probablemente debido a la falta de referencia en el catalogo
original. Scott no hace referencia a esta especie. No hay ningun tipo de
ilustracion ni registro fotografico de la especie. MACN-A 12363 es un craneo,
con C1, M1 y M3 del maxilar derecho, el maxilar izquierdo no esta preservado
al igual que la gran mayoria del craneo con excepcion de un fragmento de
parietal y temporal. Los premaxilares y yugales no se conservan. El LSS es de
48 mm, LMS es de 27 mm, LON de 140 mm.

Comparando este espécimen con las descripciones originales se

puede asegurar que se trata del espécimen tipo. Teniendo en cuenta que este
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material coincide con los aspectos mencionado en la diagnosis original, se

concluye que MACN-A 12363 es el tipo de H. antistis.

Hapalops curvus Ameghino, 1898

Material Tipo: MACN-A 11140, fragmento hemimandibula derecha con el
caniniforme partido y sin molariformes (Figura IV — 20).

Localidad tipo y edad: Rio Pinturas, Patagonia, Argentina. Fm. Pinturas,
Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1898: 147): “Cercano a H. elongatus, pero con
la primera muela atrofiada y en la misma linea longitudinal que las demas.
Longitud del espacio ocupado por las muelas inferiores: 36mm.”

Comentarios: MACN-A 11138 y 11140 son los unicos materiales disponibles
en la Coleccion Ameghino para esta especie, pero ninguno esta listado como
un espécimen tipo. Mones (1986) marcé al MACN-A 11140 como tipo pero
también lo indicd con un signo de interrogacion. Scott no hace referencia a esta
especie. Tampoco hay ningun tipo de ilustracion ni registro fotografico de la
especie. En su descripcion Ameghino describe una mandibula, por lo que
puede descartarse el MACN-A 11138 dado que corresponde a un craneo lleno
de sedimento. MACN-A 11140 es una hemimandibula derecha con el cl
partido y con el resto de los molariformes ausentes. El c1 es de menor tamafio
gue los molariformes y estaria en linea con los mismos, tal como indica
Ameghino en su descripcién. Finalmente la longitud de la hilera dentaria
coincide con los 36 mm propuestos por Ameghino. Teniendo en cuenta las
coincidencias de este material con los aspectos mencionado en la descripcion

de Ameghino, se indica a MACN-A 11140 como el material tipo de H. curvus.
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A continuacion mencionaremos algunas especies reconocidas actualmente y
fundadas por Scott (1903, 1904). Estos taxones conservan sus numeros de
coleccion al dia de la fecha, lo que hizo sencillo identificar los materiales y

confirmar su condicién de tipo.

Hapalops longiceps Scott, 1903

Material Tipo: YPM-PV 15523, Craneo completo con mandibula y esqueleto
postcraneano bien conservado (Figura IV — 21).

Localidad tipo y edad: Rio Coyle, Santa Cruz, Argentina. Fm. Santa Cruz,

Mioceno Temprano.

Hapalops platycephalus Scott, 1904

Material Tipo: YPM-PV 15564, Craneo completo con mandibula, ambos con
denticion completa y varios fragmentos postcraneanos incluyendo humero,
fémur y tibia (Figura IV — 22).

Localidad tipo y edad: Lago Pueyrredon, Patagonia, Argentina. Fm. Santa

Cruz, Mioceno Temprano.

Hapalops ponderosus Scott, 1904
Material Tipo: YPM-PV 15520, Craneo completo con humero, fémur y la mitad
proximal de la tibia (Figura IV — 23).
Localidad tipo y edad: Rio Coyle, Santa Cruz, Argentina. Fm. Santa Cruz,

Mioceno Temprano.
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Hapalops vulpiceps Scott, 1904

Material Tipo: YPM-PV 15595, Craneo incompleto con mandibula (Figura IV —
24).

Localidad tipo y edad: Lago Pueyrredén, Patagonia, Argentina. Fm. Santa

Cruz, Mioceno Temprano.

4. 1. B. Género Hyperleptus Ameghino, 1891a

Hyperleptus garzonianus Ameghino, 1891a

Material Tipo: MACN-A 2101-03, Craneo completo con mandibula, ambos con
denticion completa y varios fragmentos vertebrales (Figura IV — 25).

Localidad tipo y edad: Santa Cruz, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891a: 187): “Craneo excesivamente largo,
angosto y con su parte superior levantada sobre la linea media longitudinal en
forma de cresta que se prolonga sobre casi toda la extension de su largo.
Intermaxilares triangulares, largos y puntiagudos adelante. Primer diente
superior e inferior pequefos, de aspecto caniniforme de contorno eliptico, de
corona truncada oblicuamente y separados de la muela que sigue por una larga
barra. Los tres dientes intermedios superiores y los dos intermedios inferiores
de seccion eliptico comprimida. Ultima muela superior y ultima inferior, mas
pequefias y de contorno subcilindrico. Didmetro anteroposterior del caniniforme
inferior, 8mm. Longitud de la barra superior, 19 mm. Longitud del espacio
ocupado por las cuatro muelas superiores, 37 mm. Longitud del craneo desde
la punta del intermaxilar hasta la parte posterior de los céndilos occipitales, 20

”

cm.
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Comentarios: la peculiar anatomia que describe Ameghino y el dibujo provisto
(Ameghino 1891a, fig. 35) en su diagnosis, hace que sea sencillo reconocer al
holotipo. MACN-A 2101 - 04 es, sin dudas, el material definido como tipo en el
catalogo oficial. Estos materiales corresponden a un craneo de gran longitud en
relacion a Hapalops, premaxilares presentes y cresta sagital notoria. Tanto
Mones (1986), como Scott (1904) también listé al ejemplar como tipo de la
especie e incluso lo fotografié (ver Vizcaino et al., Archivo supl., Apéndice 1: p.
9, 10y 11, figs. 15, 16 y 17). El gran tamafio del ejemplar (LON de 206 mm) y
las medidas (diastema de 19 mm, LMS de 38 mm) se corresponden con el
ejemplar catalogado. La Unica salvedad que podria hacerse es acerca de la
circularidad del ultimo molariforme. Los mismos estan partidos a la altura del
maxilar y al observarlos partidos en ocasiones se genera la impresion de que el
diente sea mas circular de lo que realmente es (remitirse al caso H. ellipticus).
Por lo expuesto anteriormente, se concluye que MACN-A 2101 - 04 es el

material tipo de H. garzonianus.

Hyperleptus sectus Ameghino, 1891a

Material Tipo: MACN-A 2104, paladar con ambas hileras dentarias
preservadas (Figura IV - 26).

Localidad tipo y edad: Santa Cruz, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891a: 187): “lgual talla que la especie
precedente. El paladar no es triangular entre las muelas, sino casi paralelo.
Ultima muela superior de contorno no subcilindrico, sino eliptico-comprimido y

fuertemente deprimida en su cara posterior por un fuerte surco o depresién
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perpendicular, ancha y de fondo céncavo. Longitud desde la parte anterior del
caniniforme hasta la parte posterior de la Gltima muela superior, 68 mm.”

Comentarios: MACN-A 2014 corresponde a un paladar completo con ambas
hileras dentarias completas, retratado (Ameghino 1891a, fig. 36) y esta
catalogado como el material tipo de la especie. Nuevamente reconocido y
fotografiado por Scott, (ver Vizcaino et al., 2017 Archivo supl., Apéndice 1: p.
11, fig. 19) y listado también por Mones (1986). El material ajusta su
descripcién muy bien con la original, recalcando la anatomia del M4 tendiendo
a reniforme. El LSS es coincidente con el medido en el ejemplar (66 mm) de la
Coleccion Ameghino. Se concluye que MACN-A 2014 es el material tipo para la

especie.

4.1. C. Género Schismotherium

Schismotherium fractum Ameghino, 1887

Material Tipo: PERDIDO

Localidad tipo y edad: Rio Santa Cruz, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano Medio.

Diagnosis original (Ameghino, 1887: 21): “Cuatro muelas inferiores seguidas,
oblongo-rectangulares con un surco transversal imperfecto, sin que la primera
presente aspecto caniniforme. — Mandibula inferior sin proceso descendente
de la rama horizontal. — Largo de las cuatro muelas inferiores, 45 mm. — Alto
de la rama horizontal debajo de la tercera muela, 26 mm.”

Comentarios: Ameghino (1887: 21) describe una rama mandibular izquierda,
indicando que los dientes estaban dispuestos en una hilera dentaria sin
diastema, que el diente mas anterior era de tipo molariforme y que todos los

dientes eran oblongo-rectangulares con una depresion central. Posteriormente,
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Ameghino (1889) amplié su descripcion, remarcando que el material antes
descrito era el unico conocido de la especie y conservaba Unicamente los dos
ultimos dientes y los alvéolos incompletos de los dos primeros dientes. Bajo la
caracterizacion especifica, Ameghino declaré que el primer diente, basado en
su alvéolo incompletamente preservado, era el mas pequefio de todos. El
segundo diente, también basado en su alveolo, era similar pero ligeramente
mas grande que el tercer diente que era oblongo-rectangular. También sefial
gue el dltimo diente era algo mas pequefio que el tercero y tenia una superficie
mesial ligeramente convexa y una superficie distal aplastada.

Con respecto al primer diente inferior, no esta claro por qué Ameghino lo
consideré molariforme, dado que a causa del estado de preservacion del
material, era dificil interpretar su forma. Sospechamos que dedujo que se
trataria de un molariforme basandose en el tamafio y la forma no circular u oval
del alvéolo incompleto, y la ausencia de un diastema mensurable. En el album
fotografico de Scott hay una fotografia de un dentario, alojado en el Museo de
La Plata, etiguetado como el tipo de S. fractum (ver Vizcaino et al., 2017
Archivo supl., Apéndice 1: p. 64, fig. 125d). Este espécimen no ha podido ser
hallado en dicha institucion. Sin embargo, a través de la imagen es posible
establecer que no coincide con la descripcidon de la pieza que hizo Ameghino
(1889) dado que carece de dientes. En efecto, sélo conserva los alvéolos de
los tres dltimos dientes y, posiblemente, una pequefia porcién de la pared
vestibular del alveolo del primer diente. No es posible establecer por el
momento como este material llegé a ser considerado el espécimen tipo de S.
fractum pero como se sefalé anteriormente, ni este ejemplar ni ninguno de los

hasta ahora mencionados, concuerda con las descripciones de Ameghino.
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Neotipo: MACN-A 6445 — 6470, descrito por Ameghino (1894) con la siguiente
diagnosis por él enmendada: “El primer diente superior es eliptico, fuertemente
comprimido lateralmente, con la cara interna plana, la externa un poco convexa
y la corona usada en bisel que mira hacia atras; entre este diente y el segundo
hay un pequefio diastema; todos los deméas dientes son en serie continua. El
segundo diente superior es subcilindrico y un poco mas estrecho hacia
adelante que hacia atras. En la mandibula inferior, el primer diente es casi tan
grueso como el segundo, pero de contorno triangular, con los tres lados casi
del mismo ancho y los angulos perpendiculares redondeados; los dos dientes
intermedios son rectangulares y el ultimo cilindrico. La parte sinfisaria delante
del primer diente es corta y redonda. La parte palatina de los maxilares no se
prolonga hacia adelante mas alla del primer diente. Los huesos nasales son
muy cortos, pero anchos. La region nasal superior es deprimida. El paladar,
entre los cuatro ultimos molares de cada lado, es fuertemente convexo” (Figura
IV - 27).

Localidad tipo y edad: La Cueva, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano.

Comentarios: Ameghino (1894, 1898) refino la descripcion de Schismotherium
fractum a partir de nuevos y mas completos materiales que incluian craneo,
mandibula y varios elementos postcraneales en un solo individuo. En la
descripcion genérica, Ameghino incluyé los dientes inferiores y, por primera
vez, los dientes superiores y el craneo. Rectifico la descripcion del primer
diente inferior, afirmando que era casi tan grande como el segundo diente, pero
de seccion triangular, con tres lados casi iguales reunidos en angulos
redondeados. Los siguientes dos dientes inferiores eran oblongo-rectangulares,

como habia dicho previamente, y el Ultimo era cilindrico. El primer diente
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superior fue descrito como eliptico y fuertemente comprimido vestibulo-
lingualmente, con una superficie lingual casi plana, una superficie vestibular
levemente convexa, y una faceta de desgaste oclusal distal. Un diastema corto
separaba a este diente del segundo, que era subcilindrico y ligeramente méas
estrecho mesial que distalmente.

Esta caracterizacion triangular del primer diente claramente difiere de
la que Ameghino (1887, 1889) hiciera como molariforme. Como fuera
mencionado previamente, Ameghino infirid la forma de este diente sobre un
alvéolo roto y es en base al ejemplar mas completo que pudo definir la forma
del mismo. Otra diferencia que refiere al estado de preservacion del material se
observa en la descripcion del ultimo diente inferior, que es descrito en primera
instancia como oblongo-rectangular (Ameghino, 1887), luego con su borde
mesial convexo y finalmente como cilindrico (Ameghino, 1894, 1898). Es
también en base al ejemplar mas completo que Ameghino define la forma de
este diente.

Si bien Ameghino (1894, 1898) no identificé explicitamente su
espécimen, evidentemente no se trataba del holotipo descrito en 1887 y 1889.
Se hace evidente a través de las descripciones e ilustraciones mencionadas,
gue el espécimen en cuestion es MACN-A 6445 - 70, ejemplar catalogado
como Schismotherium fractum. Ameghino (1898: 201) ampli6 la caracterizacion
del mismo observando que el craneo era ancho, corto y truncado anteriormente
a nivel del diente mas mesial; los dientes eran grandes, dispuestos en una
serie continua, con el diente inferior mas mesial grueso, triangular y
oblicuamente truncado; la sinfisis mandibular era corta. El hGmero y la mano

fueron ilustrados pero no descritos (Ameghino, 1898: figura 69).
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Como se explico en los parrafos anteriores, Ameghino fue
conformando el concepto de especie S. fractum a lo largo de varios afios,
incorporando restos de materiales mejores conservados en su andlisis. Scott
(1904: 296) estuvo de acuerdo con el reconocimiento de Ameghino del
espécimen como S. fractum, indicando que era un "craneo con la mandibula y
el antebrazo casi completo.”

A raiz de lo descrito, surge la necesidad de designar un neotipo para
aclarar el estado taxonémico de Schismotherium fractum. Dado que Ameghino
y Scott desarrollaron este concepto en base a sus observaciones sobre el
MACN-A 6445 - 6470, designamos formalmente a este espécimen como
neotipo de la especie que fue publicado en el marco del trabajo realizado en

esa tesis (Racco et al., 2018).

4. 1. D. Género Pelecyodon Ameghino, 1891b

Pelecyodon cristatus Ameghino, 1891b

Material tipo: MACN-A 4651-53, craneo completo y ramas mandibulares
desarticuladas (Figura IV — 28).

Localidad tipo y edad: Monte Observacion, Patagonia, Argentina. Fm. Santa
Cruz, Mioceno Temprano.

Diagnosis original: (Ameghino, 1891b: 271): “Cl1 muy comprimido
lateralmente, plano en su lado interno, convexo en el externo y gastado un
poco oblicuamente, separado del M1 por un corto diastema; M1 subcircular, un
poco comprimido adelante, elipticorrectangular o subeliptico; paladar convexo y
gue se ensancha gradualmente adelante; las cuatro muelas inferiores en serie
continua, cl eliptico prolongado e implantado oblicuamente, m1 y m2 eliptico-

transversales, y m4 cilindrico; sinfisis muy corta y elevada hacia arriba; una

151



fuerte y larga cresta sagital que se extiende hasta en el centro de los frontales;
diametro del C1 anteroposterior, 8,5 mm; transverso, 4 mm; longitud de la serie
dentaria superior, 38 mm; de la inferior, 29 mm; longitud del craneo, 11 cm;
altura de la rama horizontal debajo del m2, 22 mm.”

Comentarios: MACN-A 4651 - 53 el tipo del catadlogo, es un craneo casi
completo a excepcion del maxilar izquierdo que se encuentra partido, con
ambas ramas mandibulares desarticuladas. El maxilar derecho presenta toda la
hilera dentaria, con un C1 comprimido lateralmente, un M1 subcircular y el
resto de los molarifomes oblongo-rectangulares, aunque el M4 tendiendo a
arrifionado. No existe diastema medible entre el C1 y el M1, tal como Ameghino
menciono en su diagnosis. La LSS medida fue de 36 mmy la LON de 107 mm
y se observo cresta sagital en el material. Por otra parte, el ejemplar en
cuestion preserva una hemimandibula izquierda con todos sus dientes con la
excepcion sola excepcion del caniniforme que solo preserva el alveolo. La
hilera dentaria es continua, el c1 estad implantado oblicuamente de acuerdo a la
posicion del alveolo, m1 y m2 son oblongo-rectangulares y el m4 es cilindrico.
La LSI medida fue de 28 mm.

Este espécimen fue reconocido por Scott (1904) y Mones (1986) también
lo list6 como tipo de la especie. El reconocimiento del material tipo de la
especie se simplifico dado que el ejemplar fue ilustrado por Ameghino (1898) y
fotografiado por Scott (ver Vizcaino et al., 2017, Archivo supl., Apéndice 1: p.
19, figs. 36, 37 y 39e). Asimismo, este material es el Unico registrado para la
especie, con excepcion de una mandibula articulada pero sin ningun diente
presente (ver Vizcaino et al., 2017, Archivo supl., Apéndice 1: p. 19, fig. 38a).

Con toda esta documentacion y corroborando la similitud entre el material y lo
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descrito por Ameghino, se concluye que MACN-A 4651 - 53 es el material tipo
de la especie.

Pelecyodon robustus Ameghino, 1891b

Material tipo: MACN-A 4655, rama mandibular izquierda con molariformes
(Figura IV — 29).

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 271): “Del mismo tamafo que la
especie precedente, pero mucho mas fuerte y con las ramas mandibulares
también mas gruesas; longitud de los cuatro dientes inferiores, 29,5 mm;
grueso de la rama mandibular debajo del m2y, 20 mm.”

Localidad tipo y edad: Santa Cruz, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano.

Comentarios: MACN-A 4655, corresponde a una rama mandibular izquierda
mas gruesa que P. cristatus, con todos los molariformes presentes. El LSI
medido fue de 28 mm y el ARM fue de 20mm. El ejemplar también fue
reconocido por Scott (1904) y listada por Mones (1986) como tipo de la
especie. Scott también percibié que la especie era muy similar a P. cristatus.
Esta similitud resulta evidente cuando se observa las fotografias que Scott
tomo del ejemplar (Vizcaino et al., 2017, Archivo supl., Apéndice 1: 20, fig.
39d). Se concluye que el ejemplar MACN-A 4655 es el material tipo de

Pelecyodon cristatus.

Pelecyodon arcuatus Ameghino, 1891b

Material tipo: MACN-A 4656, rama mandibular izquierda con molariformes
(Figura IV = 30).

Localidad tipo y edad: Monte Observacién, Patagonia, Argentina. Fm. Santa

Cruz, Mioceno Temprano.
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Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 271): “Se distingue por el m2 un poco
mas pequefio, con su eje mayor longitudinal y un poco separado del m1; la
rama mandibular es mas arqueada abajo; longitud de las cuatro muelas
inferiores, 32 mm; alto de la rama horizontal debajo del m2 y, 23 mm*

Comentarios: MACN-A 4656 es el Unico ejemplar catalogado como tipo para
la especie. Consiste en una rama mandibular izquierda fragmentada con todos
sus dientes excepto el caniniforme. En el ejemplar mencionado, el caniniforme
esta ausente y solo se preserva el alveolo del mismo, el diastema es inocuo, el
LSl es de 32 mm y el ARM medido fue de 22 mm. Tanto Scott (1904) como
Mones (1986) listaron al mismo ejemplar como tipo e incluso Scott lo fotografio
y dejo registro de su estado de tipo (Vizcaino et al., 2017, Archivo supl.,
Apéndice 1: p. 20, fig. 39c). Considerando que el material en cuestion es el
unico catalogado para la especie y que la descripcion original concuerda con el
ejemplar MACN-A 4656, se corrobora que MACN-A 4656 es el tipo de la

especie.

Pelecyodon petraeus Ameghino, 1891b

Material Tipo: MACN-A 4657, craneo incluido en sedimento, del que solo se
aprecian las series dentarias (Figura IV — 31).

Localidad tipo y edad: Monte Observaciéon, Patagonia, Argentina. Fm. Santa
Cruz, Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 271): “Se distingue por el diastema que
separa C1 y M1 un poco mayor, por el M1 un poco inclinado hacia atras y
comprimido en su parte anterior y por el M2 mucho mayor que el M3, mas

comprimido de adelante hacia atrds y de gran diametro transverso; longitud de
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la serie dentaria superior, 37 mm; didmetro del M2 anteroposterior, 5 mm;
transverso, 10 mm.”

Comentarios: MACN-A 4657 corresponde al Unico ejemplar de esta especie
gue a su vez esta definido como el tipo de la misma. El material consiste en un
craneo embebido en la roca sedimentaria pero en el que se pueden observar
ambas hileras dentarias completas. El diastema al que refiere Ameghino en su
descripcién es muy poco conspicuo. EI M2 es, sin dudas, el diente de mayor
didmetro transversal. La LSS del ejemplar es de 36 mm y las medidas del M2
fueron coincidentes con las de la diagnosis. Esta evidencia fue suficiente para
gue Scott (1904) avale a la especie; incluso fotografié el material (Vizcaino et
al., 2017, Archivo supl., Apéndice 1: p. 20, fig. 39a). A su vez, Mones (1986)
también listd a este material como el tipo para la especie. Contemplando que
MACN-A 4657 es el Unico ejemplar para la especie y que la morfologia y
medidas dentarias coinciden con la de la descripcion provista por Ameghino, se

corrobora que MACN-A 4657 es el espécimen tipo de Pelecyodon petraeus.

Pelecyodon maximus Ameghino, 1891b

Material tipo: MACN-A 4658, molariforme.

Localidad tipo y edad: Monte Observaciéon, Patagonia, Argentina. Fm. Santa
Cruz, Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 271): “De tamafio mucho mas
considerable que las especies precedentes; diametro del M2 anteroposterior,
7,5 mm; transverso, 11,5 mm.”

Comentarios: MACN-A 4658 es el tipo de la especie, consiste en un
molariforme suelto del tamafio descrito (Ameghino, 1891b) y el Gnico en la

Coleccion Ameghino. Tanto Scott (1904) como Mones (1986) reconocen al
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miSmo en sus respectivas obras, por lo que se confirma que es el espécimen

tipo de Pelecyodon maximus.

4. 1. E. Género Analcimorphus Ameghino, 1891b

Analcimorphus inversus Ameghino, 1891b

Material tipo: MACN-A 4626 - 28, fragmento de maxilar incompleto con
molariformes y ambas ramas mandibulares incompletas y desarticuladas pero
con todos los dientes (Figura IV — 32).

Localidad tipo y edad: Santa Cruz, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 268): “cl muy pequeiio, cilindrico,
arqueado hacia atras, truncado horizontalmente separado del m1 por una barra
regular; M1, m1 y M2, m2 y M3 elipticos; m3 cilindrico; dos aberturas para la
perforacion externa del canal alveolar, colocadas ambas en el lado externo de
la base de la rama ascendente; longitud de la serie dentaria inferior, 31 mm;
alto de la rama horizontal debajo del m2, 79 mm.”

Comentarios: MACN-A 4626 - 28 es el tipo catalogado de la especie,
corresponde a un fragmento de maxilar incompleto con todos los molariformes
y una rama mandibular derecha con su denticibn completa. La otra rama
mandibular que figura en el catalogo no fue hallada. Tanto Scott (1904) como
Mones (1986) reconocen al mismo ejemplar como tipo. Incluso Scott fotografid
al ejemplar en su album (Vizcaino et al., 2017, Archivo supl., Apéndice 1: p. 23,
fig. 44d), pero nuevamente solo fotografié a la rama mandibular derecha. Este
ejemplar se asemeja a la descripcion dada por Ameghino, con la salvedad que
los dientes no son elipticos estrictamente, sino mas bien oblongo-rectangulares

considerando que los mismos estan partidos. Como hemos mencionado
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anteriormente (ver Hapalops ellipticus o Hyperleptus garzonianus por ejemplo)
el hecho que los dientes se encuentren partidos y con sus cuspides rotas, hace
pensar que su forma sea mas circular de lo que realmente es. El material a su
vez presenta las dos aberturas para la perforaciéon del canal alveolar.
Contemplando estas circunstancias y dada la documentacion presente, se

confirma que MACN-A 4626 - 28 es el material tipo de la especie.

Analcimorphus giganteus Ameghino, 1894

Material tipo: MACN-A 6499 - 50, mandibula casi completa y maxilar derecho
partido con molariformes presentes (Figura IV — 33).

Localidad tipo y edad: La Cueva, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1894: 823). “La talla de esta especie se
acercaba a la del Prepotherium filholi. La parte inferior de la mandibula debajo
de la region dentaria desciende hacia abajo en curva convexa; en el
Analcimorphus inversus, la misma region de la mandibula es, al contrario, casi
recta. EI segundo diente superior, de contorno eliptico, estd separado del
tercero por un diastema mas largo que el de costumbre. El tercer diente
superior es mucho mas grueso que todos los demas, oblongo, con su eje
mayor transversal y mucho mas ancho en el lado interno que en el externo.
Todos los dientes son redondeados en sus dos lados, externo e interno. El
segundo diente superior tiene 8mm de diametro. El tercer diente superior tiene
7 mm de didmetro anteroposterior sobre el lado externo, 9 mm en el lado
interno y 14 mm de didmetro transverso. Los cuatro ultimos dientes superiores
ocupan un espacio de 41 mm. El caniniforme inferior tiene 6mm de diametro; y

la barra tiene un largo de 12 mm. El segundo diente inferior tiene 9mm de
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diametro anteroposterior y 13 mm de diametro transverso. Distancia, desde el
borde anterior del caniniforme inferior hasta el borde posterior del dltimo molar:
53 mm. Altura de la mandibula debajo del penultimo molar: 47 mm.”

Comentarios: MACN-A 6499 - 6500 es el Unico espécimen catalogado para la
especie y esta registrado como el holotipo. Consta de un maxilar derecho con
todos los molariformes y de una mandibula casi completa, con la rama vertical
ausente, la sinfisis edéntula partida pero presente y el borde ventral casi recto.
La rama mandibular izquierda conserva todos los dientes con la excepcion del
cl, pero la rama mandibular derecha preserva tan solo el c1 y el m2, m1y m3
ausentes. El maxilar preserva todos sus dientes, con excepcion del C1, siendo
el M1 eliptico y el M2 el de mayor tamafio. A su vez, la LMS mide 42 mm. Scott
fotografio a este ejemplar (Vizcaino et al., 2017, Archivo supl., Apéndice 1: p.
22 y 23, figs. 43 y 44a) y también lo defini como el tipo de la especie,
convincente considerando que la fotografia corresponde a una mandibula
atipicamente robusta y sin las ramas verticales, y a un maxilar que
casualmente posee los cuatro molariformes pero carece del caniniforme. Por su
parte Mones (1986) listd a este espécimen como el material de referencia. El
evidente gran tamafio que posee esta especie respecto a sus congéneres hace
facil reconocerla y diferenciarla del resto de los materiales santacrucenses. Se
destaca que la mandibula ha sido limpiada por el personal técnico del MACN
puesto que estaba completamente rodeada de material sedimentario. Pese a
esto y en vistas de las evidencias y caracteristicas descritas, concluimos que

MACN 6499 - 6500 es el ejemplar tipo de Analcimorphus giganteus.
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4. 1. F. Género Planops Ameghino, 1887

Planops longirostratus Ameghino, 1887

Material Tipo: PERDIDO

Localidad tipo y edad: Rio Santa Cruz, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano - Medio

Diagnosis original (Ameghino, 1887: 284): “Primera muela superior separada
de la segunda por una barra mediocre, eliptica, gastada en declive e
implantada con su diametro mayor en direccion del eje de la serie dentaria. —
Paladar extendido adelante de la primera muela en forma de hocico
prolongado. — Pared perpendicular del maxilar descendiendo sobre el paladar
en su parte desdentada en forma de lamina. — Longitud del prolongamiento del
paladar adelante de la primera muela, 25 mm. — Diametro anteroposterior de
la primera muela, 6 mm. — Largo de la barra, 8 mm.”

Comentarios: en el catalogo de la coleccibn Ameghino existe un Unico
ejemplar que esta definido como material tipo de la especie, el MACN-A 4637,
gue corresponde a un maxilar derecho con todos los dientes preservados con
excepcion del M2. Mones (1986) lista a este ejemplar bajo un signo de
interrogacion. Scott (1904) hace poca referencia al tipo de la especie sin
nombrarlo. En su album fotografico (Vizcaino et al., 2017, Archivo supl.,
Apéndice 1: p. 64, fig. 125e) Scott incluyé como espécimen tipo de esta
especie un fragmento craneano en vista palatal, en el que se observan el
primer diente superior implantado en el borde anterior del maxilar, a una
distancia de aproximadamente 25 mm, y una primera muela eliptica,
caracteristicas que claramente permiten que sea asumido como el tipo de la
especie. Desafortunadamente ninguno de estos ejemplares ha sido hallado en

la coleccion MLP o Ameghino.
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Por otra parte, Scott también fotografi6 un maxilar derecho con la
denticiébn completa que corresponde al MACN-A 4637. Este material es mucho
mas completo y segun el propio Scott, estd mejor preservado. El catdlogo
oficial de la Coleccién Ameghino detalla que este material fue colectado por C.
Ameghino entre 1890 y 1891 en una localidad de la costa Atlantica, sobre el
Rio Gallegos. Considerando que no hay otros materiales que refieran a la
especie, se concluye que el tipo, originalmente descrito en 1887, se encuentra
perdido.

Neotipo: MACN-A 4637, fragmento de maxilar derecho con C1, M1 y M3
completos y alvéolo de M2 (Figura IV — 34).

Localidad tipo y edad: Kilin - Kaik (= Ea. Killik Aike Norte), Santa Cruz,
Argentina. Fm. Santa Cruz, Mioceno Temprano.

Comentarios: dada la ausencia del material tipo y teniendo en cuenta que P.
longirostratus es la especie tipo del género, se establecié la necesidad de
definir un neotipo para la especie. Afortunadamente, Ameghino describio el
MACN-A 4637, un nuevo material para la especie e incluso lo ilustrd,
convirtiéndolo en un material idoneo para ser neotipo de la especie. EI mismo
posee las mismas caracteristicas anatomicas que el holotipo; caniniforme
implantado lejos del borde anterior del maxilar (30 - 35 mm), presencia de
diastema medible (10 mm aprox.) y ademas posee la serie dentaria completa y
el hueso maxilar en mejor estado de preservacion. A su vez, el ejemplar no
s6lo fue fotografiado por Scott (ver Vizcaino et al.,, 2017, Archivo supl.,
Apéndice 1: 21, fig. 40a), sino que lo consider6 mas util para describir y
comparar la especie con otros taxones, dado que se encontraba en mejor

estado de preservacion y mas completo que el material tipo de la especie.
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La importancia de este ejemplar, que presenta las caracteristicas
diagnosticas del género a las que Ameghino (1887) se refirid originalmente,
radica en que fue utilizado para confrontar con otros especimenes para
establecer diferencias taxondmicas. El hecho que el material sea mas completo
y permita identificar las caracteristicas diagndsticas del género, lo transforman
en un excelente material comparativo. En este sentido se propone al MACN-A

4637 como neotipo de Planops longirostratus.

Planops obesus Ameghino, 1891b

Material tipo: MACN-A 1086, hemimandibula izquierda s6lo con el c1 y
hemimandibula derecha con c1 y m2 rotos pero con m1 completo (Figura IV —
35).

Localidad tipo y edad: Santa Cruz, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz,
Mioceno Temprano.

Diagnosis original (Ameghino, 1891b: 269): “Tamafio mayor y formas mas
robustas; el C1 es pequefio, cilindrico, de 6mm de diametro; los m1 y m2 tienen
8mm de diametro anteroposterior y 12mm de diametro transverso. Alto de la
rama debajo del m2, 35mm. Pertenece a esta especie el fragmento de
mandibula figurada en mi obra Contribucion al conocimiento de los mamiferos
fésiles de la Republica Argentina, lamina XXXIX, figura 8, atribuido por error al
Eucholoeops infernalis.”

Comentarios: MACN-A 1086 es el unico ejemplar definido para la especie y
catalogado al mismo tiempo como tipo. Tal como Ameghino lo sostuvo en su
descripcion, el material fue ilustrado (Ameghino, 1889) y tanto Scott (ver
Vizcaino et al., 2017, Archivo supl., Apéndice 1: p. 23, fig. 44b) como Mones

(1986) también lo reconocen en sus respectivos trabajos.
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MACN-A 1086 refiere a dos porciones de una mandibula robusta partida,
la parte derecha sélo presenta el caniniforme y esta partida a nivel del
diastema, y la parte izquierda posee los primeros tres dientes y se encuentra
partida detrds del segundo molariforme. El primer diente molariforme de la
rama izquierda es el Unico que se preserva completo, los demas estan partidos.
Contemplando que es el Unico espécimen disponible para la especie y que la
descripcién e ilustracion cuadran con la porcion mandibular izquierda, MACN-A

1086 es sin dudas, el material tipo para la especie.
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CAPITULO V

CARACTERES
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5. CARACTERES
5.1. CRITERIOS DE VARIABILIDAD Y SELECCION DE CARACTERES

En este capitulo se analizan y discuten los caracteres utilizados por
Ameghino, Mercerat y Scott que les permitieron a estos autores fundamentar
sus decisiones taxonomicas (e.g. posicién de la rama externa del foramen
mandibular, longitud del craneo, longitud de la serie dentaria, de la serie de
molariformes y longitud del diastema, asi como la morfologia dentaria). A
continuacién se exponen los criterios y argumentos utilizados para discernir
variabilidad intraespecifica e interespecifica en término de caracteres discretos
y continuos, haciendo foco principalmente en Hapalops. Los datos de las

medidas tomadas se presentan en las TABLAS 1y 2.

5.2. RAMA LATERAL DEL FORAMEN MANDIBULAR

El proceso de formacion de los foramenes craneanos es consecuencia
del recorrido y la forma que adoptan las estructuras vasculonerviosas que a
futuro seran cubiertas por hueso (Hautier et al., 2014), y como se menciono
esto no ocurre Unicamente en perezosos (Rees, 1969, Gershenson et al., 1986;
Sawyer et at., 1998). Diversos autores reconocieron que el nimero y/o posicién
de distintos foramenes como por ejemplo, mentoniano, esfenopalatino o
palatino mayor, es variable en individuos asignados a la misma especie (e.g.
Sawyer et al., 1998; Naples y McAfee, 2014; Hautier et al., 2014). Esta
variacion ha sido observada en individuos actuales y fosiles en los cuales se
han detectado diferentes situaciones (Figura V — 1, 2). Asi, se constat6 la
presencia de foramenes supernumerarios en una de las dos hemimandibulas
del mismo individuo (Figura V — 1B), individuos con los forAmenes laterales de

la rama mandibular a distinta altura (Figura V — 2) o incluso con un foramen
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extra (Figura V — 3D). En este marco, utilizar como Unico indicador la posicion
y/o numero de estos foramenes para diagnosticar especies es sumamente
controversial. En particular, muchas de las especies y géneros propuestos por
Ameghino y Scott que se fundamentaban Unicamente en la posicion de la rama
externa del canal mandibular no son mas que casos de variabilidad dentro de
Hapalops. Es el caso de Pseudhapalops (Ameghino, 1891b) caracterizado por
poseer una denticibn de igual conformacién que Hapalops, pero con la
perforacion de la rama externa del canal mandibular colocada sobre el lado
externo de la base de la rama ascendente, en lugar de estar exactamente
sobre la rama ascendente casi sin ser visible en vista lateral. Amphihapalops
(Ameghino, 1891b) por su parte se distingue de Hapalops porque la abertura
externa del canal mandibular esta colocada sobre el lado externo de la rama
ascendente, algo mas arriba de la base de la rama, al nivel del borde alveolar o
mas arriba. Otro ejemplo, Trematherium (Ameghino, 1887) que se distinguia de
Hapalops pues presentaba una segunda perforacion. Es decir que estos tres
géneros, Trematherium, Amphihapalops y Pseudhapalops tenian identidad
propia unicamente por la posicion de este foramen (Figura V — 3), pues las
demas caracteristicas morfologicas eran idénticas a Hapalops. Scott (1903,
1904) reconoci6 estos taxones, pero sefialé que la variabilidad que presenta la
posicion de este foramen era cuestionable como criterio de diversidad,

sugiriendo que varios de estos géneros sean sinonimizados.

5.3. CARACTERES METRICOS
De acuerdo a las medidas indicadas por Ameghino (1887, 1889, 1891a,
1891b, 1894, 1898) la LSS de las especies de Hapalops presentan un rango

métrico de entre 42 mm — 51 mm (media de 46,25 mm), con un coeficiente de
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variacion (CV%) del 7,64%. Esta variabilidad es similar a la observada en
especies actuales, por lo que esta medida a priori seria bastante fiable para
diferenciar taxones. Bradypus y Choloepus presentan para el LSS un CV% de
17,25 y 6,38 respectivamente. Ameghino utilizé este caracter Unicamente para
diferenciar a siete (7) de sus veintidos (22) especies de Hapalops (H.
angustipalatus, H. brevipalatus, H. crassidens, H. elongatus, H. robustus, H.
antistis y H. brachycephalus); esto seguramente puede deberse a la falta de
completitud de los materiales hallados y utilizado por Ameghino para erigir sus
especies.

Por su parte, la LMS mide entre 25 a 33 mm de longitud (media de 28,54
mm), y un CV% del 8,29%, valor bastante mas bajo que el de Bradypus (15%)
y casi igual qgue Choloepus (8,97%). Este caracter fue utilizado por Ameghino
para describir a 8 de las 22 especies de Hapalops, incluyendo H. adteger, H.
depressipalatus, H. gracilidens, H. longipalatus, H. ruetimeyeri, H. testudinatus,
H. subquadratus y H. antistis; y siempre lo menciona cuando no se disponia del
largo total de la hilera dentaria.

La longitud del diastema superior, presenta una altisima variabilidad (CV
del 23,64%, una media de 10,75 mm, con valores de hasta 6 y 17 mm).
Ameghino usa este caracter en seis de sus especies, H. angustipalatus, H.
gracilidens, H. longipalatus, H. ruetimeyeri, H. subquadratus y H.
brachycephalus. Justamente los valores extremos (6 mm de H. subquadratus y
17 mm de H. brachycephalus) son los que le otorgan la alta variabilidad al
caracter, pero el resto de los valores entre las especies son similares. En los
géneros actuales como Choloepus el diastema superior también es bastante

variable (CV 15%) aunque considerablemente menor que en Hapalops. Esto
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indicaria a priori que esta medida no es un caracter fidedigno para definir
especies. En Bradypus no hay diastema.

En el LSI, los valores para Hapalops (H. diversidens, H. indifferens, H.
longipalatus, H. rectangularis, H. robustus, H. ruetimeyeri) oscilan entre 34 y
42 mm de largo, con una media de 39,7 mm, lo que representa un CV de 7,1%.
En Choloepus, la longitud de la hilera dentaria inferior también varia en torno al
CV 6,38% y en Bradypus el CV es de 9,75%. Ameghino (1887, 1891b, 1894,
1896) consider6 esta medida para describir taxones como Hapalops indifferens,
H. diversidens, H. elongatus, H. longipalatus y H. robustus. Con la excepcion
de H. indifferens, Ameghino no hace referencia al largo de hilera de
molariformes cuando contaba con esta medida.

La LMI varia entre 25 y 31 mm, con una media de 27,85 mmy un CV de
7,54%, un valor algo inferior al observado en especies actuales que es del
8,51% para Bradypus y del 9,4% para Choloepus. Este caracter fue el que se
bas6 Ameghino para fundar al género Hapalops (Ameghino, 1887),
considerando que lo utilizO para describir a las primeras tres especies del
género (H. rectangularis, H. ellipticus y H. indifferens). Aflos mas tarde, también
lo utilizé para describir a H. minutus (Ameghino, 1891b). Sin embargo, esta
caracteristica no fue utilizada para sustentar especies dado que es muy estable
entre las diferentes especies.

Otro caréacter utilizado por Ameghino para diferenciar especies del
género Hapalops fue ARM. Este caracter varia de 17 a 32 mm de altura, con
una media de 24 mm, lo que implica un CV del 19,75%, resultado que contrasta
con lo observado en los géneros actuales donde el CV de este caracter no
alcanza el 12% (8,04% para Bradypus y 11,71% para Choloepus), por lo que

esta medida podria indicar algun tipo de variabilidad intraespecifica en los
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fésiles. Junto al LMI, este caracter fue uno de los primeros utilizados para
describir especies del género, principalmente porque las especies se basaban
en restos mandibulares. De todas formas y pese a su ductlidad, para
Ameghino este caracter siempre fue uno de los mas utilizados cuando disponia
de mandibulas, e.g., en H. rectangularis, H. indifferens, H. ellipticus, H.
cilindricus, H. crassignathus, H. diversidens, H. longipalatus y H. minutus.
Ameghino también utiliz6 la longitud total del craneo para diferenciar
especies. Esta medida varia desde los 128 mm a los 143 mm, con una media
de 138 mm y un CV del 4,77%, pero solo la utiliza para definir cuatro especies
(H. elongatus, H. antistis, H. robustus y H. ruetimeyeri) y casualmente dos de
los materiales de esas especies (H. elongatus y H. robustus) estan perdidos.
Esta poca variabilidad observada en la longitud del craneo es menor a la
observada en Choloepus y Bradypus, donde su CV esta en torno al 10%
(10.03% y 9,71% respectivamente). Esta medida se toma en consideracion
pues la gran mayoria de los materiales descritos por Ameghino carecian del
craneo. También es cierto, que por ejemplo MACN-A 2093 — 94, ejemplar
correspondiente a H. indifferens, no estaba descrito métricamente por
Ameghino en la descripcion original de la especie, y este craneo tiene una
longitud total mayor a 180 mm. Un crdneo de ese tamafio, representa un
desvio de mas del 25% respecto de la media y la medida contrasta
notoriamente con la variabilidad observada y antes mencionada en las
especies actuales. Esto no ocurre Unicamente en perezosos, el tamafio o
longitud del craneo no solo ha sido un caracter utilizado muy cominmente en
taxonomia, sino que, como se menciono con el caso de H. indifferens, también
permite facilmente diferenciar taxones. Por todo esto, la LOM es considerada

como una variable métrica que permite, a ciertos niveles, diferenciar taxones.
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En sus descripciones Scott utilizO estos caracteres y proporcioné las
medidas de varios materiales que él mismo asigna a especies fundadas por
Ameghino; en ocasiones éstos escapan de los rangos de variabilidad antes
mencionados. Como se comentd anteriormente, estos son casos de diversidad
entre taxones y no de variabilidad intraespecifica. En el capitulo préximo se
discuten las sinonimias para cada especie y muchas de ellas estan sustentadas

en este criterio métrico, que en ocasiones era pasado por alto.

5.4. MORFOLOGIA DENTARIA

En el Capitulo 11l se remarco la diferencia entre la forma del diente, que
denota diferencias interespecificas, y el desgaste dentario que es producido por
la abrasion durante la masticacion, es decir, produce variaciones propias de
cada individuo (variabilidad intraespecificas; Chiappe et al., 2012). Sin
embargo, el desgaste dentario fue utilizado muchas veces para discriminar
especies (ver las obras de Ameghino, 1887 - 1906, Mercerat, 1891 y Scott,
1903) especialmente en lo que refiere a los caniniformes, al M4 y al m3. Los
caniniformes pueden variar en su superficie oclusal (ver capitulo Ill), siendo
mas redondeados o puntiagudos en sus extremos como consecuencia de la
masticacion, lo que ha motivado la creacion de especies (ver H. angustipalatus,
por ejemplo MACN-A 4511) pero la forma del diente sigue siendo la misma,
cilindrica o levemente ovalada. En lo que se refiere al M4, en Hapalops el
diente en general es oblongo-rectangular. La diferenciacion entre esta forma y
aquellos con una muesca posterior que le da forma de rifidbn, no es mas que un
producto de la variabilidad intraespecifica. En ocasiones se ha observado en
una de las hileras dentarias un M4 oblongo-rectangular tipico y en la otra uno

reniforme (Figura Il — 16). Finalmente el m3 es, posiblemente, el diente que
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mas varia en la ontogenia (Naples, 1990; Hautier et al., 2016) pues si bien
siempre es redondeado, la forma circular definitiva con el eje mayor oblicuo es
adquirido con el desarrollo etario.

El resto de las piezas dentarias de los Megatherioidea basales tiene una
forma conservada. Lo que es claro, es que si bien existe cierta variacion, todos
los dientes poseen una forma conservada, pero es el desgaste de la superficie

ocusal puede variar, producto del patron de oclusion.
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Mandibula Craneo
Bradypus LSI LMI | ARM | LMM | LON | LSS | LMS | ConstPO | FosaBuc
MACN-Ma 25 19 16 59 90 30 28 26 22
50119
MACN-Ma 207 20 17 15 50 75 26 22 25 13
MACN-Ma 25 19 16 58 84 34 29 33 19
4.52
MACN-Ma 25 19 15 57 82 35 28 25 18
311167
MACN-Ma 24 20 14 57 70 32 26 23 17
50.12
MACN-Ma 23 20 15 59 80 30 25 26 17
2.71
AMNH 545921 20 16 13 49 70 25 20 23 13
AMNH 259473 20 16 13 49 72 25 20 20 16
AMNH 25 19 16 52 66 24 20 19 16
1334337
AMNH 209940 22 17 16 49 77 27 22 25 17
Media 22,90 | 18,20 | 14,90 | 53,90 | 76,60 | 29,70 | 24,00 24,50 16,80
Desvio 223 | 155 | 1,20 | 446 | 7,44 | 3,62 | 3,62 3,84 2,66
CV% 9,75 | 851 | 804 | 827 | 9,71 | 17,25 | 15,09 15,66 15,82
Mandibula Crénao
Choloepus | LSl LMI ARM LMM LON LSS LMS Const | Fosa | Diast
PO Bu
AMNH 30 20 12 61 107 42 26 40 25 10
90269
AMNH 30 18 11 60 90 42 27 40 24 9
30765
AMNH 30 19 14 74 93 38 23 34 21 7
310364
FMNH 33 20 12 81 113 40 23 36 25 9
41503
FMNH 34 21 10 65 109 46 28 30 29 11
35738
KU 29 16 10 65 92 42 28 34 23 8
115214
Media 31,0 | 19,0 | 11,67 | 70,27 | 100,6 | 41,67 | 25,83 | 35,66 | 24,50 | 9,00
Desvio 2,00 | 1,79 1,37 9,41 | 10,09 | 2,66 2,32 4,31 2,66 1,41
CV% 6,45 | 942 | 11,71 | 13,41 | 10,03 | 6,38 8,97 6,25 10,88 | 15,7
Tabla 1. Tabla de medidas consideradas para Choloepus y Bradypus
NGmero Taxén Mandibula Créaneo .
LSI [ LMI | ARM | LON | LSS | LMS | Diast |
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MLP 4-63 Hapalops - - - - - 27 -
adteger

MACN-A Hapalops - 25 18 - - - -

4509 adteger

MACN-A Hapalops - 25 17 - - - -

4510 adteger

MACN-A Hapalops - - - 143 51 30 16

6381 brachycephalus

MACN-A Hapalops - - - - 42 - 9

1090 brevipalatus

MACN-A Hapalops - - 25 - - - -

4525 cilindricus

MACN-A Hapalops - - - - - 31 9

4519 depressipalatus

MACN-A Hapalops 36 30 32 - - - -

4512 diversidens

MACN-A Hapalops - 30 24 - - - -

1089 ellipticus

MACN-A Hapalops - - - 135 45 26 -

6359 elongatus

MACN-A Hapalops - - - - - 27 11

4517 gracilidens

MLP 4-33 Hapalops 41 30 25 - - - -
indifferens

MACN-A Hapalops 39 28 - - - 30 12

4513 longipalatus

MACN-A Hapalops - 25 18 - - - -

4527 minutus

MACN-A Hapalops - 27 28 - - - -

2089 rectangularis

MACN-A Hapalops 41 28 27 - - - -

2090 rectangularis

MACN-A Hapalops 42 31 - - - - -

1088 rectangularis

MACN-A Hapalops 42 28 25 144 50 30 10

6368 robustus

MACN-A Hapalops - - - 136 44 27 12

6388 ruetimeyeri

MACN-A Hapalops 34 27 25 134 47 30 10

1064 ruetimeyeri

MACN-A Hapalops - - - - - 33 12

2088 ruetimeyeri

MACN-A Hapalops - - - - - 26 7

4518 subquadratus

MACN-A Hapalops - - - - - 27 8

6379 subquadratus

MACN-A Hapalops - - - - 42 28 -

6380 subquadratus

MACN-A Hapalops - - - - - 25 -

4521 testudinatus

MACN-A Hapalops - - - 146 49 31 -

12363 antistis

MACN-A Hapalops sp. 40 26 - - - - -

11647

Media 39,7 | 27,85 24 139,66 | 46,25 | 28,54 | 10,54

Desvio 2,79 2,10 4,62 6,51 3,54 2,37 | 2,54

CV% 7,10 7,54 19,75 4,77 7,64 8,29 | 23,64

TABLA 2. Medidas tomadas de las especies de Hapalops estudiadas por Ameghino.
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CAPITULO VI

REVISION SISTEMATICA
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6. REVISION SISTEMATICA
6. 1. SISTEMATICA
Se presenta la revision sistematica de los Megatherioidea basales y de
aquellos géneros afines a los Megatherioidea basales que hacen al
entendimiento y a la concepcion de los mismos.
6. 2. Sistematica Paleontolégica
Superorden Xenarthra Cope, 1889
Suborden Folivora Delsuc et al., 2001
(= Tardigrada Latham y Davies, 1795)

Superfamilia Megatherioidea Gray, 1821

6. 2. A. Género Hapalops Ameghino, 1887
(Figuralv-1, 2,4,5,6,9, 10, 13, 15, 16, 18, 19, 20, 21y 22).
LISTADO DE GENEROS SINONIMIZADOS
Hapalops Ameghino (en parte), 1887.
Trematherium Ameghino, 1887.
Xyophorus Ameghino (en parte), 1887.
Amphihapalops Ameghino (en parte), 1891b.
Parhapalops Ameghino, 1891b.
Pseudhapalops Ameghino, 1891b.
Eurysodon Mercerat (en parte), 1891.
Hapalops Mercerat (en parte), 1891.
Schismotherium Mercerat (en parte), 1891.
Eucholaeops Lydekker (en parte), 1894.
Pseudhapalops Lydekker (en parte), 1894.

Hapalops Scott (en parte), 1903.
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Diagnosis enmendada: craneo alargado, tubular y con un leve perfil en
declive a partir de la region de la caja craneana (articulacion interparietal) que
es la zona méas alta del crdneo. Cresta sagital débilmente diferenciada o
ausente y las lineas temporales no suelen confluir. Longitud craneana total de
alrededor de 140 mm. Presenta un diastema entre el caniniforme y el primer
molariforme tanto en la hilera dentaria superior como inferior. La hilera dentaria
superior (de entre 42 y 51 mm de largo) diverge levemente hacia el borde
anterior del crdneo, contrariamente a los observado en Eucholoeops donde el
caniniforme diverge marcadamente (De luliis et al., 2014) o en Schismotherium
o Pelecyodon donde la hilera dentaria superior no diverge (Racco et al., 2018).
Los caniniformes se encuentran implantados sobre el borde anterior del maxilar
o0 muy cercano al mismo, por ello la longitud de la region predentada del
maxilar es mas corta que la longitud de la serie dentaria, en contraposicion a lo
gue se observa en Planops o Analcimorphus. Los caniniformes superiores
tienen son de seccién ovalada, circular o subtriangular y son siempre los
dientes mas pequeiios de la hilera dentaria (caracteristica que no se observa
en Hyperleptus o Eucholoeops). Fosa del buccinador desarrollada, aunque no
tan marcada como en Eucholoeops (De luliis et al., 2014). Longitud de la hilera
de molariformes superiores mide entre 25 y 33 mm. Todos los molariformes
superiores tienen forma oblongo-rectangular salvo el M4 que en ocasiones
puede presentar una leve constriccion posterior que le confiere un aspecto
reniforme. Los molariformes presentan el patrén de desgaste con dos crestas
transversales y un valle profundo en medio de las mismas. Los ml y m2
comparten la misma anatomia que los molariformes superiores aunque el m3
es tipicamente oblongo con su eje mayor oblicuo. La mandibula posee un

cuerpo gracil y con un borde ventral convexo, la sinfisis nace anterior a los
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caniniformes y tiene una orientacién anterodorsal y es, en general, concava en
vista anterior. La sinfisis es de tamafio medio, de mayor longitud que en
Eucholoeops, Pelecyodon o Schismotherium pero mas corta que en Planops o
Analcimorphus. Quilla mandibular poco evidente pero presente. La rama
externa del foramen mandibular es de posicion variable y puede hallarse sobre
la rama horizontal de la mandibula o por lateral de la misma, incluso puede
haber mas de un foramen. La parte mas ancha de la mandibula coincide con la
zona de insercién de los molarifomes en la rama horizontal. La longitud de la
serie dentaria inferior varia entre de 34 hasta 42 mm y la longitud de la hilera

de molariformes inferiores mide entre unos 25 a 31 mm de largo.

Especie tipo: Hapalops rectangularis Ameghino, 1887

Neotipo: MACN-A 2089 - 2092, incluye ambas ramas mandibulares, un craneo
(actualmente perdido) y varios restos de falanges y vértebras del mismo
individuo. Localidad tipo desconocida. Fm. Santa Cruz, Mioceno Temprano,
Patagonia Argentina.

Diagnosis enmendada: la misma que el género por monotipia.

Comentarios: tal como se explicé en el Capitulo IV, el material tipo de la
especie esta perdido pero por tratarse de la especie tipo del género se designo
al MACN-A 2089 - 2092 como neotipo de la especie por cumplir estrechamente
con las caracteristicas, medidas y la descripcion general provista por
Ameghino. Se recuerda que Ameghino describe a la especie Unicamente en
base a restos mandibulares, por ello el neotipo seleccionado ademas de
mandibula incluia al crdneo. Lamentablemente, el craneo que venia asociado a
este material esta perdido y el ejemplar designado como neotipo sélo cuenta

con las mandibulas. Sin embargo, en las colecciones del MACN y MLP hay un
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buen numero de materiales con mandibulas, que estan asociados a restos
craneanos o de maxilares y que han contribuido dar forma al concepto de
global de la especie.

Hasta 1889 Ameghino Unicamente define a la especie en base a restos
mandibulares (Ameghino 1887, 1889). Scott (1904) comenta esta problemética
en sus trabajos y explica que los restos mandibulares podrian referirse a
diversas especies, incluso géneros. Pero afios después de la fundacion del
género, Ameghino (1891a) brinda por primera vez detalles de la denticion
maxilar con su descripcion de H. ruetimeyeri (MACN-A 1064) que refiere a un
craneo completo, pero que carece de mandibula. Es cierto que el MACN-A
1064 no conserva restos mandibulares, pero marcé un precedente en la
taxonomia del género. A partir de esta descripcion, Ameghino no solo describid
un gran numero de nuevas especies en base a restos maxilares (e.g.: H.
angustipalatus, H. brevipalatus, H. depressipalatus, H. gracilidens, H.
subquadratus y H. testudinatus), sino que incluso cambié la diagnosis de
Eucholoeops adteger (Ameghino, 1887 y basado en un maxilar) a Hapalops
adteger, justificando con las mismas razones anatoOmicas que noOsotros
remarcamos en la diagnosis pero para distinguir entre los dos géneros.

Es en este contexto donde se empieza concebir la anatomia craneana
de Hapalops. Entre los materiales mas completos que describe Ameghino se
encuentra MACN-A 4513 - 4516, holotipo de H. longipalatus. EI mismo consta
de ambas ramas mandibulares y ambos maxilares articulados con su denticién
a excepciéon de los caniniformes. En este material puede observarse la
morfologia de la hilera de molariformes e incluso el diastema superior, pero no
se preservan los caniniformes superiores. Tiempo después (Ameghino, 1894)

aparecieron nuevos y mas completos materiales para el género como el caso
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del MACN-A 6368 que corresponde a un crdneo completo y su hemimandibula
derecha. Este presenta la misma anatomia mandibular que el neotipo de la
especie y la misma morfologia maxilar que los materiales antes mencionados.
Scott (1903) amparandose en las descripciones de Ameghino fundé (entre
otras especies) a H. longiceps en base a un cradneo y mandibula articulados.

El conjunto de estos materiales permitieron definir una secuencia entre
las primeras descripciones mandibulares de la especie y la diagnosis
propuesta. Es decir, lo arriba mencionado constituye el proceso de
construccion del taxdn desde su origen en 1887 (como restos mandibulares)
hasta el esquema actualmente propuesto donde se describe la anatomia

craneo-mandibular completa y se establece el concepto de la especie.

Materiales asignados a Hapalops rectangularis
AMNH 9176: craneo en excelente estado de preservacion.
AMNH 9222: ramas mandibulares desarticuladas.

FMNH P13121: mandibula completa.

FMNH P13130: mandibula completa con varios restos postcraneanos.

FMNH P13132: craneo reconstruido con mandibula fragmentada.

FMNH P13135: craneo completa con varios restos postcraneanos.

FMNH P13141: craneo completo.

FMNH P13143: mandibula completa con varios restos postcraneanos.

FMNH P13145: craneo deformado y algo reconstruido.

MACN-A 1064: craneo fragmentado con toda la hilera dentaria. Holotipo de H.

ruetimeyeri.

MACN-A 1090: paladar completo con todos los dientes. Holotipo H.

brevipalatus.
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MACN-A 2088: craneo fragmentado.

MACN-A 2089-2092: ambas ramas mandibulares, craneo (actualmente

perdido) y restos postcraneanos. Neotipo.

MACN-A 4511: paladar completo con toda la denticion completa. Holotipo de H.

angustipalatus.

MACN-A 4512: hemimandibula derecha, holotipo de H. diversidens.

MACN-A 4513-16: Paladar y rama mandibular derecha. Holotipo de H.

longipalatus.

MACN-A 4518: paladar incompleto. Holotipo de H. subquadratus.

MACN-A 4519: Maxilar derecho. Holotipo de H. depressipalatus.

MACN-A 4528-40: craneo fragmentado, mandibula (faltante) y restos

postcraneanos.

MACN-A 4542: craneo fragmentado.

MACN-A 6328: craneo completo algo reconstruido.

MACN-A 6359: craneo completo de excelente preservacion.

MACN-A 6368: craneo completo algo deformado y hemimandibula derecha.

MACN-A 6379: paladar incompleto, con varios dientes.

MACN-A 6380: craneo completo.

MACN-A 6381: craneo completo. Holotipo de H. brachycephalus.

MACN-A 6382: mandibula incompleta.

MACN-6386 - 88: craneo completo algo deformado con restos de postcraneo.

MACN-A 11140: rama mandibular derecha incompleta. Holotipo de H. curvus.

MACN-A 12363: craneo incompleto. Holotipo de H. antistis.

MLP _4-13: maxilar izquierdo completo. Holotipo de Schismotherium
patagonicum.

MLP 4-33: hemimandibula derecha fragmentada. Holotipo de H. indifferens.
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MLP 4-63: maxilar izquierdo correspondiente al Holotipo de H. adteger
(Eucholoeops adteger en su etiqueta)

MPM-PV 3410: premaxilar y maxilar con denticion completa.

MPM-PV 3411: ramas mandibulares y postcraneo.

MPM-PV 3412: craneo roto con restos postcraneanos, incluyendo escépula.

MPM-PV 3467: craneo completo y restos de postcraneo.

MPM-PV 3490: crdneo completo con hemimandibula izquierda.

MPM-PV 3491: craneo completo con algunas vértebras.

MPM-PV 4275: craneo completo deformado.

YPM- VPPU 15011: craneo fragmentado con maxilar izquierdo faltante.

YPM- VPPU 15160: craneo ligeramente deformado.

YPM-VPPU 15523: craneo completo reconstruido con yugales y mandibulas

articuladas. Holotipo H. longiceps.

YPM-VPPU 15531: mandibula completa.

YPM-VPPU 15597: craneo y mandibula completos.

Sinonimias propuestas

Hapalops indifferens Ameghino, 1887. Figura IV - 2.

La morfologia general de la mandibula del holotipo de esta especie (MLP 4-33)
coincide con la descripcion original de H. rectangularis, donde el caniniforme es
el diente mas pequefio y de forma cilindrica y esta separado del resto de los
molariformes por un diastema. Los molariformes son oblongo-rectangulares,
salvo el ultimo que es de forma mas redondeada. LMI es de 30 mm y el ARM
de 25 mm, muy semejantes con la de H. rectangularis (27,5 mm la serie de

molariformes en promedio y 25 mm el alto de la rama mandibular).
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Hapalops ruetimeyeri Ameghino, 1891a. Figura IV - 15.

Craneo muy completo (MACN-A 1064), algo deformado posteriormente, lo que
gener6 que Ameghino describiera a la boveda craneana como menos convexa.
El craneo preserva toda la denticién, la cual presenta la tipica morfologia
dentaria; caniniforme pequefio, cilindrico, separado de la hilera de molariformes
por un diastema (10 mm). Todos los molariformes oblongo-rectangulares con la
clasica faceta de desgaste en valle y una longitud total de la hilera de
molariformes de 30 mm. Mandibulas preservadas de H. ruetimeyeri son
similares a la descripcion original de H. rectangularis, primer diente
caniniforme, pequefio y cilindrico, separado también del resto de los dientes,
molariformes, por un diastema. Los molariformes inferiores son oblongo-
rectangulares con excepcion del ultimo que es circular y con su eje mayor
oblicuo, LSI 44 mm y LMl 27 mm (46 mm y 28,5 mm promedio en H.
rectangularis respectivamente). Este es un taxén de particular interés dado que
es la primera especie de Hapalops en la que Ameghino describe su morfologia

dentaria superior y las caracteristicas craneanas de la especie.

Hapalops longipalatus Ameghino, 1891b. Figura IV - 13

Representado por MACN-A 4513 — 4516, las ramas mandibulares de esta
especie tienen una fuerte similitud morfoloégica con las de H. rectangularis,
caniniforme pequefio y subcilindrico, diastema presente, molariformes oblongo-
rectangulares excepto por el dltimo que es circular. LMI es de 28 mm y alto de
la rama horizontal también coincidente con la de H. rectangularis. La denticién
maxilar preserva a todos los molariformes oblongo-rectangulares, y si bien los

caniniformes no estan preservados, si se observa un diastema notable (12 mm)
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y el borde mas caudal del alveolo del caniniforme que es circular. LMS es de 30

mm, similar a los de H. ruetimeyeri.

Hapalops brachycephalus Ameghino, 1894. Figura IV - 18

Ameghino definio la especie sobre el espécimen MACN-A 6381 como “De igual
talla que H. rectangularis, pero de formas mucho mas robustas. El craneo es
proporcionalmente corto y ancho.” Esto es cierto puesto que si bien el crdneo
del tipo presenta una longitud similar a la de H. rectangularis (134 mm), el
ancho de la constriccion postorbitaria es algo mas ancho (36 mm) que lo
comunmente observado (30 mm). Otra caracteristica que remarcoO Ameghino
(1894) sobre esta especie es la forma del caniniforme superior, mas
comprimido lateralmente, aunque como se menciond (ver capitulo Ill) este
diente puede ser algo variable por su desarrollo ontogenético (Hautier et al.,
2014 y 2016). EI LSS es de 50 mm y LMI es de 31 mm, lo que coincide con la
diagnosis de H. rectangularis. Las caracteristicas referidas a la parte superior
del craneo, como que la region parietal es menos convexa que en H.
rectangularis y la presencia de una cresta sagital bien desarrollada no pueden

ser observadas con precision en el material.

Hapalops adteger Ameghino, 1887. Figura IV - 4

En el espécimen tipo, MLP 4-33, la presencia de los molariformes oblongo-
rectangulares y la forma del alveolo del caniniforme (ovalado y pequefio)
permiten asignar esta especie como sinonimo de H. rectangularis.
Originalmente, Ameghino ubico a esta especie dentro del género Eucholoeops,
recién en 1894 la asignaria a Hapalops, ya conociendo la morfologia de los

dientes maxilares, especialmente la forma eliptica del caninforme (recordar que
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Hapalops en 1887 estaba basado Unicamente en restos mandibulares). EI LSS
es de 27 mm, es similar a la de taxones como H. ruetimeyeri o brevipalatus que

también se han sinonimizado con Hapalops rectangularis.

Hapalops brevipalatus Ameghino, 1891b. Figura IV — 6

La caracteristicas generales del maxilar tipo (MACN-A 1090) de esta especie
no permiten diferenciarlo de la morfologia propuesta para H. rectangularis. El
LSS es de 42 mm (versus 46 mm). El diastema es levemente méas corto (9 mm)
contra los 10 mm. Todas estas diferencias sefialadas por Ameghino se

enmarcan dentro de la variacion que se observa en H. rectangularis.

Hapalops diversidens Ameghino, 1891b. Figura IV — 10

La mandibula de esta especie (MACN-A 4512) presenta una anatomia dentaria
muy similar a la observada en H. rectangularis. Es mas, Ameghino recalca que
pese a la similitud entre estas especies, H. diversidens poseia un ml con su
eje mayor longitudinal. No obstante, esta apreciacion esta hecha en base a un
alveolo, que no tiene su forma original, lo que da la falsa impresion de un diente
mas cuadrado y menos oblongo, pero que no escapa de la tipico morfologia
oblongo - rectangular. Ademas, LSI es de 36 mm, coincidente con la de H.

rectangularis por lo que se procede a sinonimizar las especies.

Hapalops angustipalatus Ameghino, 1891b. Figura IV - 5

La morfologia general del espécimen y su tamafio coinciden con la diagnosis
de H. rectangularis. En el material tipo (MACN-A 4511) el ancho entre los C1 es
siempre mayor que el ancho entre los molariformes. Por otra parte, los C1 son

ovalados y de tamafo similar a los de H. rectangularis pero presentan un
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patrén de desgaste (variable entre individuos, como se discutié en el capitulo
[Il) oblicuo que da la impresion que estuvieran mucho méas desarrollados que
en otras especies. Pese a no poseer el M4, la LMS (25 mm), permite estimar

gue el LSS es similar al de H. rectangularis (en torno a los 30 mm).

Hapalops depressipalatus Ameghino, 1891b. Figura IV -9

Esta especie (MACN-A 4519) fue sustentada en su morfologia dentaria,
molariformes de contorno eliptico irregular y M4 de gran diametro
anteroposterior. Es necesario recordar que el M4, es el mas variable de los
molariformes superiores (ver capitulo 3). En esta especie los dientes tienen
tipica forma oblongo-rectangular, mas aun el LMS es de 31 mm, coincidente
gue lo que uno espera ver dentro de la variabilidad de H. rectangularis. En vista
gue estas caracteristicas dentarias le daban identidad a la especie, la misma se

sinonimiza con H. rectangularis.

Hapalops subquadratus Ameghino, 1891b. Figura IV — 16

Especie sustentada en la morfologia cuadrangular del M1 y por su pequefio
diastema (MACN-A 4518). Hasta el momento no se han descripto M1
cuadrangulares, pero la descripcion de Ameghino no se basa en la anatomia
del molariforme sino en la de su alvéolo. Este hecho es importante porque el
alvéolo no reproduce exactamente la forma del diente, por lo cual no es posible
tener en cuenta esta caracteristica (Figura VI — 1). Con respecto al pequefio
diastema (8mm vs 10mm de H. rectangularis), hay que recordar que el mismo
suele ser bastante variable (ver Capitulo V). Por otro lado, el LMS es de 26

mm, el mismo que H. rectangularis. Y las demas caracteristicas de la especie,
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como la forma del M4, los diametros de los dientes medidos, también coinciden

con H. rectangularis.

Eurysodon adteger Mercerat, 1891 Figura IV - 4

Sinénimo de H. adteger Ameghino, 1887.

Schismotherium patagonicum Mercerat, 1891 Figura VI — 2
El material tipo de la especie tan so6lo cuenta con el MLP 4-13 que corresponde
a un maxilar izquierdo de caracteristicas similares a H. rectangularis pero de

menor tamafo (38 mm LSI), posiblemente un juvenil.

Hapalops longiceps Scott, 1903 Figura IV - 21

Scott define a la especie como de gran tamafio, pero sus 137 mm de LON se
aproxima a la longitud de H. rectangularis (LON 138 mm). A su vez habla de lo
inusualmente largo de la porcidon mandibular edéntula, pero la misma tiene la
misma longitud que la hilera dentaria, lo cominmente observado en la especie.
En cuanto a la denticidn, el propio Scott las define como similar al resto de las
especies de Hapalops, al igual que la forma baja y alargada del craneo. Por
otra parte, la mandibula tiene un excelente estado de preservacion y sus
caracteristicas tanto dentarias como morfométricas coinciden con las de H.
rectangularis, incluso la longitud de la porcion edéntula de la sinfisis mandibular

gue es de un largo subigual a la hilera dentaria, caracteristico de la especie.
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6. 2. B. Género Hyperleptus Ameghino, 1891a.

(Figura IV - 23 a-c, 24, 26 a-d y Figura VI - 3)
LISTADO DE GENEROS SINONIMIZADOS
Eucholoeops Ameghino (en parte), 1887
Hyperleptus Ameghino, 1891a.
Tapinotherium Mercerat, 1891.
Pseudhapalops Lydekker (en parte), 1894.
Hapalops Scott (en parte), 1904.
Diagnosis enmendada: craneo alargado y angosto, de tamafio
considerablemente mayor al de Hapalops y similar al de Eucholoeops (longitud
del craneo mayor a 170 mm). Con presencia de una cresta sagital desarrollada
gue en Hapalops no se observa. Fosa del buccinador poco conspicua, como en
Hapalops. Morfologia dentaria superior similar a la de Hapalops pero con el C1
de longitud comparable a los molariformes. Mandibulas macizas y alargadas,
con una porcion sinfisial edéntula tendiendo a plana. La denticion mandibular
es muy similar a la de Hapalops pero los ¢l son algo mas robustos. El largo de
la hilera dentaria superior esta en torno a los 45 mm. Presenta un diastema
visible. Anatomia del premaxilar muy peculiar, la rama medial de estos se halla
fuertemente engrosada, convirtiendo asi al foramen incisivo en una simple
ranura. Este caracter unico, no esta ligado al tamafio dado que también se
observa en individuos de menor tamafio (Figura VI - 3) y le da al género la
posibilidad de distinguirlo facilmente del resto de los perezosos

santacrucenses.
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Especie tipo. Hyperleptus garzonianus Ameghino, 189l1a. Género
monotipico.

Diagnosis enmendada: la misma que el género por monotipia.

Material Tipo: MACN-A 2101 — 03. Craneo completo con mandibulas y restos
postcraneanos. Localidad tipo desconocida, Santa Cruz, Patagonia, Argentina;

Mioceno Temprano.

Materiales asignados a Hyperleptus garzonianus

MACN-A 2101 — 03: craneo completo con mandibulas y restos postcraneanos.

Holotipo de la especie.

MACN-A 2104: parte anterior de un craneo con premaxilares presentes.

Holotipo de Hyperleptus sectus.

MACN-A 2093-94: craneo completo y rama mandibular derecha.

MLP 4-3: craneo completo algo deformado. Holotipo Tapinotherium aguirrei,

MPM-PV 3405: mandibula completa

MPM-PV 4251: craneo deformado con hemimandibula derecha.

YPM-VPPU 15520: craneo completo reconstruido, humero, fémur, tibia

fragmentada y calcaneo. Holotipo Hapalops ponderosus

Sinonimias propuestas

Hyperleptus sectus Ameghino, 1891a Figura IV — 24

MACN-A 2104 diferenciado unicamente por presentar el M4 con una muesca
posterior que le da al diente oblongo-rectangular cierto aspecto reniforme
respecto al de la especie precedente. Tal como se comentd en el Capitulo Ill, la
forma del ultimo molariforme esta ligada a la variabilidad entre individuos. El

resto de las caracteristicas anatomicas particulares del género como la
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morfologia engrosada del premaxilar, el foramen interincisivo angosto, el

craneo alargado y el C1 de mayor tamafio son idénticas a H. garzonianus.

Tapinotherium aguirrei Mercerat, 1891. Figura VI - 4

MLP 4-3 (figura como Hapalops aguirrei en el catalogo MLP) es de
caracteristicas similares a Hapalops, con la excepcion de su LON (superior a
los 180 mm) y de una prolongacién que tendrian los huesos frontales sobre los
nasales. La primera caracteristica es cierta, pues también LSS mide 64 mm de
largo y LMS 40 mm, considerablemente mayores a lo esperado en Hapalops.
La extension de los frontales sobre los nasales no se observo debido a que el
material esta seriamente dafado en vista dorsal. Por otra parte, el C1 tiene un
largo similar al ancho del M4, por lo que también lo hace adecuado para ser
contemplado dentro del género. Pese al estado de preservacion del material
gue hace que muchas de sus caracteristicas anatomicas no puedan apreciarse,
debido a las caracteristicas métricas del ejemplar puede sinonimizarse con H.

garzonianus. (Figura VI = 3).

Hapalops ponderosus Scott, 1904. Figura IV - 23

Scott sugiri6 que esta especie podia ser asignada a Hyperleptus, pues la
superficie de articulacion del premaxilar con el maxilar daria la impresion que el
premaxilar tendria las caracteristicas particulares de Hyperleptus, pero lo
desestimd ante la ausencia de los mismos. El espécimen tipo (YPM-PU 15520)
se encuentra algo reconstruido. Las caracteristicas anatomicas que pueden
cuantificarse, como LON (175 mm), LSS (62 mm), LMS (41 mm) y que el C1 es
de tamafio similar al M4, es posible asignar esta especie al género

Hyperleptus.
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6. 2. C. Género Schismotherium Ameghino, 1887
(Figura IV - 27)

LISTADO DE GENEROS SINONIMIZADOS

Schismotherium Ameghino, 1887

Diagnosis enmendada: el crAneo es de tamafio mucho menor (largo total <
130 mm) al de Hyperleptus (largo total > 170 mm) y mas pequefio incluso que
el de Hapalops (largo total en torno a 140 mm). Es comparativamente mas
corto y globoso en la region parietal, caracteristicas que comparte con
Pelecyodon. La denticibn maxilar se caracteriza principalmente por la ausencia
de un diastema observable, caracteristica comun que compartian Hapalops e
Hyperleptus, y que Schismotherium sélo compartira con Pelecyodon. Por ende
la hilera dentaria superior continua ocupa en promedio un espacio de 45 mm,
siendo el caniniforme con forma similar al de Hapalops. El primer molariforme
superior es circular, lo que lo distingue de los géneros mencionados hasta el
momento. El resto de los molariformes superiores son similares al de los
géneros precedentes, oblongo-rectangulares, siendo el M4 variable en su
forma entre oblongo-rectangular. La mandibula es mas corta y pequefia
respecto a los géneros ya comentados (Hapalops e Hyperleptus), la sinfisis
mandibular comienza a la altura o por detras de los cl y la porcién edéntula de
la sinfisis es siempre corta y termina en punta. La denticidn inferior, al igual que
la superior, es continua y carece de diastema, LSI menor a 40 mm. El primer
diente inferior tiene una depresion perpendicular en la cara externa y otra sobre
la interna; lo que le confiere un aspecto triangular Unico. Si bien Eucholoeops
también posee caniniformes triangulares, los de Schismotherium son de

tamafio mucho menor, menos masivos y estdn menos desarrollados que los de
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Eucholoeops. El resto de los dientes inferiores son similares a los de los

géneros ya descritos.

Especie tipo. Schismotherium fractum Ameghino, 1887. Género monotipico.
Diagnosis enmendada: la misma que para el género por monotipia.

Material Tipo: MACN-A 6445 — 70, craneo completo con mandibula, y
numerosos restos postcraneanos incluyendo una mano completamente
articulada. Neotipo (Racco et al., 2018, trabajo publicado como parte de la
tesis).

Localidad tipo y edad: La Cueva, Patagonia, Argentina; Fm. Santa Cruz,

Mioceno Temprano.

Materiales asignados a Schismotherium fractum

FMNH P13137: craneo completo con mandibula casi completa, salvo por los

procesos coronoides de ambas ramas.

MACN — A 6445 - 6470: neotipo de la especie. Craneo completo, con

mandibula, atlas, axis y numerosos fragmentos vertebrales. Himero derecho,
radio derecho con carpales (escafoides, semilunar y probablemente trapezoide
y pisiforme también), radio izquierdo, ambas ulnas, fémur y tibia derecha. Mano
derecha completamente articulada con todas las falanges, metacarpales y
carpales presentes. Varios restos de costillas fragmentados.

YPM-PU 15901: hemimandibula izquierda completa con proceso coronoides,

coéndilo mandibular y proceso angular partidos

YPM-PU 15361: Mandibula completa pero sin dientes.
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6. 2. D. Género Pelecyodon, Ameghino, 1891b
(Figura IV — 28, 29, 30y 31)

LISTADO DE GENEROS SINONIMIZADOS
Eucholoeops (en parte) Ameghino, 1887.
Xyophorus (en parte) Ameghino, 1887.
Pelecyodon Ameghino, 1891b.
Amphihapalops (en parte) Ameghino, 1891b.
Adiastemus Ameghino, 1894.
Uranokyrtus Ameghino, 1894.
Diagnosis enmendada: Craneo corto, estrecho adelante y globoso en la
region parietal, mas gracil a simple vista que Schismotherium. Nasales cortos y
estrechos. Condilos occipitales marcadamente mas distanciados que en
Schismotherium. Promontorio globoso. Sinfisis similar a la de Schismotherium,
no muy desarrollada, puntiaguda y vuelta hacia arriba. La misma se origina a la
altura de los c1 o por detras de los mismos, como ocurria en Schismotherium.
Paladar estrecho; un poco mas ancho y convexo adelante. La denticion maxilar
no presenta diastema entre C1 y M1, siendo la hilera dentaria superior
continua. La anatomia dentaria, es muy similar a la de Schismotherium; C1
oval, muy comprimido vestibulolingualmente, M1 redondeado y mas pequefio
gue los M2 y M3 que son oblongo-rectangulares, M4 en general oblongo-
rectangular o reniforme. En lo que concierne a la mandibula, la hilera dentaria
(largo total 40 mm) también es continua (no existe un diastema considerable
entre c1 y ml que entre el resto de los molariformes). Siendo el primero
eliptico, caracteristica que lo distingue de Schismotherium y estad situado

oblicuamente; el segundo y el tercero, al igual que los géneros ya mencionados
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son oblongo-rectangulares e implantados transversalmente; y el cuarto es

subcircular como siempre y con su eje mayor oblicuo.

Especie Tipo: Pelecyodon cristatus Ameghino, 1891b. Género monotipico.
Diagnosis enmendada: la misma que para el género por monotipia.

Material Tipo: MACN-A 4651 - 53. Craneo casi completo a excepciéon del
maxilar izquierdo que se encuentra partido. Ambas ramas mandibulares pero
desarticuladas. Localidad tipo y edad: Monte Observacion, Patagonia,
Argentina. Fm. Santa Cruz, Mioceno Temprano.

Comentarios: la descripcion de esta especie es muy similar a la de S. fractum
en lo que respecta a morfologia dentaria. Ameghino funda a Pelecyodon en
1891. Para aquel entonces, la anatomia de S. fractum era parcialmente
conocida ya que recién en 1894 Ameghino describe lo que luego definiremos
como neotipo de S. fractum (MACN — A 6445 — 6470, ver Racco et al., 2018),
gue representa un espécimen con gran cantidad de elementos éseos.
Posteriormente, Ameghino (1895) recién vuelve a nombrar y a describir con
mucho mayor detalle a Pelecyodon, afios mas tarde de la aparicion del
concepto definitivo de S. fractum, Es decir, entre 1887 y 1889 se describe por
primera vez a Schismotherium, en 1891 surge Pelecyodon con sus cinco
especies (P. cristatus, P. arcuatus, P. maximus, P. petraeus y P. robustus),
pero recién en 1898 seran descritas en detalles, cuatro afios después de la
descripcion definitiva de S. fractum (Ameghino 1894). Por ello es entendible
gue en cierta medida, las descripciones se superpongan (aunque
originalmente, no lo hacian). Ameghino (1891b y 1894) separa a ambos
géneros por la morfologia de cl (triangular en Schismotherium vs. eliptico en

Pelecyodon), por la morfologia craneana general (craneo ancho y corto en
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Schismotherium vs alargado y angosto en Pelecyodon) y por caracteristicas en
la anatomia mandibular (mandibula méas robusta y con una porcién edéntula de
la sinfisis mas alargada que en Pelecyodon).

En su revision, Scott (1904) describié que Pelecyodon posee un craneo
mas angosto y alargado, asi como una porcién edéntula de la sinfisis mas
corta, angosta y puntiaguda que Schismotherium. Tal como nosotros también
concluimos, Scott argumenté que, a la luz de estas caracteristicas distintivas,
ambos géneros son perfectamente validos y diferenciables a pesar de su

semejanza anatomica.

Materiales asignados a Pelecyodon cristatus

MACN-A 4651 - 53: holotipo. Craneo casi completo a excepcion del maxilar

izquierdo que se encuentra partido. Ambas ramas mandibulares pero
desarticuladas.

MPM-PV 1769: craneo intacto con denticiéon completa.

MPM-PV 3409: craneo en muy buen estado con denticion completa.

MACN-A 4654: mandibula completa, aunque con la mayoria de los dientes
ausente. Se preservan todos los alveolos.

MACN-A 4655: Rama mandibular izquierda. Holotipo de Pelecyodon robustus.

MACN-A 4656: Rama mandibular derecha. Holotipo de Pelecyodon arcuatus.

MACN-A 4657: holotipo de Pelecyodon petraeus. Craneo completo.

MACN-A 4647: holotipo de Eucholoeops littoralis. Mandibula con ambas ramas

articuladas pero con todos los dientes faltantes, solo se preservan los alveolos..

MACN-A 6471: holotipo de Uranokyrtus bombifrons. Mitad anterior del craneo

con el paladar.
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MACN-A 6472-73: holotipo de Adiastemus compressidens. Ramas

mandibulares derecha e izquierda, desarticuladas.

MACN-A 6354: crdneo completo, sin dientes. Catalogado como Hapalops

indifferens.

MACN-A 4623: holotipo de Amphihapalops gallaicus. Rama mandibular

izquierda. MACN-A 4634: holotipo de Xyophorus andinus. Mandibula.

FMNH P12068: craneo fragmentado y deformado, falta el M4 derecho y el M1

del lado izquierdo.

FMNH P13126: craneo completo.

YPM-PU 15627: craneo completo con la region de la boveda craneana rota, M3
y M4 derechos ausentes.

Sinonimias propuestas

Pelcyodon robustus y P. arquatus Ameghino, 1891b. Figuras IV —-29y 30
Hemimandibulas con la misma morfologia dentaria caracteristica y tamafio de
P. cristatus. Primer diente subcilindrico, molariformes oblongo-rectangulares,
con excepcioén del ultimo que es circular. Por supuesto que no existe diastema
entre el cl1 y los molariformes. La sinfisis mandibular comienza a la altura del
cl. El LMI de P. robustus mide 40 mm de largo y la de P. arquatus 42 mm.
Pelecyodon petraeus Ameghino, 1891b. Figura IV — 31

Craneo sin mandibula, con todos los dientes preservados en una hilera
continua y con la misma morfologia que los de P. cristatus. La morfologia del
craneo; delgada y angosta (aunque algo ensanchado debido al sedimento
presente) pero la longitud de la hilera dentaria superior coincide perfectamente
con la de P. cristatus, todo esto permite sinonimizar a la especie dentro de P.

cristatus
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Adiastemus compressidens Ameghino, 1894. Figura VI — 5A

Ramas mandibulares de anatomia similar a las de la especie en cuestién. Por
Su serie dentaria continua y por poseer un caniniforme oval, recuerda a P.
robustus y P. arquatus.

Uranokyrtus bombifrons Ameghino, 1894. Figura VI - 5B

Fragmento anterior de un craneo, con toda la hilera de dientes continua, con el
Cl oval, el segundo circular y el resto de los molariformes oblongo-
rectangulares. Ameghino supo distinguir a este género porque consideraba que
no existia distincion entre los nasales y los frontales, tal distincion no puede ser

corroborada.

6. 2. E. Género Analcimorphus Ameghino, 1891b
(Figura IV - 32y 33)

LISTADO DE GENEROS SINONIMIZADOS
Xyophorus (en parte) Ameghino, 1887.
Analcimorphus Ameghino, 1891b.
Amarorhynchus Ameghino, 1894.
Diagnosis enmendada: craneo alargado y gracil, puede alcanzar tamafios
similares (17cm de largo o mas) al de taxones mas grandes como Planops o
Eucholoeops. ElI canal infraorbitario es alargado y esta desplazado
dorsalmente. ElI proceso cigomatico esta algo menos desarrollado en
comparacion al resto de los géneros descritos. La cresta media del occipital se
extiende dorsalmente sobre el techo del craneo. El basiesfenoides tiene forma
de mariposa (en lugar de ser triangular como en los demas géneros) y el
foramen postglenoideo esta presente en el género. En cuanto a la denticién

maxilar, el C1 se encuentra ubicado muy por detras del borde anterior del
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maxilar, a una longitud mayor que la distancia del diastema presente entre C1y
M1. Esta caracteristica s6lo es compartida por Planops. El C1 es muy pequefio
respecto a los demas dientes, cilindrico, arqueado hacia atras, truncado
horizontalmente y separado del M1 por un diastema tal como ocurria en
Hapalops e Hyperleptus. EI M1 es eliptco como en Schismotherium y
Pelecyodon; M2, M3 y M4 oblongo-rectangulares como en todos los
Megatherioidea basales. El M4 puede estar reducido en tamafio con respecto a
los otros molariformes. Las piezas dentales mandibulares son muy similares a
las de Hapalops, siendo el c1 caniniforme y de tamafio comparativamente mas
pequefio que los molariformes que son oblongo-rectangulares con excepcion
del M3 que sera circular. La mandibula es corta y alta, con una fosa por delante
del c1, sinfisis que nace posterior al cl1, y con una porcion edéntula bien

desarrollada comparable a la de Planops.

Especie tipo: Analcimorphus inversus Ameghino, 1891b. Figura IV — 32
Material Tipo: MACN-A 4626 - 28. Maxilar derecho con todos los molariformes,
hemimandibula derecha con denticion completa. Localidad tipo desconocida,
Santa Cruz, Patagonia, Argentina. Fm. Santa Cruz, Mioceno Temprano.
Diagnosis enmendada: especie de tamafio muy inferior a su congénere A.
giganteus; c1 muy pequefio, cilindrico, truncado horizontalmente separado del
ml por un diastema medible como ocurria en Hapalops o Hyperleptus. El m1y
m2 son oblongo-rectangulares y el m4 subcircular con su eje mayor oblicuo
como en todos los géneros descritos hasta el momento. En cuanto a la
denticibn maxilar, se desconoce la forma del C1 pero estaba separado del M1
por un diastema a diferencia de Pelecyodon, el M1 es circular como en

Schismotherium y Peleycodon, el M2 y M3 son oblongo-rectangulares, se
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desconoce la forma del M4. Respecto a la mandibula, el borde ventral de la
rama horizontal es poco sinuoso, casi recto y hace recordar a Hyperleptus. El
largo de la serie dentaria inferior es de aproximadamente 31 mm y la altura de
la mandibular por debajo del m2 es de 19 mm. El c1 es circular y sin dudas el
mas pequefio de todos los dientes, los m1 y m2 son oblongo-rectangulares y
finalmente el m3 es subcilindrico. En términos generales la morfologia de la

denticién mandibular es muy similar a la de Hapalops.

Materiales asignados a Analcimorphus inversus

MACN-A 4626 - 28: holotipo y unico espécimen de la especie. Maxilar derecho

con todos los molariformes, hemimandibula derecha con denticion completa.
Comentarios: el material tipo consiste en un fragmento de paladar derecho
con el segundo, tercer y cuarto dientes en su lugar, y la rama mandibular
derecha con todos sus dientes pero carente de sinfisis y de rama vertical. M1
es de forma circular diagnéstica para el género; M2 y M3 tienen la tipica forma
de molariforme, oblongo-rectangular, aunque al estar partidos a nivel del
dentario podria dar la idea de dientes mas elipticos que rectangulares. El cl es
muy pequefio, cilindrico, truncado horizontalmente y separado del ml por un
diastema. Los ml1 y m2 también son oblongo-rectangulares aungue menos
redondeados y mas rectangulares. Finalmente, m3 es cilindrico al igual que en
Hapalops. El borde ventral de la mandibula es moderadamente convexo. La
abertura externa del canal mandibular es doble, pero, como se menciond
anteriormente, este es un caracter de variabilidad intraespecifica.

Debido a su tamafo, podria considerarse a A. inversus como un
individuo juvenil de A. giganteus. Debido a que el ejemplar de A. inversus es de

mucha menor talla que A. giganteus e incluso respecto a todos los demas
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materiales colectados para el género. Scott (1904) sefialé en reiteradas
ocasiones que podria deberse de un individuo juvenil, pero también indicé que
el tamafo de posibles ejemplares adultos (A. giganteus) le generaron suficiente
dudas como para preservar ambas especies como dos entidades taxondmicas
independientes. A pesar de la similitud en la morfologia dentaria (similar a A.
giganteus pero de menor tamafo), Scott (1904) no supo hallar evidencia
osteoldgica alguna para decir que el material en cuestién pueda referirse a un
juvenil. Lo mismo ocurrié en nuestro caso, resulta imposible identificar
individuos juveniles Unicamente con estos restos de maxilares y mandibulas
fragmentarios, y ante esta dificultad para identificar juveniles, se concluye

mantener el estatus especifico para A. inversus.

Analcimorphus giganteus Ameghino, 1894. Figura IV - 33

Material Tipo: MACN-A 6499 — 50, mandibula casi completa y maxilar derecho
con los cuatro molariformes. Localidad tipo y edad: La Cueva, Patagonia,
Argentina. Fm. Santa Cruz, Mioceno Temprano.

Diagnosis enmendada: de talla comparable a las especies mas grande de la
fauna santacrucense como Eucholoeops, Planops e Hyperleptus (longitud
craneana > 17cm). Con un craneo angosto y muy alargado en relacién a los
demas Megatherioidea basales. Importante region desdentada en el maxilar,
comparable a la longitud del diastema y anterior a la ubicacién del C1.
Caracteristica que solamente comparte con Planops aunque en este ultimo la
region desdentada del maxilar se encuentra mas desarrollada (mas del doble
del diastema). Presencia de diastema. C1, pequefio, ovalado, truncado
horizontalmente e insertado a una distancia casi media entre la hilera de

molariformes y el borde anterior del maxilar. EI segundo diente superior es de
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contorno eliptico, caracteristica que comparte con Schismotherium vy
Pelecyodon pero que lo diferencia de Planops. El tercer diente superior es el
mas grande, oblongo-rectangular con su eje mayor transversal. Fosa del
buccinador poco marcada cuando se lo compara con Hapalops. Mandibulas
largas y muy robustas, con la porcion edéntula de la sinfisis elongada y el
borde posterior de la sinfisis se origina por detrds del c1 contrariamente a lo
gue ocurre en Hapalops y mas marcado que lo que ocurre en Schismotherium
o Pelecyodon. Porcion edéntula de la sinfisis inclinada anterodorsalmente.
Borde inferior de la mandibula marcadamente convexo; en contraposicion a
Analcimorphus inversus, que es casi recta. El caniniforme inferior es pequefio y
cilindrico, separado del segundo diente por un diastema considerable. m1 y m2
oblongo-rectangulares, m3 circular con eje mayor oblicuo.

Comentarios: la descripcion brindada por Ameghino contiene mucho mas
detalles que la de A. inversus e incluso explica los criterios para diferenciar a
ambas especies. Es importante destacar que todos los materiales referidos a
Analcimorphus son escasos cuando se los compara con la abundancia de
restos hallados para los demas géneros descritos hasta el momento. Sin
embargo, y dada la peculiar anatomia de la hilera dentaria superior, los
materiales tipo de las especies resultan suficientes para definir la identidad de
los taxones. La presencia de un caninforme ovalado y de un M1 circular hace
recordar por su morfologia a Pelecyodon, pero la presencia de un diastema
(visible en las mandibulas) rapidamente disipa la idea que se trate de un mismo
taxdén. Ademas los maxilares preservados estan rotos justo a la altura donde
iria el primer diente (en caso de no existir diastema) pero conservan a toda la
hilera continua de molariformes, lo que refuerza la idea de la existencia de un

diastema superior (Figura IV — 33 A). Esto se pudo confirmar al estudiar los
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materiales de las colecciones del FMNH y YPM-PU (EEUU). Estos craneos no
sOlo presentan un diastema en la denticion maxilar, sino que revelan la
existencia de un C1 pequefio, oval, truncado horizontalmente e insertado lejos
del borde rostral del maxilar; una caracteristica atipica hasta el momento para
los Megatheriodea basales. Esta caracteristica del C1 implantado lejos
(distancia superior al diastema) del borde del maxilar es compartida
Unicamente por Planops dentro de la fauna santacrucense, aunque este Ultimo
posee una la ubicacion filogenética que lo aleja de los Megatherioidea basales
(Gaudin, 2004, Amson et al., 2016). Curiosamente, no hay registros de
mandibulas en la colecciones estadounidenses para A. giganteus. Sin
embargo, los restos de maxilas y mandibulas presentes en la coleccion
Nacional Ameghino resultaron suficientemente para identificar correctamente a

nuevos futuros materiales para la especie.

Materiales asignados a Analcimorphus giganteus

MACN-A 6499 — 53: holotipo. Maxilar derecho con todos los molariformes,

ambas ramas mandibulares articuladas con toda su denticion. Falange
ungueal.

MACN-A 6385: mandibula con ambas ramas mandibulares articuladas pero

fragmentadas. La hemimandibula derecha presenta toda la hilera dentaria, pero
la izquierda solo los primeros dos dientes. Holotipo de Amarorhynchus latus.

MACN-A 6436: mandibula con ambas ramas mandibulares articuladas pero

con la sinfisis partida. Los dientes partidos a nivel de la rama mandibular.
Holotipo de Xyophorus crassissimus.

FMNH P13144: craneo fragmentado y deformado, falta el M4 derecho y el M1

del lado izquierdo.
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YPM-PU 15163: craneo completo con la region de la boveda craneana rota, M3

y M4 derechos ausentes.

Sinonimias propuestas

Amarorhynchus latus Ameghino, 1894. Figura VI -5

MACN-A 6385, anatomia similar a las de Analcimorphus giganteus,
principalmente caracterizado por la talla, el grosor de las mandibulas y por la
presencia de fosas en lateral entre el c1 y el m1. La mandibula presenta piezas
dentarias robustas, con un caniniforme circular, m2 y m3 oblongo-rectangulares
y el m3 circular, tal como se describié para la especie. La posicion del origen de
la sinfisis también es coincidente con la de A. giganteus.

Xyophorus crassissimus Ameghino, 1894. Figura VI — 6.

Ramas mandibulares macizas y robustas (MACN-A 6382), que si bien carecen
de la mayoria de las piezas dentarias, se percibe por la robustez Unica de las
ramas mandibulares, y por el tamafio de los alveolos, que se asemeja a la de
un individuo de talla importante y difiere de géneros como Hapalops o
Xyophorus. Brandoni (2016) remarcé que la especie debia ser revisada y que
no pertenecia al género Hapalops sino a otro taxdn mucho mas robusto y de
mayor talla. La ubicacion del origen de la sinfisis mandibular fue otra evidencia,
posterior a la insercion del caniniforme permite concluir que el material

corresponde a A. giganteus.

6. 2. F Género Planops Ameghino, 1887.
(Figuras IV =24, 34y 35).
LISTADO DE GENEROS SINONIMIZADOS
Planops Ameghino, 1887.

Hapalops (en parte) Scott, 1904.
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Diagnosis enmendada: crdneo angosto y elongado, de tamafo sélo
comparable al de Analcimorphus o Eucholoeops, aunque en algunos casos
incluso considerablemente mayor a éstos. Planops es el perezoso
santacrucense de mayor tamafio que se ha registrado (longitud del craneo
supera los 20 cm de largo). Proceso cigomatico del temporal alto y alargado.
Paladar extendido delante de la primera muela en forma de hocico angosto y
prolongado que hace al género (junto a su gran tamafio) claramente
distinguible del resto de los folivora santacrucenses, con la sola excepcion de
Analcimorphus quién comparte esta misma caracteristica pero menos
desarrollada. En cuanto a la denticion, el C1 es cilindrico y de tamafio muy
pequefio, separado del primer molariforme por una barra considerable. Los
demas molariformes superiores son similares a los de Hapalops, oblongo-
rectangulares y con facetas de desgaste en forma de V, con excepcion del M4
gue puede ser reniforme. Fosa del buccinador poco notoria si se la compara
con la de Hapalops y mas aun con Eucholoeops (Pujos et al., 2014). Céndilos
occipitales marcadamente separados e inclinados hacia anterior. La mandibula
es de gran tamafio y con una region sinfisaria edéntula muy desarrollada, y casi
recta en vista lateral y no termina en punta, lo que hace recordar a
Analcimorphus. Sinfisis concava por lateral y se origina por detras de los c1 al
igual que ocurre en Pelecyodon y Schismotherium. Los c1 son los dientes mas
pequefios, separados de los molariformes inferiores por un diastema. m1y m2
son oblongo-rectangulares como en el resto de los perezosos santacrucenses y
m3 es circular con inclinacién variable. El proceso condiloideo es corto respecto
a Analcimorphus.

El género también esta caracterizado por varios caracteres 6ticos como

la exposicidn lateral de la fenestra coclear bien desarrollada, la articulacion del
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estilohial orientada ventrolateralmente, y abertura ventral del canal para la
arteria occipital se encuentran en una misma (Patterson et al., 1982 y Gaudin,
1995).

Material Tipo: MACN-A 4637, maxilar derecho con toda la denticion. Neotipo.
Localidad tipo y edad: Kilin - Kaik (= Ea. Killik Aike Norte), Santa Cruz,

Argentina. Fm. Santa Cruz, Mioceno Temprano.

Especie tipo: Planops longirostratus Ameghino, 1887 Figura IV — 34.

Diagnosis enmendada: la misma que el género por monaotipia.

Materiales asignados a Planops longirostratus

MACN-A 4637: neotipo. Maxilar derecho bastante completo.

MACN-A 4638: porcion de paladar con dentadura.

FMNH P13148: craneo reconstruido con mandibula.

YPM-PU 15346: craneo reconstruido. Holotipo de Planops grandis.

YPM-PU 15595: craneo reconstruido. Holotipo de Hapalops vulpiceps.

Sinonimias propuestas

Hapalops vulpiceps Scott 1904. Figura IV — 24.

Otra especie basada en un craneo fuertemente deformado (YPM-PU 15595).
Sin embargo, es posible observar algunas caracteristicas interesantes como el
rostro angosto y la posicion del C1 ubicado a una distancia considerable del
borde del maxilar. Estas dos caracteristicas cuadran bien con nuestra diagnosis
del género, y ademas estando el maxilar roto, la distancia entre el C1y el borde
del maxilar es superior al largo diastema. Ademas la constriccién postorbital es
poco notoria y los nasales estan muy elongados. Pese a que el material tiene

una LON pequefia (128 mm) en comparacion a la de ejemplares de muchisimo
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mayor tamafio, las particularidades anatomicas mencionadas obligan a reubicar

al taxén dentro del género Planops.

Planops grandis Scott 1904. Figura VI -7

Especie basada en un craneo (YPM-PU 15346) muy similar a P. longirostratus
pero remarcando que el punto mas alto del crdneo es a la altura de los
frontales y no de los parietales como en P. longirostratus y que la especie es la
gue alcanza un mayor tamafio (LON 220 mm, tamafio que es considerado en la
diagnosis planteada). Sin embargo, el resto de la anatomia craneana, con sus
caracteristicas principales, como la regién del maxilar anterior al C1 o el largo
del craneo son respetadas. En el marco de la diagnosis definida se considera
gue el motivo de Scott no es suficiente para definir una nueva especie para el
género, ya que en este caso unicamente referia al punto mas alto del craneo ,
gue en género como Hapalops puede variar entre individuos de una misma

especie.

6. 2. G. LISTADO DE MATERIALES NO IDENTIFICABLES

A continuacion se listan y describen aquellos taxones a los que no se ha
podido llegar a un conclusién taxondmica, ya sea por ausencia de los
materiales tipo o porque los materiales disponibles fueron insuficientes para

poder realizar una correcta determinacion.

Hapalops ellipticus Ameghino, 1887. Figura IV - 3: nomen vanum; el material
tipo de la especie (MLP 4-44) consiste en un fragmento de rama mandibular
izquierda con los molariformes rotos a la altura de la rama horizontal. Las

caracteristicas observables en este material, en el que fue fundada la especie,
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son poco diagnésticas y hacen que la misma pueda ser asignable a varios de
los géneros estudiados pues la morfologia de los molariformes mandibulares se

encuentra muy conservada.

Trematherium intermixtum Ameghino, 1887. Figura VI - 8: nomen vanum; el
material tipo de la especie (MLP 4-45) consiste en un fragmento de rama
mandibular izquierda con los alveolos de los molariformes pero sin caniniforme.
Las caracteristicas observables en este material, son poco diagnésticas y
hacen que la misma pueda ser asignable a varios de los géneros estudiados
pues la morfologia de los molariformes mandibulares se encuentra muy

conservada en estos grupos.

Zamicrus admirabilis Ameghino, 1889: nomen vanum; especie histéricamente
muy relacionada a Hapalops. ElI material tipo (MACN-A 214) de la especie
consiste en un caniniforme fragmentado. Las caracteristicas observables en
este material, en el que fue fundada la especie, son poco diagnosticas y hacen

gue la misma pueda ser asignable a varios de los géneros estudiados.

Hapalops crassidens Ameghino, 1891b: nomen dubium, el material tipo no ha
sido hallado y no hay materiales que puedan corresponderse con la descripcion
dada que se distingue por ser un material de mayor tamafio y de dientes mas

desarrollados que H. rectangularis.

Hapalops crassignathus Ameghino, 1891b. Figura IV - 8. nomen vanum; el
material tipo de la especie (MACN-A 4524) consiste en un fragmento de rama

mandibular derecha con los dos ultimos molariformes presentes y parte del
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alveolo del m1. Ameghino destaca que el m2 tiene un gran diametro transversal
con bordes redondeados y que la rama mandibular es baja y gruesa. Sin
embargo, el m2 presenta esa morfologia en todos los géneros estudiados,
aunque es cierto que la redondez puede variar segun el patrén de desgaste de
los individuos, y la ARM es de 20 mm, contra los 22 mm de H. rectangularis.
Por lo expuesto, se concluye que las caracteristicas de este material, son poco
diagnésticas y hacen que la misma pueda ser asignable a varios de los

géneros.

Hapalops cilindricus Ameghino, 1891b. Figura IV - 7: nomen vanum; el material
tipo de la especie (MACN-A 4525) consiste en un fragmento de rama
mandibular izquierda con los dos ultimos molariformes presentes y parte del
alveolo del m1. EI m3 es circular, como se ha descrito para varios taxones
estudiados en esta tesis y como también se dijo la ubicacion de la rama lateral
del canal mandibular por si mismo, no tiene peso taxonémico para separar
especies. Por ende, las caracteristicas observables en este material, son poco
diagnosticas y hacen que la misma pueda ser asignable a varios de los

géneros estudiados.

Hapalops elongatus Ameghino, 1891b: nomen dubium, el material tipo no ha
sido hallado y no hay materiales que puedan corresponderse con la descripcion
dada que la misma refiere a la morfologia de los parietales, ademas de las
caracteristicas tipicas de H. rectangularis como la morfologia dentaria
divergentes y longitud del craneo. Scott (1904) asigna una cantidad de

materiales a esta especie, con las caracteristicas tipicas del género. De todas
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formas, al no disponer del material tipo resulta dificil hacer comparaciones

anatémicas con las descripciones originales de Ameghino.

Hapalops gracilidens Ameghino, 1891b. Figura IV - 12: nomen vanum, las
caracteristicas del material tipo (MACN-A 4517) hacen que sea imposible
definir adecuadamente la especie. El C1 no permite identificar a la especie,
porque soOlo se conserva su alveolo incompleto. A pesar de esto, podria
inferirse que el caniniforme es de tamafio comparable a los molariformes.
Empero al hacer este tipo de inferencias, con implicancias genéricas (dado que
la especie podria pasarse al género Hyperleptus) hay que considerar que el
material tipo Unicamente preserva el alveolo incompleto del caniniforme y que
el M4 esta roto a la altura del paladar. Por otra parte, Scott (1904) asigna un
craneo completo (YPM-PU 15525, Figura VI - 9) a la especie, el cual comparte
las mismas caracteristicas dentarias que el tipo de Ameghino. Es interesante
destacar que el ejemplar en cuestion es un individuo juvenil. Es cierto que no
se ha establecido un criterio en esta tesis para la identificacion de juveniles,
pero el exagerado abovedamiento en la region parietal, que también se
observa no solo en especies actuales (Naples, 1982), sino en un gran namero
de mamiferos (Rager et al., 2014), la medidas del craneo (LON 102 mm), la
ausencia de accidentes anatdmicos que se forman a causa de la edad (e.g.
cresta occipital y sagital) y la inusual cantidad de suturas que pueden

observase (incluida la maxilo-palatal en el paladar duro) avalan este criterio.

Hapalops minutus Ameghino, 1891b. Figura IV - 14: nomen vanum, el material
tipo de la especie (MACN-A 4527) consiste en un fragmento de rama

mandibular derecha con los molariformes rotos. Las caracteristicas observables
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en este material, en el que fue fundada la especie (una pequefia excavacion
lateral de los m1 y m2), son poco diagndésticas y hacen que la misma pueda ser
asignable a varios de los géneros estudiados pues la morfologia observada
esta muy conservada en estos taxones y no es suficiente para diferenciar una

especie o crear nuevas.

Hapalops robustus Ameghino, 1891b: nomen dubium, el material tipo no ha
sido hallado y no hay materiales que puedan asignarse a la descripcién dada
pues los restos asignados a la especie son muy fragmentarios y no permiten

medir largo de series dentarias 0 ancho entre caniniformes.

Hapalops testudinatus Ameghino, 1891b. Figura IV - 17: nomen vanum; el
material tipo de la especie (MACN-A 4520) consiste en un paladar fragmentado
con los molariformes rotos y parte de la region de la caja craneana. Las
caracteristicas observables en este material, en el que fue fundada la especie,
son poco diagnosticas y hacen que la misma pueda ser asignable a varios de
los géneros estudiados pues la morfologia de los molariformes maxilares se
encuentra muy conservada y la forma que puedan adoptar los mismos al estar

rotos no es suficiente para diferenciar una especie o crear nuevas.

Prepotherium Ameghino, 1891b: nomen vanum; el género y sus especies estan
fundadas sobre restos de paladares fragmentados y Unicamente con los
molariformes presentes. Excepto por el tamafio, que en ocasiones es
comparable a Planops, Hyperleptus o Analcimorphus, las caracteristicas
observables en estos materiales son poco diagnosticas y hacen que la misma

pueda ser asignable a varios de los géneros estudiados.
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Hapalops grandaevus Mercerat, 1891: nomen dubium, el material tipo de la
especie corresponde a una rama mandibular con todos los dientes presentes,
pero que no ha sido hallada en las colecciones. Tampoco hay materiales que
puedan asignarse a la descripcién original, por lo que no se pudo tomar

mayores decisiones taxonémicas.

Hyperleptus littoralis Ameghino, 1891b: nomen vanum; este material (MACN-A
4647) consiste en una mandibula sin dientes. Las caracteristicas diagnosticas
del género se encuentran principalmente en su anatomia craneana, y las
caracteristicas mandibulares son poco diagnosticas y hacen que la misma

pueda ser asignable a varios de los géneros estudiados.

Hyperleptus schizognathus Ameghino, 1891b: nomen dubium, no hay registros
de material tipo, s6lo se conserva un material (MACN-A 4648 - 49) que consiste
en una mandibula incompleta. Las caracteristicas diagnésticas del género se
encuentran principalmente en su anatomia craneana, Yy las caracteristicas
mandibulares son poco diagndsticas y hacen que la misma pueda ser

asignable a varios de los géneros estudiados.

Metopotherium splendens Ameghino, 1891b: nomen dubium, género
santacrucense fundado por Ameghino y relacionado con Hapalops. El material
tipo no ha sido hallado y no hay materiales que puedan corresponderse con la

descripcion dada.
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Paraplanops oblongus Ameghino, 1891b: nomen vanum; Ameghino relaciona el
material tipo (MACN-A 4638) de la especie a Planops. Este consiste en un
fragmento de maxilar con algunos molariformes. Las caracteristicas
observables en los molariformes maxilares de este material, son poco
diagnésticos y hacen que la misma pueda ser asignable a varios de los

géneros estudiados pues la morfologia de estos dientes es muy conservada.

Pelecyodon maximus Ameghino, 1891b: nomen vanum; el material con el que
fue fundada la especie (MACN-A 4658, un molariforme) hacen que sea

asignable a cualquiera de los géneros estudiados.

Eleutherodon heteroclitus Mercerat, 1891: nomen dubium, el material tipo (MLP
4-32) de la especie corresponde a una mandibula que no ha sido hallado.
Ademas esta especie, similar al género Eurysodon, posee molariformes
oblongo-rectangulares con bordes redondeados, que como hemos mencionado

son resultado del patron de desgaste del individuo.

Eurysodon boulei Mercerat, 1891: nomen dubium, el material tipo completo

(varios restos maxilares y una mandibula) no ha sido hallado.

Eurysodon nasutus Mercerat, 1891: nomen dubium, el material tipo completo
(MLP 4-6, crdneo y mandibula) no ha sido hallado, sélo se preserva un maxilar
derecho con todos los molariformes, un diastema y el alveolo del caniniforme
(Figura VI - 10). Este material podria asignarse al género Hapalops, pero ante

la ausencia del material tipo no puede tomarse una decision taxonémica al
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respecto considerando que todas las caracteristicas de este género estaban

basadas en su anatomia craneana.

Eurysodon rostratus Mercerat, 1891: nomen dubium, el material tipo de la
especie corresponde a varios restos mandibulares que no han sido hallados.
Esta especie ademés se basa en poseer diferencias de tamafio y proporciones
con E. boulei por lo que se hizo imposible asignar nuevos materiales a la

misma.

Stenocephalus hybridus Mercerat, 1891 Figura VI - 11: nomen vanum, el
material tipo de la especie (MLP 4-15) consiste en un craneo, mal preservado,
con el paladar y todo los molariformes rotos salvo el M4 izquierdo que es
oblongo-rectangular. La parte mas anterior del craneo con los caniniformes
esta rota pero se observa un diastema. Las caracteristicas observables en este
material, en el que fue fundada la especie, son poco diagnosticas y hacen que
la misma pueda ser asignable a varios géneros estudiados (como Hapalops,
Hyperleptus o Planops) pues la morfologia de los molariformes maxilares se
encuentra muy conservada y la forma que puedan adoptar los mismos no es

suficiente para diferenciar una especie.

Stenocephalus australis Mercerat, 1891. Figura VI - 12: nomen dubium, el
material tipo (MLP 4-49) completo (craneo) no ha sido hallado, sélo se preserva
la mandibula que no tiene ninguna de las caracteristicas diagnosticas de la
especie pues soblo preserva los ultimos tres molariformes y se ha asignado a la
especie sin justificacion alguna. No hay otros materiales que puedan asignarse

a la especie.
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Stenocephalus cognatus Mercerat, 1891: nomen dubium, el material tipo (MLP
4-36) completo (craneo) no ha sido hallado, y por la diagnosis sélo se infiere
que el taxon era de gran tamafio pues la LSS era de 50 mm y el diastema de

13 mm.

Mecorhinus primus Ameghino, 1894: nomen dubium, género mencionado por
Ameghino (1894) y relacionado con Hapalops. El material tipo no ha sido
hallado y no hay materiales que puedan corresponderse con la descripcion

dada.

Planops obesus Ameghino, 1894. Figura IV - 35: nomen vanum; el material
(MACN-A 1086) y las caracteristicas en las que fue fundada la especie
(fragmento mandibular Unicamente con el cl1 presente y de aparente mayor
tamafo que P. longirostratus) hacen que la misma sea asignable a varios de

los géneros estudiados.

Hapalops platycephalus (Scott 1904) Figura IV - 22: nomen vanum. El material
tipo de esta especie (YPM-PU 15564) estd muy deformado. De todas formas,
Scott se refirid a la especie por su tamafio pequefio (LON 110 mm), craneo
bajo, regidon occipital ancha y sin cresta sagital u occipital. A pesar que el
craneo sea corto, la LSS (41 mm) y LMS (26 mm) coinciden con las de H.
rectangularis. La corta longitud craneana, la ausencia de accidentes
anatémicos marcados (crestas sagital y occipital) y el abovedamiento de la
region parietal, puede sugerir que se trate de un individuo juvenil (ver H.

gracilidens, donde se desarrolla este tema en detalle). Las demas
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caracteristicas como el crdneo bajo y ancho, y la region occipital expandida son
consecuencia de la compresion que sufri6 el material y que el propio Scott

(1904) reconoce en su diagnosis.
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ANALISIS FILOGENETICO
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7. ANALISIS FILOGENETICO

El andlisis filogenético realizado arrojé como resultado un anico arbol de
maxima parsimonia, con un total de 1646 pasos; un indice de Consistencia (IC)

de 0,332; un indice de Retencion (IR) de 0,667. FIGURA VII - 1.

7. A - NODO 6. FOLIVORA

Este clado incluye a todos los perezosos vivientes y a los extintos
incluidos en este estudio. Se sustenta la monofilia de los Folivora, en el que
Bradypus adopta la posicion de grupo hermano del clado. El clado esta
fuertemente soportado por un indice de Bremer de 21 y un valor de Bootstrap
de 99. Presenta 32 sinapomorfias inequivocas: (37:3) alto de la mandibula,
(42:2) condilo cercano al coronoides, (49:1) presencia de fosa medial en el
proceso angular, (61:1) sinfisis mandibular cerrada, (74:1) presencia de
abertura posterolateral del canal mandibular, (79:1) estilohial con proceso
posterior, (81:1) Relacion largo del humero vs largo del craneo cercana a 1,
(85:3) largo del hocico desarrollado, (110:1) yugal con participacion en la
formacion del foramen maxilar, (114:2) proceso dorsal del premaxilar reducido,
(119:2) nasoturbinales desarrollados, (120:1) paladar plano entre las hileras
dentarias, (123:1) paladar con rugosidades y huecos, (127:0) paladar termina a
la altura del foramen esfenopalatino, (135:2) lamina vertical del pterigoides muy
desarrollada, (142:2) foramen lagrimal bien desarrollado, (145:2) yugales con
procesos ascendente y descendente, (158:2) foramen oval entre aliesfenoides,
pterigoides y escamoso, (160:1) foramen Optima y fisura esfenorbital comparten
abertura externa, (162:2) eminencia 6sea del foramen orbital desarrollada,

(174:2) seno frontal desarrollado, (205:1) parte posterior del timpanico articula
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con escamoso Yy proceso mastoideo, (217:2) entotimpanico mas largo que
timpanico, (218:1) ambos huesos del mismo largo por ventral, (224:1) superficie
vertical del entotimpénico plana con una fosa por dorsal, (227:2) gran
participacion del entotimpénico para el surco de la arteria carétida, (232:1)
entotimpanico y mastoides contactan, (234:2) exposicién lateral de pars
mastoidea poco desarrollada, (269:1) surco de la arteria carétida sinuoso y
(279:1) borde medial de la cavidad glenoidea mandibular con una

protuberancia.

NODO 7. EUTARDIGRADA

Este clado incluye a la agrupacion (Mylodontidae + Megatherioidea). El
nodo presenta un soporte de Bremer alto (11) y un valor de Bootstrap de 33. Se
apoya en 20 sinapomorfias no ambiguas: (56:2) condilo mandibular inclinado
posteroventralmente, (62:2) sinfisis alargada, (65:2) sinfisis de perfil concavo
por lateral, (68:1) porcion edéntula de la sinfisis mandibular desarrollada, (71:1)
bordes laterales de la sinfisis hacia afuera, (133:1) pterigoides con superficie
lateral rugosa, (140:0) porcion orbital del lagrimal mayor que la facial, (145:3)
yugales con procesos ascendentes, descendentes y medios, (169:1) arcada
cigomatica horizontal en vista lateral, (195:1) condilos alargados
anteroposteriomente, (209:0) sin recessus meatus, (223:1) entotimpanico se
expande posteriormente, (242:1) prmontorio globoso posteriormente, (247:0)
fenestra coclear visible por lateral, (249:1) meato acustico interno profundo y no
dividido, (253:1) timpanohial expandido distalmente, (254:1) fosa del estilohial,
(256:1) estilohial articula con varios otros huesos, (275:1) angulo del martillo de
180° y (282:0) ausencia de borde desarrollado en posterior del glenoide

mandibular.
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7. B.-NODO 8. MYLODONTIDAE - FIGURA VIl - 2

Este clado presenta un valor bajo de Bremer (2) y un Bootstrap de 22.
Se encuentra soportado por 6 sinapormofias no ambiguas que se asignan
inequivocamente a este nodo: (46:0) proceso coronoides sin surco medial,
(53:1) condilo a la altura de la hilera dentaria, (72:0) (73:1) bordes laterales de
la porciobn edéntula de la sinfisis mandibular paralelos e inclinado
anteriormente, (168:1) proceso cigomatico de escamoso alargado y (282:2)

superficie posterior lisa de la cavidad glenoidea mandibular.

NODO 9. INNOMINADO

Este nodo presenta a Nematherium como grupo hermano de todos los
demas Mylodontidae con excepcion de Octomylodon. Con un indice de Bremer
de 5 y un valor de Bootstrap de 66, esta definido por 6 sinapomorfias no
ambiguas: (36:5) m3 con forma de S, (47:2) proceso coronoides corto y ancho,
(48:0) proceso angular corto y alto, (52:1) proceso condiloideo casi vertical en
posterior, (63:1) sinfisis con borde posterior a la altura de los dientes y (124:1)

paladar se une al pterigoides por medial y lo recorre como lamina.

NODO 10. INNOMINADO

Este nodo, por hora innominado, incluye dos grandes grupos. Por un
lado los Scelidotheriinae (Nodo 11) y por el otro los Mylodontinae (Nodo 12).
Presenta un alto indice de Bremer (55) y un valor de Bootstrap de 11 y se
define sobre 13 sinapomorfias no ambiguas: (51:0) proceso condiloideo corto,
(82:0) craneo corto y ancho, (87:1) hocico rostral elevado anteriormente, (94:1)
exposicién del supraoccipital por dorsal presente, (117:1) foramen incisivo

reducido a una fisura, (137:1) pterigoides inflado en su base, (152:1) proceso
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descendente del yugal es ancho en su base, (172:2) sutura frontoparietal
posterior al glenoide mandibular, (174:3) gran seno frontal, (228:0) sin proceso
del entotimpanico que se extienda sobre el timpanico, (234:1) pars mastoidea
bien visible por lateral, (263:2) trompa de Eustaquio dirigida hacia anterior y

(270:3) arteria occipital confinada sobre su propio canal.

7.B.1.-NODO 11. SCELIDOTHERIINAE - FIGURA VII - 3

Este nodo comprende a los scelidoterinos Scelidotherium y Catonyx.
Esta muy fuertemente soportado (valor de Bremer de 14 y Bootstrap de 98) y
se soporta en 23 sinapomorfias no ambiguas: (14:2) c1 no es ni el mas
pequefio ni el mayor de los dientes, (17:3) superficie oclusal plana, (20:4)
caniniformes planos, (26:0) Cl1 recto, (31:3) M1 lobulado, (32:4) ml
irregularmente lobulado y alargado, (33:5) M2 y M3 lobulados, (34:5) m2
lobulado, (55:1) condilo mandibular plano en vista posterior, (85:1) hocico
alargado, (93:1) lineas temporales convergen pero no se contactan, (100:2)
nasales alargados y angostos, (105:1) maxilares elevados para los alveolos,
(107:0) maxilares no contacta con frontales, (111:0) proceso medial del maxilar
mas desarrollado que el lateral, (113:0) premaxilares fuertemente soldados al
craneo, (121:1) paladar plano, (146:0) procesos postorbitales ausentes, (189:1)
condilos occipitales llegan a la altura del foramen magnum, (199:1) alas
vomerianas cubren al etmoides en la nasofaringe y (238:2) cresta nucal y

exoccipitales divergen proximalmente y convergen distalmente.

7.B. 1. - NODO 12. MYLODONTINAE - FIGURA VII - 3
Los milodontinos  representados por  (Pseudoprepotherium

(Octodontotherium (Mylodon (Paramylodon (Pleurolestodon (Glossotherium
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(Lestodon Thinobadistes))))))) presentan un indice de Bremer de 6 y un valor
Booststrap de 44. El clado estd caracterizado por 10 sinapomorfias no
ambiguas: (36:1) m3 circular, (40:1) rama mandibular cubre los dientes
posteriores, (60:1) plano de articulacion del condilo mandibular variable, (65:1)
sinfisis recta en vista lateral, (67:1) sinfisis de ancho considerable, (91:1)
craneo con region nasal y del encéfalo horizontal, (103:1) maxilares con fosa
lateral, (191:1) céndilos occipitales ni alargados ni comprimidos, (248:1) surco
medio de la fenestra coclear bien desarrollado y (260:3) foramen

estilomastoideo se conecta con el canal de la a. occipital por un surco marcado.

NODO 13. INNOMINADO

El nodo corresponde al agrupamiento (Octodontotherium (Mylodon
(Paramylodon (Pleurolestodon (Glossotherium (Lestodon Thinobadistes)))))),
bien soportado por un indice de Bremer de 4 y un Bootstrap de 50. El nodo
esta caracterizado por 8 sinapomorfias no ambiguas: (22:0) fosa anterior al C1
ausente, (67:2) sinfisis muy ancha, (71:0) sinfisis no evertida lateralmente,
(142:0) foramen lagrimal pequefio, (168:2) proceso cigomatico del escamoso
alargado, (195:0) condilos no conspicuos ventralmente, (247:1) fenestra coclear

expuesta lateralmente y (258:2) foramen estilomastoideo anterior.

NODO 14. INNOMINADO

Nodo formado por el siguiente agrupamiento: (Mylodon (Paramylodon
(Pleurolestodon (Glossotherium (Lestodon Thinobadistes))))) con un Bremer de
2, un Bootstrap de 52 y con 8 sinapomorfias no ambiguas; (16:1) molariformes
con eje mayor oblicuo (65:0) extremo anterior de la sinfisis en vista lateral es

convexo, (92:1) fosa temporal plana, (95:1) arco cigomatico competo, (111:0)
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proceso medial del maxilar mas desarrollado que el lateral, (149:0) proceso
ascendente del yugal ancho, (171:1) proceso cigomatico con borde libre ancho

y aplanado y (235:1) depresion mastoidea desarrollada.

NODO 15. INNOMINADO

El nodo contiene a (Paramylodon (Pleurolestodon (Glossotherium
(Lestodon Thinobadistes)))), consta de un indice de Bremer de 2 y un valor de
Bootstrap de 38, ademas el nodo posee 8 sinapomorfias no ambiguas; (32:3)
ml irregularmente lobulado, (34:4) m2 irregularmente lobulado, (94:0)
supraoccipital no presente en el techo del craneo, (115:1) fisura Glasser abre
en un surco especializado, (230:0) entotimpanico casi no participa en la
formacion de la cavidad timpanica, (231:0) expansiéon medial del timpanico
dorsal al piso del basicraneo, (243:0) proceso crista facialis poco desarrollado y
(260:2) foramen estilomastoides conectado con el canal de la arteria occipital

por un surco pequefio.

NODO 16. INNOMINADO

Nodo avanzado dentro del clado de los Mylodontidae conformado por
(Pleurolestodon (Glossotherium (Lestodon Thinobadistes)))). Tiene un indice de
Bremer de 1 y un valor bajo de Bootstrap (20) y se ampara en 3 sinapomorfias
no ambiguas: (30:1) cl triangular con el &pice anterior, (82:2) craneo algo

alargado y ancho, y (186:0) condilos occipitales bien separados.

NODO 17. INNOMINADO
Este nodo corresponde a (Glossotherium (Lestodon Thinobadistes)))).

Soportado débilmente por un indice de Bremer de 1 y un valor de Bootstrap de
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26, resguarda 3 sinapomorfias no ambiguas: (20:0) faceta de desgaste de los
caniniformes casi vertical, (25:1) proyeccion del alveolo de los caniniformes

desarrollada y (29:1) C1 triangular.

7.B. 1lll. - NODO 18. LESTODONTINI - FIGURA IV -4

Ultimo nodo del clado Mylodontidae, representado por Lestodon y
Thinobadistes. Estd muy fuertemente soportado por un alto indice de Bremer
(7) y un Bootstrap de 70. El clado esta caracterizado por 11 sinapomorfias no
ambiguas: (32:0) ml ovalado anteroposteriormente, (34:0) m2 ovalado
anteroposteriormente, (44:0) surco medial dentro de la rama vertical ausente,
(47:1) proceso coronoides de largo intermedio, (48:1) proceso angular de largo
intermedio, (51:1) proceso coronoides de largo moderado, (57:1) condilo
mandibular se extiende medial y lateralmente, (76:1) fosa posterior al c1 poco
desarrollada, (97:0) lineas temporales convergen en la linea sagital o cresta
nucal, (111:1) ambos procesos del maxilar de igual longitud y (154:0) yugal con

una unica apdfisis en el proceso descendente.

7. C. NODO 19. MEGATHERIOIDEA - FIGURA VII =5

El nodo incluye a los miembros de las familias Megatheriidae,
Nothrotheriidae, Megalonychidae y a la agrupacién (Schismotherium +
Pelecydon). Aqui se incluyen todos los perezosos santacrucenses (a excepcion
del Mylodontidae Nematherium). Este nodo esta bien soportado por un indice
de Bremer de 6 y pero el valor de Bootstrap es de 17. Se apoya en 19
sinapomorfias no ambiguas: (10:1) fina capa de ortodentina con un grosor
menor que el de la capa externa de cemento, (17:2) superficie oclusal de

molariformes con crestas transversales fuertemente marcadas, (27:1) M4, en
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vista lateral, curvado anteriormente, (32:1) ml de seccion transversal
rectangular, (34:1) m2 de seccidn transversal rectangular, (36:1) m3 de seccion
transversal circular, (76:1) mandibula con fosa muy desarrollada posterior a c1,
(84:1) Posicién de la érbita en vista lateral desplazada ventralmente, en o por
debajo de la hilera dentaria, (93:2) cresta sagital presente, (96:1) fosa presente
detrds de la raiz del arco cigomatico, (106:1) fosa del bucinador bien
desarrollada, (112:1) maxilar con fosa detras del dltimo diente superior, (122:4)
paladar alargado y estrecho, ensanchado en los procesos cigomaticos del
maxilar, (143:1) eminencia lagrimal presente, (147:1) yugal y lagrimal se
solapan en la parte facial del maxilar en vista lateral, (184:1) cresta nucal
sobresale al occipital por caudal, (222:1) borde ventral del entotimpanico
extendido en un proceso anteroventral y (282:2) ausencia del borde posterior

en la cavidad glenoidea mandibular.

NODO 20. INNOMINADO

Nodo innominado formado por el grupo natural (Schismotherium +
Pelecydon). Este clado queda ubicado como grupo hermano de los demas
Megatherioidea. Tiene un indice de Bremer de 3, un alto valor de Bootstrap
(83) y se encuentra sustentado por 5 sinapomorfias no ambiguas: (63:0) la
sinfisis no se extiende posterior al primer diente inferior, (177:0) constriccion
postorbital poco desarrollada, (180:1) eminencia parietal presente, (193:1)
coéndilos occipitales sésiles y (226:1) borde dorsal del entotimpanico sin
proyeccién dorsal y débilmente curvado. Por su parte Pelecyodon esta definido
por autapomorfias; (186:1) condilos occipitales ampliamente separados y con

una distancia minima entre ellos > 10% del LON y (242:1) promontorio con
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forma globosa. En cambio Schismotherium Unicamente queda definido por

(30:1) c1 de seccidn transversal triangular con el apice anterior.

NODO 21. INNOMINADO

Este nodo incluye dos clados, uno el formado por (Analcimorphus
(Megatheriidae Nothrotheriidae)) (nodo 22) y el otro (nodo 29) que incluye al
agrupamiento ((Hapalops Hyperleptus) Meglonychidae)). El innominado nodo
21 tiene un indice de Bremer de 3, un valor de Bootstrap cercano de 3 y es
soportado por 5 sinapomorfias no ambiguas: (3:2) hileras dentarias con los
caniniformes fuertemente deprimidos, (6:1) diastema presente y elongada,
(167:1) escamoso sin protuberancia lateral en la raiz del arco cigomatico para
el seno epitimpanico, (202:1) superficie externa del timpanico rugosa y (240:1)

pterigoides con surco lateral.

NODO 22. INNOMINADO

Este nodo innominado incluye a Analcimorphus como grupo hermano de
los Megatheria. El clado se encuentra soportado por un indice de Bremer de 3
y un bajo Bootstrap de 11. Esta basado en 4 sinapomorfias no ambiguas:
(21:2) C1 bien separados del borde anterior (separacion > 10% LON) del
maxilar, (85:2) longitud del hocico <27% y = 25% del LON, (130:1) ancho de la
region interpterigoidea > 15% del LON y finalmente (230) entotimpanico forma
casi la mitad del piso de la cavidad timpanica. Analcimorphus queda entonces
como grupo basal de MEGATHERIA definido por 12 autapomorfias; (22:1)
presencia de fosa anterior al c1, (37:5) mandibula corta y alta, > 27,5% de MML
(63:3) la sinfisis se extiende posterior al primer diente inferior, (73:1) porcion

edéntula de la mandibula inclinada anterodorsalmente, (156:1) canal
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infraorbitario alargado y desplazado dorsalmente, (168:1) longitud del proceso
cigomatico de escamoso moderado, largo > 5%, < 10% de LON, (181:0)
Occipital inclinado cranealmente en vista lateral (185:1) cresta media del
occipital se extiende dorsalmente sobre el techo del craneo, (198:2)
basiesfenoides con forma de mariposa con dos procesos posteriores y tres
anteriores, dos se extienden lateralmente y uno por medial, (221:1) placa lateral
del entotimpanico muy delgada, (239:1) procesos paraoccipitales desarrollados

y (285:1) foramen postglenoideo presente.

NODO 23. MEGATHERIA — FIGURA VII - 6

Nodo compuesto por las familias Megatheriidae (Planops (Megatherium
Eremotherium)) y Nothrotheriidae (Pronothrotherium (Nothropus
(Nothrotheriops Nothrotherium))). Posee un indice de Bremer de 4 y un bajo
valor de Bootstrap (15). El nodo comparte 4 sinapomorfias no ambiguas: (86:0)
hocico estrecho, ancho < 20% de LON, (199:1) alas del vomer fusionadas,
etmoides no expuestos, (231:1) posicién de la expansion medial del timpanico
dorsal al piso del basicraneo y (260:3) foramen estilomastoideo se conecta a
una pequefia abertura ventral del canal para la arteria occipital mediante un

profundo surco.

7.D. 1. - NODO 24. MEGATHERIIDAE - FIGURA VIl - 6

Nodo conformado por los taxones plio-pleistocénicos Megatherium y
Eremotherium y por el género santacrucense Planops. Megatheriidae posee un
indice de Bremer de 4 y un bajo Bootstrap (17). Se caracteriza por medio de 7
sinapomorfias no ambiguas: (68:2) porcion sinfisial edéntula elongada, (69:1)

limite poco visible entre la sinfisis y la rama horizontal de la mandibula (178:1)
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proceso postorbitario desplazado muy anteriormente, (186:0) coéndilos
occipitales medianamente separados entre si, (208:0) proceso estiliforme
ausente, (211:1) contacto existente entre timpanico y pterigoides y, finalmente,
(223:1) superficie lateral del entotimpénico plana y con muesca dorsal muy
marcada. Planops es un representante de la fauna santacrucense pero no esta
incluido como Megatherioidea basal (Gaudin, 2004) y no es objeto central de
esta tesis. Sin embargo y por su afinidad con los géneros aqui estudiados,
mencionaremos las autapomorfias que apoyan a este género: (35:4) M4
reniforme (51:0) proceso condiloideo corto, < 10% del MML (63:1) borde
posterior de la sinfisis se extiende caudal del primer diente inferior (169:0)
proceso cigomatico inclinado ventralmente en vista lateral (181:0) occipital
inclinado anteriormente en vista lateral (191:1) relacion de ancho / altura del
coéndilo en vista caudal; < 1,0, = 0,75 (247:1) exposicion lateral de la fenestra
coclear bien desarrollada (257:1) direccion de la articulacion del estilohial
ventrolateral y (260:4) foramen estilomastoideo y la abertura ventral del canal

para la arteria occipital se encuentran en una misma fosa.

7.D. Il. - NODO 25. MEGATHERIINAE - FIGURA VII =7

Nodo formado por los grandes representantes plio-pleistocénicos,
Megatherium y Eremotherium. El nodo posee un indice de Bremer de 21, un
altisimo valor de bootstrap (100) y estd soportado por 48 sinapomorfias no
ambiguas: (3:0) Hileras dentarias horizontales, (6:0) ausencia de diastema,
(11:3) capa de cemento hipertrofiada, (13:2) C1 no es el diente mas pequefio ni
el mas grande, (14:2) c1 no es ni el mas grande ni el mas pequefio de los
dientes, (15:0) m3 mas pequefio de los dientes, (19:0) Cl/cl con forma de

molariforme, (20:5) superficie de desgaste de los Cl/cl con crestas
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transversales, (22:1) Fosa anterior C1 presente, (26:0) C1 rectos, (29:4) C1
cuadrado, (30:5) c1 cuadrado, (32:2) m2 cuadrado, (33:3) M2 y M3 cuadrados,
(34:2) m2 trapezoidal, (36:2) m3 trapezoidal, (40:1) rama ascendente cubre los
dientes posteriores parcialmente, (48:1) proceso angular desarrollado, (54:1)
condilo mandibular ovalado en dorsal, (57:3) condilo se tuerce medialmente,
(66:0) no hay quilla en la sinfisis, (71:0) bordes laterales de la sinfisis hacia
afuera, (75:2) canal posterolateral del canal mandibular abre en lateral de la
rama horizontal, (76:0) fosa posterior al c1 ausente, (85:3) porcién edéntula de
la sinfisis mandibular corta, (89:1) nasofaringe alto, (94:2) supraoccipital bien
presente en el techo craneano, (95:1) arco cigomatico completo, (105:2)
maxilares elevados posteriomente para los alveolos dentales, (106:0) fosa del
bucinador ausente, (120:0) paladar concavo entre las hileras dentarias, (136:1)
borde posterior del pterigoides recto, (144:2) yugal con proceso ascendente y
descendente, (155:0) yugales fuertemente suturados, (159:0) foramen
rotundum confluye con la fisura esfenoorbitaria, (161:1) foramen esfenopalatino
justo por anterior de foramen orbitario, (167:0) escamoso sin protrusion para el
seno epitimpanico, (178:2) proceso postorbitario bien anterior, (188:1) condilos
occipitales por encima de la hilera dentaria, (204:1) timpanico se une
fuertemente por dorsal al craneo, (207:1) timpanico con forma circular, (209:1)
recessus meatus presente, (212:1) timpanico forma parte de la fosa glenoidea,
(214:1) meato acustico externo osificado, (217:1) timpanico y entotimpanico de
la misma longitud, (218:0) entotimpanico se extiende por dorsal del timpéanico,
(265:0) foramen lacerado posterior circular y (277:1) glenoideo con forma

circular.
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7. D. lll - NODO 26. NOTHROTHERIIDAE - FIGURA VII = 7

Nothrotheriidae es la otra familia que conforma, junto a los
Megatheriidae, al gran clado Megatheria. La familia esta caracterizada por su
alto indice de Bremer (8), un alto valor de Bootstrap (cercano a 90) y por
poseer 9 sinapomorfias: (46:0) proceso coronoides sin cresta medial, (93:0)
cresta sagital ausente o rudimentaria, (132:1) contacto presente entre
pterigoides y vémer, (189:1) condilos occipitales no se extienden mas alla de la
altura del foramen magnum, (200:1) vomer con quilla muy elongada, (201:1)
exposicion del vomer en la nasofaringe muy desarrollado, (215:1) fisura
Glasser se abre en una ranura caracteristica, (241:1) pterigoides no participa
en la pared de la cavidad timpanica y (243:2) proceso crista facialis grande y

rugoso.

NODO 27. INNOMINADO

Nodo conformado por Nothropus y el grupo hermano (Nothrotheriops
Nothrotherium), con un indice de Bremer de 3 y un valor de Bootstrap de 65.
Comparte 5 sinapomorfias no ambiguas: (33:2) m2 cuadrado, (54:1) céndilo
ovalado, mas ancho que largo en vista dorsal, (137:2) pterigoides con un seno
bien desarrollado, (142:1) foramen lagrimal de tamafio moderado y (282:2)

glenoide rugoso posteriormente.

NODO 28. INNOMINADO

Nodo constituido por Nothrotheriops y Nothrotherium, bien soportado con
un Bremer de 11 y un Bootstrap de 97. El clado presenta 12 sinapomorfias no
ambiguas: (2:4) férmula dentaria 4/3 x 2, (3:0) hileras dentarias horizontales en

vista lateral, (37:2) mandibula elongada y no muy alta, (56:1) coéndilo
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mandibular casi horizontal en vista lateral, (68:2) porcibn edéntula de la
mandibula alargada, (94:0) supraoccipital no expuesto en techo craneano,
(106:0) fosa del bucinador ausente, (111:0) proceso medial del maxilar mas
desarrollado que el lateral, (126:1) foramen postpalatino desarrollado, (138:2)
fenestra pterigoidea presente posteriomente, (196:0) rectus capitis fossae

ausente y (268:0) foramen par la arteria carétida interna ausente.

NODO 29. INNOMINADO

Este nodo agrupa a los (Megalonychidae (Hapalops Hyperleptus)). Esta
nueva agrupacion se encuentra definida por un Bremer de 4 y un bajo valor de
Bootstrap (15). Comparte 5 sinapomorfias no ambiguas: (4:1) dientes divergen
anteriormente, (24:1) caniniformes desplazados lateralmente respecto a la
hilera dentaria, (42:1) procesos de la rama ascendente equidistantes entre si,
(187:2) foramen condiloideo agrandado y (189:1) céndilos occipitales no se

extienden mas alla de la altura del foramen magnum

NODO 30. INNOMINADO

Este clado esta definido por la posicion que ocupan sus representantes
(Hapalops Hyperleptus) y es el grupo hermano de los Megalonychidae (NODO
31). Hapalops e Hyperleptus forman un grupo natural sustentado por un indice
de Bremer de 2, un valor bajo de bootstrap (25) y presenta 4 sinapomorfias no
ambiguas: (177:1) constriccibn postorbitaria bien desarrollada, (180:1)
eminencia parietal presente, (185:1) cresta occipital se extiende hasta el techo
de la cavidad craneana y (194:0) céndilos muy cercanos al foramen
condiloideo. Respecto a sus integrantes, Hapalops presenta 1 autapomorfia;

(93:0) ausencia o cresta sagital pobremente desarrollada, mientras que
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Hyperleptus presenta 3 autapomorfias; (13:2) C1 no es el diente mas pequefio
pero tampoco el mas grande (82:1) crdneo alargado y angosto, y (117:1)

foramen incisivo en forma de ranura.

7. E. NODO 31. MEGALONYCHIDAE - FIGURA VII - 8

Es la familia de perezosos con mas representantes santacrucenses;
ademas de Hapalops e Hyperleptus también incluye a Eucholoeops juno y al
género viviente Choloepus. Esta agrupacion tiene un indice de Bremer de 5, un
valor bajo de Bootstrap (25) y esta ampliamente sustentada por 15
sinapomorfias no ambiguas (entre las que se incluyen varias relacionadas a los
caniniformes): (13) C1 muy desarrollado, (14) c1 fuertemente desarrollado, (20)
superficie de desgaste entre caniniformes oblicua, (23) presencia fosa palatal
detras del C1, (25) alveolos para los caniniformes desarrollados, (29) C1
triangular, (30) y cl1 también triangular, (86) hocico ancho, (88) hocico
expandido anteriormente, (106) fosa del bucinador muy desarrollada, (110)
yugal no participa en la formacion del foramen maxilar, (122) paladar alargado
y ancho en su borde craneal, (178) proceso postorbitario desplazado
anteriormente, (231) expansion medial del timpanico dorsal al basicraneo y
(239) gran desarrollo de los procesos paraoccipitales. Finalmente Eucholoeops
gueda particularmente definido por 4 apomorfias: (56) céndilos occipitales casi
horizontales, (87) hocico alto, (94) el supraoccipital no se observa en el techo

craneano y (165) aliesfenoides no contacta con el parietal.

NODO 32
El nodo incluye a todos los Megalonychidae con excepcion de

Eucholoeops. Tiene un buen valor de soportes con un indice de Bremer de 14y
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un valor de Bootstrap de 52. Se apoya en 20 sinapomorfias no ambiguas: (3:3)
caniniformes fuertemente deprimidos, (33:2) M2 y M3 trapezoidales, (35) M4
triangular, (48:0) proceso angular corto y alto, (57:1) condilo mandibular se
extiende medial y lateralmente, (82:2) crdneo ancho y alargado, (90:2) angulo
basicraneo y basifacial reflejo, (103:1) maxilares con curvatura para los ollares,
(142:1) foramen lagrimal de tamafio moderado, (167:0) escamoso sin espacio
para seno epitimpéanico, (171:2) borde del proceso cigomatico puntiagudo,
(181:0) occipital inclinado anteriomente en vista lateral, (240:0) pterigoides sin
surco lateral, (259:2) canal estilomastoideo posterolateral, (268:0) sin foramen
para la a. cardtida interna, (271:1) Senos venosos del foramen magnum
presentes, (276:1) glenoide ventral al meato acustico, (277:2) glenoide
ensanchado, (282:0) superficie posterior del glenoide lisa y (286:2) raiz del

proceso cigomatico apunta a lateral.

NODO 33

El nodo 33 abarca a (Pliomorphus (Megalonyx Pliometanastes)). Con un
indice de Bremer de 3 y un valor de Bootstrap de 34, el nodo esta basado en
11 sinapomorfias no ambiguas: (83:1) cavidad craneana baja y ancha, (130:2)
amplia distancia interpterigoidea, (146:2) proceso postorbital del arco
cigomatico presente, (152:1) proceso descendente del yugal de ancho variable,
(168:2) arco cigomatico alargado, (170:2) arco cigomatico alto, (189:0) céndilos
protruyen mas alla del foramen magnum, (204:1) timpénico fusionado
dorsalmente, (225:1) entotimpanico dirige hacia anteroposterior, (239:2)
proceso paraoccipital desarrollado y (283:2) glenoide separado del poro

acustico.
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NODO 34

Nodo formado por Megalonyx + Pliometanastes; posee un indice de
Bremer de 2, un valor de Bootstrap de 32 y estd basado en 3 sinapomorfias
Unicas: (94:0) supraoccipital no llega dorsal del craneo, (235:1) depresion

mastoidea poco profunda y (236:2) proceso mastoideo muy desarrollado.

NODO 35

Este nodo comprende a (Choloepus (Acratocnus (Neocnus (Parocnus
Megalocnus)))). Esta débilmente soportado por un Bremer de 2 y un Boostrap
de 17 y se apoya en 10 sinapomorfias no ambiguas: (43:0) sin distincion entre
rama horizontal y sinfisis mandibular, (55:3) céndilo mandibular convexo
medialmente y céncavo lateralmente, (84:0) Orbitas altas y angostas o
globosas, (109:0) maxilar contacta con lagrimal dentro de la orbita, (202:0)
timpanico liso externamente, (221:1) placa lateral del entotimpanico muy
delgada, (224:2) superficie lateral del entotimpanico plana, (227:1)
entotimpéanico participa en formar la pared y parte del techo del sulco de la
arteria carétida interna, (247:1) fenestra coclear expuesta por lateral y (280:0)

borde lateral del glenoide mandibular no desarrollado.

NODO 36

Este nodo incluye a Acratocnus y a su grupo hermano conformado por
(Neocnus (Parocnus Megalocnus)). Posee soportes bajos de Bremer (1) y de
Bootstrap (15), pero apoyado en 10 sinapomorfias no ambiguas: (46:0) proceso
coronoides sin surco medial, (47:2) proceso coronoides corto y ancho, (51:2)
coronoides alargado, (60:0) superficie articular del condilo mandibular regular,

(81:1) relacion largo craneo /largo humero, similar a 1, (120:0) paladar concavo
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entre las hileras dentarias, (146:0) sin proceso postorbital, (149:2) proceso
ascendente del yugal en forma de vara, (186:0) condilos occipitales apenas

separados entre si y (187:2) foramen condiloideo muy agrandado.

NODO 37

El nodo 37 sostiene a la agrupacion (Neocnus (Parocnus Megalocnus)).
Esta poco soportado por un bajo valor de Bremer (1) y de Bootstrap (12) y
reconocido apenas por dos sinapomorfias referidas a la particular forma de sus

caniniformes: (29:2) C1 rectangular y (30:2) c1 meniscoide.

NODO 38

Este nodo, que contiene a Megalocnus y Parocnus, esta bien soportado
con un Bremer de 6 y un Bootstrap de 61 y con 10 sinapomorfias inequivocas:
(19:2) caniniformes incisiformes, (34:2) m2 trapezoidal, (45:0) proceso
coronoides no se tuerce posteriormente, (56:1) condilos occipitales casi
horizontales, (130:2) gran distancia interpterigoidea, (137:2) pterigoides con
seno muy desarrollado, (173:2) frontales y parietales aplanados
mediolateralmente 'y convexos anteroposteriormente, (188:1) condilos
occipitales por dorsal de la hilera dentaria, (197:1) basioccipital angosto y

convexo, y (283:2) glenoide bien separado del poro acustico.
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CAPITULO VIII
DISCUSION
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8. DISCUSION

8. 1. A. SISTEMATICA

Es indiscutible que toda revision sistematica debe ser sustentada en la
confrontacién de los especimenes tipo de las especies involucradas en el
estudio. Sin embargo, esta premisa no siempre puede ser satisfecha por
distintos motivos, como por ejemplo la pérdida de estos ejemplares. En estas
circunstancias, muchas veces quedan las descripciones y figuras elaboradas
por aquellos autores que las formularon. En el caso de los Folivora
santacrucenses fundados por Ameghino entre 1887 y 1908, y en particular en
aquellos de 1887, se pone de manifiesto una combinacion compleja de
eventos. Por un lado, gran parte de los ejemplares tipo de las 14 nuevas
especies descritas en 1887 no se han podido hallar (Fernicola, 2011a),
habiendo realizado una busqueda exhaustiva en las colecciones durante el
desarrollo de esta tesis. Este situacion se complejiza en las descripciones
originales de Ameghino (1887) y en aquellas ampliadas en Ameghino (1889)
debido a que no incluyen imagenes de ninguno de los especimenes descritos.
Al mismo tiempo, Ameghino (1887, 1889) utilizaba estas primeras especies
como estructura taxondmica de comparacion para los nuevos especimenes
gue su hermano, Carlos, traia de sus expediciones a la Patagonia Argentina.
Florentino comparaba las caracteristicas de los nuevos ejemplares con
aquellas de las especies ya descriptas, que en este caso eran las especies tipo
de los géneros. Asi, Florentino no sélo tenia entre sus manos el ejemplar o el
concepto de las especies, Sin0O nuevos especimenes y sus comparaciones
ampliaban notablemente las caracteristicas originalmente descritas. Esta
situacion permiti6 entonces tomar como criterio no solo las escuetas
descripciones, carentes de figuras, de Ameghino (1887, 1889), sino también
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seguir el derrotero de aquel ejemplar que le permiti6 a Florentino ampliar el
concepto de la especie junto con el nuevo espécimen en sus descripciones.
Este hecho resulté importante para la revision sistematica realizada en
esta tesis, dado que los especimenes tipo fueron empleados por Ameghino y
por otros investigadores que lo sucedieron. En patrticular, es notable el trabajo
realizado por Scott (1903, 1904). Este paleontélogo bas6 gran parte de sus
propuestas taxondémicas sobre los ejemplares presentados a él como tipo de
las especies, en su visita a las colecciones argentinas (en 1901) alojadas en el
Museo de La Plata y en la casa del propio Ameghino, que por aquel entonces
formaban parte de su coleccion personal. El trabajo de Scott (1903, 1904) fue
vital en el conocimiento de los Folivora santacrucenses dado que fue el que
mayor consenso obtuvo en la comunidad paleontoldgica y sobre el cual se
basaron muchos de los estudios posteriores y de la actualidad. Por ello al
momento de tomar decisiones taxondmicas, se prestd particular atencién a
estos eventos histéricos, sobre todo cuando fue necesario designar un neotipo.
En lo que refiere a Hapalops, se dio prioridad a preservar el concepto del
taxon. En tal sentido, resulté paradigmatico el caso de H. rectangularis, especie
tipo del género, cuyo ejemplar se encuentra perdido, por lo que se propuso un
neotipo (el espécimen MACN-A 2089 — 92). Se consider6 este ejemplar, debido
a que a partir de 1889 fue utilizado como referencia de la especie,
configurandose asi en el objeto portador del concepto de la especie. Asimismo,
el espécimen MACN-A 2089 — 92 ha sido utilizado como material de referencia
del género (Mones, 1986; Brandoni et al., 2016), otro motivo para respaldar la
designacion de un neotipo.
Tratamiento diferencial al de H. rectangularis recibieron las especies H.

crassidens, H. elongatus, H. robustus y H. grandaveus cuyos materiales tipo
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no se han encontrado. Debido a sus breves descripciones y la no sustitucion
por algun espécimen que fuera utilizado como referencia, estas cuatro
especies se designaron nomen dubium.

Por su parte, H. ellipticus, H. crassignathus, H. cylindricus, H.
gracilidens, H. minutus, H. testudinatus y H. platycephalus fueron designados
nomen vanum debido a que los materiales tipo no eran lo suficientemente
diagnésticos para identificar al taxén y diferenciarlo de otros. Hapalops
ellipticus, H. crassignathus, H. cylindricus, H. minutus y H. grandaveus fueron
descriptos basados en restos mandibulares fragmentarios, que presentan
unicamente la hilera de molariformes o parte de ella, lo que no permite hacer
diferenciaciones inter o intragenéricas.

En el caso de Schismotherium, su ejemplar tipo también se encuentra
perdido. El concepto del tipo de este género se basé en un ejemplar distinto al
descrito originalmente. Por tal motivo este nuevo ejemplar de referencia fue
tenido en cuenta para definir el neotipo de este taxon (Racco et al., 2018). Se
defini6 como neotipo al espécimen MACN-A 6445 - 70 para Schismotherium
fractum. Este fue utilizados por Ameghino (1887, 1889, 1891a, 1891by 1894),
y por Scott (1903, 1904) en sus comparaciones anatomicas.

Los especimenes tipo de Hyperleptus, Pelecyodon y Analcimorphus
fueron todos identificados en las colecciones, lo que facilité el trabajo
taxondmico para estas especies.

Al igual que lo ocurrido con Schismotherium, el material tipo de Planops
estaba perdido, por lo que se designé un neotipo para dicho taxén. El ejemplar
MACN-A 4637 fue designado como neotipo dado que el mismo fue utilizado
tanto por Ameghino (1891b y 1894) como por Scott (1904) como material de

referencia en sus respectivas obras.
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El haber definido la situacién de los materiales tipo, ya sea por haber
sido hallados, por la formulacion de neotipos o por haber podido determinar
que los tipos se hallaban hasta el momento perdidos, permitié acotar el
universo de ejemplares a confrontar. Aunque esto no signific6 que en los
especimenes estudiados no fueran evaluadas otras variables, para determinar
si era necesario llevar a cabo una nueva diagnosis de las especies que

representaban.

Hapalops Ameghino, 1887 e Hyperleptus Ameghino, 1891a

En el presente estudio se desgloso el género Hapalops en dos entidades
taxonomicas. Por un lado Hapalops, género monoespecifico con su especie
tipo H. rectangularis a la que se le asigné un neotipo. Por el otro Hyperleptus,
también monoespecifico, cuya especie tipo es H. garzonianus. Esta decision,
se corresponde con los modelos taxonomicos tanto de Ameghino (1887, 1889,
1891a, 1891b, 1894 y 1898) como de Scott (1903, 1904), pero aqui se le dio
otra identidad a los géneros caracterizandolos exhaustivamente (ver Capitulo
VI), contrariamente a lo que ocurria con las descripciones breves y muchas
veces poco diagnosticas de Ameghino (op cit.). En particular Hyperleptus era
reconocido Unicamente por el peculiar grosor de sus premaxilares y la
estrechez de sus fordmenes interincisivos. Scott (1904) remarcdé que este
género probablemente estaria relacionado con Hapalops pero preservo su
identidad taxonomica al destacar Unicamente la peculiar morfologia de los
premaxilares. Es cierto también que Scott (1904) considerd la posicion de
ciertos foramenes (e.g. foramen mandibular) como una diferencia apreciable a
tener en cuenta entre los géneros, pero esto ya ha sido discutido a lo largo de

esta tesis (ver capitulos 1llI, 1V, V y VI). Ademas, se pudo establecer que
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Hyperleptus no so6lo se encuentra caracterizado por la morfologia de sus
premaxilares, sino también por otras caracteristicas como por ejemplo la
presencia de un C1 redondeado y de tamafo similar al M4, una particularidad
qgue no se observa en Hapalops (ver capitulo VI). Aun cuando Ameghino
(1891a) resalta esta caracteristica en su diagnosis Scott (1904) no la considera
ni la menciona en su descripcién del género, limitando futuros hallazgos a la
aparicion de individuos con premaxilares, que como ya se mencion6 no son de
facil preservacion (Figura VI - 2). Es decir, se revalorizan varias de las
caracteristicas descritas originalmente por Ameghino (1891a) y que fueron
dejadas de lado por Scott (1904). Cabe sefalar que a partir de este estudio,
ciertos ejemplares que habian sido previamente asignados al género Hapalops
(ver Gaudin, 2004), han sido asignados en esta tesis a Hyperleptus y esta
reasignacion a influenciado la asignacion de estados al género Hapalops (ver

abajo).

Schismotherium Ameghino, 1887 y Pelecyodon Ameghino, 1891b

En esta tesis doctoral ambos géneros resultaron monotipicos y se definio
un neotipo para S. fractum (Racco et al., 2018). Sin embargo, y a pesar de la
histérica relacion entre estos dos taxones, se mantiene la identidad de cada
uno de ellos, considerando que Pelecydon posee un craneo mas gracil y
alargado, tiene un cl oval o en forma de hoja, condilos occipitales bien
separados, asi como un petroso globoso. El craneo de Schismotherium, en
cambio, es mas robusto; en algunos casos se observa un principio de cresta
sagital y el c1 es triangular.

Como ya se menciond, el concepto de Ameghino (1887, 1889, 1894)

sobre S. fractum fue progresando con el correr de los afos. Pelecyodon surge
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en medio de la formacion definitiva del concepto de Schismotherium, lo que
seguramente explica porque Ameghino tenia tantas dificultades para sefalar
las diferencias interespecificas entre estos taxones. Scott (1904) sugiri6 que
ambos géneros estaban estrechamente relacionados, pero prefiridé preservar la
identidad de ambas taxones cuya morfologia general es similar y presentan
caracteristicas que los distinguen del resto de los géneros estudiados, tal como
la ausencia de un diastema, un caracteristico abovedado en la region parietal y
una morfologia dentaria muy similar entre si. En cuanto a los valores métricos,
tampoco hay diferencias que escapen al margen de variabilidad esperada, pero
es cierto también que existen pocos ejemplares disponibles de estos dos
taxones y con un grado de completitud importante como para hacer
comparaciones exhaustivas.

A partir del estudio de los materiales tipo se propone una diagnosis
enmendada que permite diferenciar ambos taxones. Schismotherium vy
Pelecyodon se distinguen por la morfologia de sus caniniformes, por la forma
del craneo (que es mas alargada y gracil en Pelecyodon), la anatomia de la
region oOtica (especialmente del promontorio) y la forma de los condilos

occipitales (ver Capitulo VI).

Planops Ameghino, 1887 y Analcimorphus Ameghino, 1891b

Planops es uno de los primeros géneros de perezosos santacrucenses
erigidos por Ameghino en 1887 y que continla vigente hasta hoy en dia.
Planops longirostratus, la especie tipo a la que se le designé un neotipo en esta
tesis (ver capitulo IV), fue uno de los pocos taxones fundado Unicamente en
base a caracteristicas de la anatomia maxilar. Planops presenta una

combinacién de caracteres que lo diferencia claramente de los restantes
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perezosos santacrucenses: registra la mayor longitud total craneana, el
caniniforme se implanta sobre el borde anterior del maxilar a una distancia
mayor al del largo del diastema, rostro angosto y porcién edéntula de la sinfisis
mandibular muy extensa.

Efectivamente, la posicién del C1 es la que ha permitido que el género
se mantenga vigente sin muchos cuestionamientos. El caniniforme superior
siempre esta ubicado a una distancia del borde anterior del maxilar superior al
largo del diastema. Tanto Ameghino (1887) como Scott (1904) reconocieron
esta caracteristica, pese a que inicialmente contaron con material muy
fragmentario. Con el hallazgo de materiales mas completos, se hicieron las
comparaciones con el otro género santacrucense de gran tamafo,
Analcimorphus, que posee al Cl con esta particular ubicacion, es decir,
insertado lejos del borde anterior del maxilar. Planops no estaba en el foco de
esta tesis, pero se lo ha incluido parcialmente debido a que su peculiar
anatomia siempre fue motivo de constante comparacion con los
Megatherioidea basales y un taxdén de referencia dentro de la fauna
santacrucense.

Analcimorphus, es uno de los Megatherioidea basales mas facil de
identificar por la ubicacion del C1 y la forma circular de su M1. El caniniforme
se implanta a una distancia subigual del borde anterior del maxilar que la de la
longitud de su diastema. Por consiguiente, el borde maxilar que queda por
delante del caniniforme es mas corto en este género que en Planops.
Analcimorphus inversus es la especie tipo, diferenciada de su congénere A.
giganteus principalmente por una cuestion de tamafo. Por el momento, se han

mantenido ambas especies como vdlidas dado que la escasa cantidad de
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especimenes hasta hoy asignados a las mismas no nos permite un analisis

mas profundo.

8. 1. B. RIQUEZA TAXONOMICA

Los resultados taxondémicos obtenidos proponen una sustancial
reduccién en el nimero de especies de perezosos que histéricamente se
conocian. Ameghino (1887, 1889, 1891a, 1891b, 1894 y 1898) definid
alrededor de 30 géneros y mas de 50 especies para el Santacrucense.
Tomando el caso de Hapalops, la riqueza taxondémica para el Mioceno
Temprano-medio de la Patagonia era de aproximadamente 25 especies. Scott
(1903, 1904) sinonimizé varios géneros (asignandolos mayoritariamente a
Hapalops, como se describio en el capitulo V) y a pesar de ello describio cerca
de 20 especies de Hapalops.

Nuestra hipotesis taxonomica (reduccionista respecto a las de Ameghino
0 Scott) cambia la perspectiva de la riqueza taxonomica que se tenia del
santacrucense, incluso también la de trabajos mas modernos donde el nimero
de especies es menor al propuesto por Ameghino (Vizcaino et al., 2012a).
Ademas, dentro del contexto taxondmico de Ameghino y Scott, se hacia dificil
imaginar como seria aquel ambiente con tantas especies conviviendo en
simultdneo. Bajo el paradigma de Scott, la cantidad de Folivora sélo podria
compararse a la de roedores en la actualidad (Nowak, 1999).

Existen varios trabajos sobre aspectos paleobiolégicos del grupo que
sugieren contemplar la riqueza taxondmica de Folivora en términos genéricos
(Bargo et al., 2012; Toledo et al., 2012 y Toledo, 2016), aduciendo que era
necesario una revision del modelo taxonémico propuesto por Ameghino y Scott.

Estos trabajos sugieren que los distintos géneros de perezosos tuvieron habitos
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de vida variable, ocupando asi diferentes nichos ecoldgicos. Toledo et al.
(2012) arriba a sus conclusiones en base a la diferencia en masas corporales y
en base a las mismas establece morfotipos funcionales, donde los de mayor
peso corporal tendrian un habito terrestre, los de mediano peso serian
semiarboricolas y los de menor peso arboricolas. Este tipo de hipétesis
ajustaria con la sistematica propuesta en esta tesis donde, en base al tamafio
del craneo, puede pensarse que Pelecyodon y Schismotherium se asocian a
géneros de menor tamafio, Hapalops (a los de mediana talla) y Analcimorphus,
Hyperleptus y Planops como taxones de gran tamafo. Los estudios propuestos
acerca de los habitos de vida de los Folivora (Vizcaino et al., 2012a; Toledo et
al.,, 2012 y Toledo, 2016) son mas plausibles cuando hablamos unos pocos
taxones (5 géneros y 6 especies de megatherioideos basales segun esta tesis)
gue cuando nos referiamos a la infinidad de especies histéricamente
consideradas, razén por la cual la gran mayoria de los trabajos citados
prefieren agrupar a los taxones en términos geneéricos y no especificos. De este
modo, no sélo se reduce de manera considerable el nUmero de perezosos que
cohabitarian, sino que se explica de manera plausible sus roles dentro del
hipotético ambiente santacrucense. Es asi que los resultados sistematicos
obtenidos, pueden articularse perfectamente con resultados de otros tipos de
trabajos en relacién a la fauna santacrucense (Bargo et al., 2012; Vizcaino et

al., 2012a; Toledo et al., 2012 y Toledo, 2016).

8. 2. A. MATRIZ FILOGENETICA
Antes de evaluar nuestros resultados filogenéticos con aquellos
obtenidos en otros estudios, en particular los de Gaudin (1995, 2004) y Amson

et al. (2016), es necesario confrontar con ambos la matriz de caracteres
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analizada. En efecto, hay tres factores decisivos que permiten definir que los
resultados obtenidos en estas tesis sean novedosos y atractivos.

En primera instancia, la taxonomia propuesta en este estudio permite
desglosar algunas entradas de la matriz de Gaudin (1995, 2004). Tal es el caso
de Hapalops, que Gaudin (1995, 2004) reconoce como un género que engloba
a un importante nimero de especies. Sin embargo, nuestro modelo taxonémico
toma a Hapalops y lo desglosa en dos entidades taxondmicas monotipicas,
Hapalops rectangularis e Hyperleptus garzonianus. Aqui entra en juego el
segundo de los factores que generan diferencias en los resultados
filogenéticos, que es la seleccion de ejemplares dentro de cada taxon. En el
marco de la revision sistematica realizada, se reasignaron varios ejemplares
utilizados por Gaudin (1995, 2004) a otros taxones, topico que desarrollaremos
en los proximos parrafos pero que invariablemente afectara muchas de las
asignaciones de los estados de caracteres realizados por Gaudin.
Casualmente, este es el ultimo factor determinante que permite que los
resultados obtenidos se diferencien de los de Gaudin (1995, 2004). Justamente
las diferencias encontradas en las asignaciones de los estados de los
caracteres (particularmente en aquellos taxones donde se hizo la revision
taxondmica antes mencionada), depende de los primeros dos factores antes
mencionados, es decir del muestreo taxonomico y del criterio de seleccion de
materiales para dichos taxones.

Es la suma de estos factores, surgidas a raiz de las modificaciones
taxonémicas propuestas que hacen que nuestros resultados filogenéticos
difieran de los obtenidos por Gaudin (1995, 2004). Por ejemplo, hemos
mencionado que en el analisis de Gaudin (2004) Hapalops mostraba un alto

numero de polimorfismos con respecto a otros géneros de dicho analisis, lo que
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posiblemente sugeria que dicho taxdn, en realidad corresponderia a mas de
una entidad taxonomica. Efectivamente, la diferenciacion entre Hapalops e
Hyperleptus, redujo la cantidad de polimorfismos. Es decir que en ocasiones,
los polimorfismos enmascaraban problemas taxonémicos de fondo. Esto queda
evidenciado al contemplar que la matriz original de Gaudin (2004) presentaba
cerca de un 14% de polimorfimos para Hapalops, pero en nuestra matriz los
polimorfismos de Hapalops son del 7%, es decir se redujeron a la mitad.
Hyperleptus, por otro lado, apenas presenta un 1,5% de polimorfismos. Esta
claro que la suma de ambos géneros no iguala al 14% arrojado por Gaudin
(2004) y esto se debe principalmente a la reasignacion de ejemplares a un
género o al otro y a la recodificacion de los estados de caracteres, producto del
estudio taxonomico realizado previamente al analisis filogenético.

En el caso de la matriz de Amson et al. (2016) hay que contemplar la
eleccion de los taxones que utiliza y el agregado de un numero mayor de
caracteres, esencialmente postcraneanos. Amson et al. (2016) centran su
trabajo en la incorporacién de los caracteres de postcraneo, manteniendo el
esquema filogenético de Gaudin (2004). La seleccion de caracteres que hacen
estos autores se basa en dos premisas: la primera escoger algunos
representantes de los grandes grupos de Folivora (e.g. Nematherium vy
Glossotherium para Mylodontidae, Megalonyx para Megalonychidae,
Megatherium y Eremotherium para Megatheriidae, Nothrotherium para
Nothrotheriidae) que asi se resolvieron en la hipotesis filogenética propuesta
por Gaudin (1995 y 2004). La segunda consiste en incorporar al analisis,
taxones previamente utilizados por Gaudin (2004) donde puedan mapearse los
caracteres postcraneanos que son de su interés. La Unica salvedad a estas dos

premisas es la incorporacion de Thalassocnus y sus diversas especies. Es
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cierto que los resultados filogenéticos de Amson et al. (2016) comparten
algunas similitudes con los obtenidos en esta tesis (particularmente la
resolucion del nodo Pelecyodon + Schismotherium y la posicion de Hapalops
cercana a los Megalonychidae) y también presenta ciertas disidencias (la
posicién de Analcimorphus cercana a los Megalonychidae). Sin embargo, al
correr la matriz de Amson et al. (2016) se obtiene exactamente el mismo
resultado si se contempla o0 no a los caracteres postcraneanos propuestos. Es
decir que la incorporacién de los caracteres postcraneanos de Amson et al.
(2016) no afecta a la topologia obtenida por Gaudin (2004) si hiciera la misma
seleccion de taxones que realiza Amson et al. (2016) en su analisis. Asimismo,
si se realiza el andlisis filogenético de la matriz Amson et al. (2016) incluyendo
Unicamente los caracteres postcraneanos sugeridos por los autores, el
consenso de los 50 arboles que se obtienen es practicamente una completa
politomia (Figura VIII - 1).

Esto permite inferir dos cuestiones, por una lado que la no incorporacion
de ciertos taxones hace variar la topologia final y por el otro lado, que el trabajo
realizado por Amson et al. (2016), no difiere demasiado de los propuesto por
Gaudin (2004), simplemente reduce el numero de taxones analizados lo que
hace variar la posicion de ciertas sinapomorfias, eliminando varias de las
topologia que Gaudin (1995, 2004) obtiene en sus trabajos. Esta creo que es
razon suficiente para centrar nuestro analisis comparativo principalmente en los
trabajos de Gaudin (1995, 2004) dado que en definitiva, la matriz obtenida por
Amson et al. (2016) estd basada en una reduccién de taxones de la matriz de
Gaudin (1995, 2004).

La reubicacion de Hapalops, la incorporacion de Hyperleptus, la

recodificacién de los estados de los caracteres, asi como la aplicacion de un
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nuevo modelo taxondémico, afectaron la distribucién de caracteres dentro de
estos grupos antes mencionados, modificando su ubicacion filogenética, por
mas que muchos no hayan sido objetos primarios de esta tesis. No hay que
olvidar que Gaudin (2004) remarcé que si bien el nodo que contiene a los
Megatherioidea basales es robusto, la posicién de los mismos dentro de la
agrupacion es muy variable. Asi pues, no sélo se redefini6 la posicién
filogenética de los Megatherioidea basales, sino que también se produjo un re
arreglo dentro de los Megalonychidae (Figura VIII - 4), sin ser este el grupo de
estudio en cuestion de la tesis.

Pese al consenso que suele existir entre las diferentes filogenias
discutidas hasta el momento, hay que destacar que no se observa lo mismo en
las filogenias moleculares. Trabajos recientes (Delsuc et al., 2019 y Presslee et
al., 2019) rompen con la aparente parsimonia que existe entre los diferentes
clados morfolégicos y ubican, de manera novedosa, a Choloepus dentro de los
Mylodontidae y a Bradypus dentro de los Megatherioidea (Figura VIII — 6). Sin
dudas son resultados muy interesantes, pero no hay que olvidar que los restos
de Folivora que preservan material genético para poder realizar este tipo de
filogenias son escasos, mas aun en los grupos donde se ha centrado esta
tesis. De todas formas es interesante considerar estos resultados y contemplar

a futuro la posibilidad de incluir estos datos en futuras investigaciones del

grupo.

8. 2. B. HIPOTESIS FILOGENETICAS
Los resultados filogenéticos obtenidos avalan la monofilia de los
Folivora, igual que en trabajos anteriores (Gaudin 1995, 2004 y Amson et al.,

2016). Como se menciond, la monofilia de los Mylodontidae (Figura VIl - 2) no
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esta bien soportada. Esto puede deberse a la inclusion de Octomylodon, taxon
mas basal del grupo cuya morfologia mandibular es atipica dado que incluye
los tipicos dientes lobulados de los milodontinos. Sin embargo, la morfologia
general de la mandibula recuerda a los Megatheriidae, lo que ha generado
controversias entre los estudiosos del grupo sobre su inclusion dentro de esta
familia (Scillato-Yané, 1977; Engelmann, 1985; Hirschfeld, 1985). A futuro,
seria importante incorporar un mayor numero de taxones asignados a este
clado para poder evaluar tanto su monofilia como la robustez de los mismos.
En particular otros taxones que en general ocupan una posicion basal dentro
del clado, como Pseudoglyptodon (Engelmann, 1987) o Pseudoprepotherium
(Hoffstetter, 1961), que podrian acompafar a Octomylodon cerca de la base
del nodo por sus caracteristicas anatomicas primitivas. Ademas seria
interesante la incorporacion de un mayor namero de representantes de las
distintas subfamilias y observar qué ocurre con la arquitectura filogenética
obtenida. Ademas, en la mayoria de los casos, los materiales de estos taxones
son abundantes y estan bien representados.

La monofilia de Megatherioidea (Figura VIl - 4) fue corroborada en esta
tesis y coincide con los resultados propuestos por Gaudin (2004). El
posicionamiento del grupo monofilético formado por (Schismotherium +
Pelecyodon) como grupo hermano de los restantes Megatherioidea fue
originalmente propuesto por Gaudin (2004) pero esta relacion sélo se obtenia
en uno de los tres arboles obtenidos por Gaudin, por lo cual no se recuperaba
en el consenso estricto.

Amson et al. (2016) recuperan también a esta agrupacion, pero como se
menciond utilizan solo una parte de la representacién taxonémica reducida de

Gaudin (1995 y 2004) y mantienen las asignaciones morfoldgicas inalteradas
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(Figura VIII = 3). También se indicé que Amson et al. (2016) incorporan a su
analisis 54 caracteres postcraneanos, pero resulta indistinto considerarlos o no
en el analisis dado que los mismos no hacen variar la topologia obtenida.

La posicién de Analcimorphus como grupo hermano de MEGATHERIA
(Figura VIII - 6) es la misma que se observa en la topologia de Gaudin (2004).
La posicion topolégica de Hapalops e Hyperleptus, refleja una afinidad mayor
hacia los Megalonychidae que rompe con la posicion basal que ocupaban
dentro de los Megatheriodea (Gaudin, 2004). Incluso se ha corrido la matriz de
datos sin hacer el desglose entre Hyperleptus y Hapalops, y el resultado
obtenido ha sido el mismo que con los géneros individualizados (FIGURA VIII -
5). Es decir, que de acuerdo a nuestros resultados Hapalops no ocupa una
posicion basal dentro de los Megatherioidea, sino que lo hace dentro de los
Megalonychidae.

En lo que respecta a los materiales utilizados en su trabajo, Gaudin
(2004) estudio ejemplares como AMNH 9252 (individuo extrafiamente
pequefio), FMNH P13128, P13132, P13138 y P13278 (materiales
correspondientes al género Hapalops que tan dafiados que es imposible hacer
una diagnosis de los taxones), P13132 (material severamente deformado),
FMNH 15529 (perteneciente a H. gracilidens) o FMNH 13133 (que corresponde
a un ejemplar de Hyperleptus). Es decir que, en el marco de la revision hecha,
varios de los ejemplares utilizados por Gaudin (1995, 2004) tenian una
asignacion taxonémica dudosa o incorrecta. Por supuesto que Gaudin (1995,
2004), se ha basado taxon6micamente en la obra de Scott (1903, 1904). Como
mencionamos a priori, todo esto suma una variabilidad no deseada en el
analisis, lo que se ve reflejado en un alto niumero de polimorfismos (superior al

13%). El desglose del antiguo Hapalops (el de Ameghino o Scott) en estas dos
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entidades taxonomicas bien definidas evita caer en esta mala seleccion de
materiales, y ademés ha contribuido a bajar la cantidad total de polimorfirmos
en Hapalops.

En el caso de Pelecyodon y Schismotherium, presentan una anatomia
muy particular, lo que sin duda queda remarcado por su posicién basal dentro
de los Megatherioidea. A su vez, es posible que sean formas mas conservadas,
y contemplando la gran diversidad de taxones y formas presenten en el
santacrucense, estas formas mas basales desaparecen en pos de esta
diversidad que se venia evidenciando en las distintas agrupaciones familiares
de Folivora. Finalmente, tanto Planops como Analcimorphus son los dos
taxones mas escasos de la fauna santacrucense y curiosamente los mas

cercanamente emparentados con los Megatheriidae.

8. 3. EVOLUCION: ORIGEN DE LA RADIACION FOLIVORA

Es interesante destacar que en cada uno de los grandes clados de
Folivora, hay un representante santacrucense en una posicion basal. Dentro de
los Megatherioidea, el agrupamiento (Schismotherium + Pelecyodon) se ubica
como el mas basal siendo grupo hermano de las tres familias que conforman
este gran clado, es decir Megatheriidae, Nothrotheriidae y Megalonychidae.
Més aun Planops mantiene su posicién ancestral dentro de los Megatheriidae,
y Analcimorphus se encuentra muy préximo al mismo. Finalmente, la nueva
ubicacion de (Hapalops + Hyperleptus) los configura como taxones ancestrales
relacionados a los Megalonychidae. Incluso dentro de los Mylodontidae, si no
consideramos el caso del particular género Octomylodon, Nematherium
guedaria ubicado como el milodéntido mas basal, y también es santacrucense.

Esto nos permite inferir que ya desde el Mioceno Temprano tardio se
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encontraban bien diferenciados los distintos grandes clados de Folivora y que,
de acuerdo a los linajes fantasmas, la divergencia de los mismos habria
ocurrido con anterioridad y continda desarrollandose en esta época. Al dia de la
fecha, no se sabe con precision qué tan antigua es esta radiacion. Los registros
mas antiguos y bien documentados de Folivora datan del Oligoceno tardio
(Carlini y Scillato-Yané, 2004; McKenna et al., 2006; Pujos y De luliis, 2007 y
2010). Estos corresponden a taxones principalmente pertenecientes a
Mylodontidae, como son los casos de Octodontotherium, Orophodon vy
Pseudoglyptodon (aunque este ultimo algo discutido por su particular anatomia
dentaria, ver Pujos y De luliis, 2010). Por su parte, los Megalonychidae estan
representados por Deseadognathus (Carlini y Scillato-Yané, 2004) y, aun mas
importante para este estudio, Hapalops (Ameghino, 1897). Con lo cual se
puede inferir, basandonos en la posicion que ocupan estos taxones en los
resultados filogenéticos, que por un lado en el Oligoceno los cuatro grandes
grupos de Folivora ya se encontraban representados (FIGURA VIII - 6) y que la
diferenciacion de los mismos habria ocurrido con anterioridad.

Por otro lado, como ya se menciond, aln no se conoce con certeza el
origen de la radiacion de los Folivora, pues en los registros oligocénicos ya
existian representantes milodéntidos y megaloniquidos. Aun hay mucho por
hacer en lo que respecta a la diversidad de los Folivora en el Oligoceno, pero si
puede decirse que aparentemente estos estaban bien representados y eran
diversos (Hoffstetter, 1954; 1956; Engelmann, 1987; Pujos y De luliis, 2010;
Pujos et al. 2011). Por otra parte, aunque escasos, existen registros de
perezosos para el Eoceno (Vizcaino y Scillato-Yané, 1995). Por su parte los
trabajos de filogenia molecular (Delsuc et al., 2001; 2003; 2019, Delsuc y

Douzery, 2008 y Presslee et al., 2019) proponen que la radiacion de los
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Cingulata y los Pilosa ocurrio en el limite Paleoceno-Eoceno (55 Ma
aproximadamente) lo cual seria consistente con la evidencia que se viene
mencionando. Ademas en los Ultimos afios, el registro fésil de perezosos
oligocénicos se ha incrementado (Pujos y De luliis, 2010; Pujos et al. 2011) y
se han recuperado materiales mas completos y de diversas localidades (La
Flecha, Patagonia Argentina 23 Ma y Salla-Luribay, Bolivia 25,6 - 29,4 Ma) en
contraposicién a los materiales mas bien fragmentarios que histéricamente
estaban fechados para el Oligoceno de la Patagonia (F. Ameghino, 1897,
Hoffstetter, 1954; 1956 y 1982).

Por lo mencionado anteriormente, la radiacion de los Folivora ya era un
hecho en el Oligoceno, por lo que podria inferirse que el origen de los Folivora
habria ocurrido en algin momento del Eoceno medio o antes (Delsuc et al.,
2018, 2019; Presslee et al, 2019). Hasta el momento la evidencia
paleontoldgica de dicho evento se reduce a los aportes hechos por Vizcaino y
Scillato-Yané (1995) y a las dataciones aportadas por Marenssi et al. (1994). Lo
cierto es que en el Oligoceno ya existian representantes de los dos grandes
clados de perezosos (Megatherioidea y Mylodontidae). Para el Mioceno
Temprano (Santacrucense) la diversidad de los Folivora ya se encuentra
generosamente representada: el registro de Megatherioidea es muchisimo
mayor y estd mejor representada que el de Mylodontidae (Unicamente
representado por Nematherium). Especialmente, los megaloniquidos (con
Hapalops e Hyperleptus, segun esta tesis) son lo mas abundantes en el
registro en la fauna santacrucense.

Sin embargo, en el Plio - Pleistoceno ocurre lo contrario siendo los
Mylodontidae y los Megatheridae los mejor representados y los

Megalonychidae se encuentran casi sin representantes, salvo en la Antillas
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donde alli su registro es abundante (Presslee et al., 2019). Mas curioso audn,
resulta que con la extincion de la megafauna, tan so6lo quedan dos
representantes de los Folivora: Choloepus, un Megalonychidae y Bradypus del
gue no se conoce registro fosil alguno y ocupa una posicion de grupo hermano
respecto a los grandes grupos de perezosos, lo que plantea la gran

incertidumbre sobre en qué momento se habria originado este taxén.

252



CAPITULO IX

CONCLUSIONES

253



9. CONCLUSIONES

El objetivo de esta Tesis consistio en realizar una revision sisteméatica y
filogenética de los Megatherioidea basales (Folivora) de la Formacion Santa
Cruz (Mioceno Temprano - Medio) dado que las propuestas taxonémicas para
los géneros y especies incluidos bajo esta denominacion son controversiales y
no habian sido revisadas hace mas de una siglo. Brevemente, la propuesta de
Scott (1903, 1904) sobre los perezosos santacrucenses redujo notablemente el
namero de especies propuestas por Ameghino. Sin embargo, Ameghino (1906)
ignord la propuesta de Scott (1903, 1904) y siguidé utilizando su esquema
taxonomico. Esta controversia aun no ha sido resuelta y en términos generales,
el modelo taxondmico de Scott (1903, 1904) es el que esta vigente actualmente
y ha sido empleado en diferentes estudios filogenéticos (e.g. Gaudin, 1995,
2004). Es posible que el hecho que la sistematica de los taxones
santacrucenses no haya avanzado desde sus primeras descripciones
(Ameghino, 1887) se debe a una combinacion de factores, entre ellos la
pérdida de los materiales tipos.

Una de las primeras metas de esta tesis fue determinar los materiales
tipo del grupo en estudio. Este primer paso permitio6 comprender la taxonomia
del grupo, designar neotipos y determinar ejemplares relevantes para los
estudios filogenéticos. Se realiz6 una busqueda exhaustiva de los especimenes
tipo en las correspondientes colecciones y una revision de las diagnosis y
descripciones de los taxones bajo estudio (Hapalops, Schismotherium,
Pelecyodon y Analcimorphus). Muchos de estos especimenes permitieron, en
parte, obtener resultados filogenéticos diferentes a los propuestos por Gaudin
(2004).

En lo que respecta a las especies de Hapalops se ubicaron 18 de los 22
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ejemplares tipos del género. No pudo hallarse el espécimen tipo de la Unica

especie de Schismotherium, pero se encontraron todos los especimenes tipos

de Pelecyodon (5 de 5) y Analcimorphus (2 de 2). En sintesis, se recuperaron
el 83% (25 de 30) de los especimenes tipos de los Megatherioidea basales.

Una vez recuperados los especimenes tipo se procedidé a la revision
sistematica y al andlisis filogenético comparando los resultados con los de
Gaudin (2004).

La revision sistematica ha preservado la identidad de los cuatros
géneros de Megatherioidea basales estudiados en esta tesis: Hapalops,
Pelecyodon, Schismotherium y Analcimorphus. A continuacién se sintetizan las
conclusiones con respecto a las especies de estos cuatro taxones.

1. Hapalops es un género monoespecifico (H. rectangularis) e incluye a varios
otros géneros: Amphihapalops (en parte), Parhapalops, Pseudhapalops y
Xyophorus (en parte).
1.1.De las 22 especies de Hapalops (H. rectangularis, H. indifferens, H.

ellipticus, H. adteger, H. angustipalatus, H. antistis, H. brevipalatus, H.

brachycephalus, H. cilindricus, H. crassidens, H. crassignathus, H.

curvus, H. depressipalatus, H. diversidens, H. elongatus, H. gracilidens,

H. longipalatus, H. minutus, H. robustus, H. ruetimeyeri, H.

subquadratus, H. testudinatus) propuestas por Ameghino (op. cit.), tres

fueron designadas como nomen dubium (H. crassidens, H. elongatus,

H. robustus), seis como nomen vanum (H. ellipticus, H. crassignathus,

H. cylindricus, H. gracilidens, H. minutus, H. testudinatus) y las 12

restantes (H. indifferens, H. adteger, H. angustipalatus, H. antistis, H.

brevipalatus, H. brachycephalus, H. curvus, H. depressipalatus, H.

diversidens, H. longipalatus, H. ruetimeyeri y H. subquadratus) se las
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2.

4.

sinonimizd a Hapalops rectangularis, a la que se le asigné un neotipo
(MACN-A 2089 — 92).
Schismotherium mantuvo su estado de género monoespecifico (S. fractum)
y se le asigno un neotipo (MACN-A 6445 — 70; Racco et al., 2018)
Pelecyodon ha sido redefinido como género monoespecifico (P. cristatus)
luego de sinonimizar a P. arcuatus, P. petraeus y P.robustus.
3.1.Pelecyodon ahora incluye a Adiastemus, Uranokyrtus y parte de
Amphihapalops y Xyophorus.
3.2. Pelecyodon maximus ha sido definido como nomem vanum.
Analcimorphus mantuvo las dos especies (A. inversus y A. giganteus).
Dentro de A. giganteus se ha sinonimizado al género Amarorhynchus y a
Xyophorus crassissimus.
Hyperleptus ha sido redefinido como género monoespecifico (H.
garzonianus) luego de sinonimizar a H. garzonianus y H. sectus.

Adicionalmente se tomaron las siguientes decisiones sobre géneros a

fines a los Megatherioidea basales.

1.

Planops ha sido definido como género monoespecifico (P. longirostratus) y
se le asign6 un neotipo (MACN-A 4637).

Los restantes géneros, Zamicrus, Paraplanops, Prepotherium vy
Trematherium fueron definidos como nomun vanum. Mecorhinus vy
Metopotherium, en cambio fueron designados como nomen dubium.

Este proceso de revision llevé a una reasignacion de ejemplares y uno

de los resultados mas interesantes relacionado a este hecho se verific6 en

Hapalops. Este taxén, mostraba un gran nimero de polimorfismos con respecto

a los otros géneros de perezosos, sugiriendo que el polimorfismo podria

deberse a la presencia de problemas taxonémicos de fondo. En efecto, la
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reasignacion de ejemplares entre Hapalops e Hyperleptus en la nueva
propuesta taxonémica, redujo la cantidad de polimorfismos de manera notable.
En la matriz de Gaudin (2004), Hapalops presentaba cerca de un 14% de
polimorfismos, pero en la matriz desarrollada en este trabajo los polimorfismos
de Hapalops son solo del 7%.

En lo que respecta a la filogenia, la agrupacién (Pelecyodon +
Schismotherium) forma un clado hermano de los restantes Megatherioidea.
Pelecyodon y Schismotherium quedan ubicados entonces como los
representantes mas basales dentro de Megatheriodea, posicion similar a la
obtenida por Gaudin (2004), pero con la diferencia que estos taxones siempre
forman un grupo monofilético en esta tesis. Respecto a Hapalops y
Analcimorphus cada taxon ocup6é una posicion diferente a la obtenida por
Gaudin (2004) en los esquemas filogenéticos. Hapalops formé un clado junto a
Hyperleptus como el grupo hermano de Megalonychidae, posicion sugerida en
la matriz reducida de Amson et al. (2016), en lugar de posicionarse como
Megatherioidea basal (Gaudin, 2004). Por otra parte Analcimorphus, termind
ubicado como grupo hermano de los Megatheria, una posicidon similar a la
obtenida por Gaudin (2004). Analcimorphus tendria mas relacion con taxones
santacrucenses de mayor tamafio como Planops, ademas del resto de los
Megatheriidae.

El proceso cladogenético del Mioceno Temprano-Medio generd los
principales linajes que luego se diversificaron y extendieron por el continente.
En los resultados obtenidos se observa la presencia de, al menos, un
representante del Mioceno Temprano en una posicion basal dentro de los
grandes clados de Folivora. Pelecyodon y Schismotherium quedan ubicados

como Megatheriodea basales. Por su parte Hyperleptus y Hapalops como
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taxones basales de Megalonychidae, que incluye a Eucholoeops (otro taxon
santacrucense). A su vez, Analcimorphus y Planops quedan posicionados en
relaciéon a los Megatheriidae. Finalmente, Nematherium (uno de los pocos
Mylodontidae santacrucenses descritos por Ameghino) es el taxdn mas basal
dentro de los Mylodontidae, con la excepciéon de Octodontotherium, pero este
altimo siempre se consideré un taxén dudoso. La presencia de al menos un
taxén santacrucense en cada uno de los grandes clados de los Folivora permite
considerar que el proceso cladogenético del Mioceno Temprano-Medio genero

taxones que luego se diversificarian hacia las formas mas derivadas.
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Anterior Posterior

Figura IV - 29. MACN-A 4655, fragmento de hemimandibula izquierda del holotipo de Pelecyodon
robustus. A. Vista lateral. B. Vista oclusal. Escala=5 cm.

Anterior Posterior

Figura IV - 30. MACN-A 4656, fragmento de hemimandibula izquierda, holotipo de Pelecyodon
arcuatus. A. Vista lateral. B. Vista oclusal. Escala= 5 cm.
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Anterior

Posterior

Figura IV — 31. MACN-A 4657, holotipo de Pelecyodon petraeus, vista oclusal de craneo incluido en la
roca. Escala=5 cm.

Anterior

Posterior

Figura IV — 32. MACN-A 4626-28, holotipo de Analcimorphus inversus, vista oclusal. A. Fragmento de
maxilar izquierdo B. Hemimandibula derecha. Escala= 5 cm
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Anterior Posterior

Figural V- 33. MACN-A 6499-6500, holotipo de Analcimorphus giganteus. A. Maxilar derecho
fragmentado, vista oclusal. B. Mandibula, vista oclusal. C. Mandibula, vista lateral izquierda. Escala= 5
cm.
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Posterior Anterior

Figura IV - 34. MACN-A 4637, fragmento de maxilar derecho, neotipo de Planops longirostratus A.
Vista oclusal. B. Vista lateral. Escala= 5cm.
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Posterior Anterior

Figura IV - 35. MACN-A 1086, dos fragmentos mandibulares, holotipo de Planops obesus A. Vista
oclusal. B. Vista lateral. Escala= 5cm.

392



CAPITULO V

Figura V-1. Ejemplos de foramenes supernumerarios en Bradypus sp. A. MACN-Ma 50119, vista
oclusal de craneo. B. MACN-Ma 50120, vista oclusal del craneo. C. MACN-Ma 2.71, vista lateral
derecha de mandibula. D. AMNH 209940, vista frontal de mandibula. Escala= 5 cm.
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Figura V — 2. MACN-A 4654, mandibula de Pelecyodon cristatus donde se observa que la rama lateral
del canal mandibular se encuentra en distinta posicion en cada una de las hemimandibulas. A. En el
lado externo sobre la rama horizontal de la hemimandibula izquierda. B. Sobre la rama vertical de la

hemimandibula derecha. Escala= 5 cm.
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Figura V - 3. Variaciones en la posicion de la rama lateral del foramen mandibular. A. Sobre la base
externa de la rama ascendente de la mandibula (Pseudhapalops observationis, MACN-A 6390). B.
Sobre la rama ascendente, casi invisible en lateral (Hapalops cilindricus, MACN-A 4525). C. Sobre el
lado externo de la rama ascendente (Amphihapalops gallaicus, MACN-A 4623) D. Presencia de doble
foramen (MLP 4-45, holotipo de Trematherium intermixtum).Escala= 5 cm.
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CAPITULO VI

Anterior

Posterior

Figura VI - 1. MACN-A 6385, mandibula de Amarorhynchus latus. Comparacién entre la forma del m1
izquierdo (oblongo-rectangular) y la forma del alveolo del m1 derecho (subtriangular) Escala= 5 cm.

A B

Anterior Posterior

Figura VI = 2. MLP 4 - 13. Fragmento de maxilar izquierdo del espécimen tipo de Schismotherium
patagonicum. A vista oclusal. B. Vista lateral. Escala=5 cm.
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Anterior

Posterior

Figura VI - 2. Vista oclusal de la porcion rostral del crdneo de Hyperleptus garzonianus (MPM-PV
3410) donde se observa el foramen interincisivo en forma de ranura. Escala= 5cm.

397



Posterior Anterior

B

Figura VI — 4. MLP 4-3, Craneo con la denticién completa del espécimen tipo de Tapinotherium
aguirrei. A. Vista oclusal B. Vista dorsal. Escala= 5 cm.
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Anterior

Posterior

Figura VI = 5. Vista oclusal de A. MACN-A 6472 — 73, Fragmentos mandibulares del espécimen tipo
de A. Adiastemus compressidens y B. MACN - A 6471, Fragmento de craneo en vista ventral del
espécimen tipo de Uranokyrtus bombifrons. Escala= 5 cm.
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Posterior Anterior

Figura VI — 6. MACN - A 6385, Mandibula incompleta con la sinfisis fragmentada, espécimen tipo de
Amarorhynchus latus. A. Vista oclusal. B. Vista lateral derecha. Escala= 5 cm.

400



Anterior Posterior

Figura VI — 6. MACN-A 6282. Espécimen tipo de Xyphohorus crassissimus, mandibula incompleta con
la sinfisis fragmentada A. Vista oclusal. B. Vista lateral izquierda. Escala= 5 cm.
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Posterior Anterior

FIGURA VI - 7. YPM-VPPU 15346. Craneo completo del espécimen tipo de Planops grandis. A. Vista
oclusal. B. Vista lateral derecha. Escala= 5 cm.
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Anterior Posterior

FIGURA VI -8. MLP 4-45, Fragmento de mandibula izquierda sin dientes del espécimen tipo de
Trematherium intermixtum. A. Vista oclusal. B. Vista lateral. Escala= 5 cm.
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Anterior Posterior

FIGURA VI - 9. YPM-VPPU 15525. Hapalops gracilidens, craneo casi completo con todos los
molariformes presentes. A. Vista oclusal. B. Vista lateral izquierda. Escala=5 cm.

Posterior Anterior

FIGURA VI - 10. MLP 4-6. Maxilar derecho con los molariformes presentes de Eurysodon nasutus en
vista oclusal. Escala=5 cm.
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Anterior Posterior

FIGURA VI - 11. A. MLP 4-15. Craneo incompleto del material tipo de Stenocephalus hybridus. Vista
oclusal. B. MLP 4-49. Fragmento de mandibula izquierda de Stenocephalus australis. Vista oclusal.
Escala=5 cm.
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CAPITULO VII
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Figura VII - 1. Topologia obtenida en el andlisis cladistico (MPT=1646) con las frecuencias de
Bootsrap obtenidas (izquierda) y los valores de Bemer (derecha).
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Figura VII - 2. Porcion del MPT correspondiente a Mylodontidae, con los valores de Bootsrap
(izquierda) y los indices de Bemer (derecha) en cada nodo.
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Figura VII - 3. Porcion del MPT correspondiente a los Mylodontidae, detallando la ubicacion de los
Scelidotheriinae y los Mylodontinae con los valores de Bootsrap (izquierda) y los indices de Bemer
(derecha) en cada nodo.
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Octomylodon
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Figura VII - 4. Porcion del MPT correspondiente a los Mylodontidae, marcando la ubicacién del clado
Lestodontini, con los valores de Bootsrap (izquierda) y los indices de Bemer (derecha) en cada nodo.
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Figura VII - 5. Porcion del MPT correspondiente a los Megatherioidea, con los valores de Bootsrap
(izquierda) y los indices de Bemer (derecha) en cada nodo.
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Figura VIl - 6. Porcion del MPT correspondiente a los Megatherioidea, detallando al clado
MEGATHERIA con los valores de Bootsrap (izquierda) y los indices de Bemer (derecha) en
cada nodo.
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Figura VII - 7. Porcion del MPT correspondiente a los Megatherioidea, con detalle del clado
Megatheriinae, con los valores de Bootsrap (izquierda) y los indices de Bemer (derecha) en cada

nodo.
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Figura VII - 8. Porcién del MPT correspondiente a los Megalonychidae, con detalle de la posicion de
Hapalops e Hyperleptus y con los valores de Bootsrap (izquierda) y los indices de Bemer (derecha) en
cada nodo.
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CAPITULO VI

—— Bradypus
—— Nothrotheriops
—— Nothrotherium
—— Pronothrotherium
—— Mionothropus
—— Megatherium americanum
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—— Eucholoeops
—— Hapalops
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Analcimorphus
—L_ Megalonyx

Figura VIII - 1. Arbol consenso de la matriz de Amson et al. (2016) cuando Unicamente se
contemplan los caracteres postcraneanos propuestos por los autores.

| Octomylodon
— g—gﬂfmatgerigg —

— celidotherium

6615 10Tr14: Catonyx
seel 12 Pseudoprepotherium
=1 13— Octodontotherium
"l 14— My lodon
== 15— Paramylodon

16 Pleurolestodon

g KA o Glossothemum

2601 | 18 eStO on
Wf: Thinobadistes

ST
3812

MmO~ ZXZ000Mmr=<=

Figura VIII-2. Fragmento del arbol consenso obtenido en esta tesis donde se observa el clado
Mylodontidae.
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Figura VIII - 3. A. Arbol consenso obtenido por Gaudin (2004) donde se observa la posicion
basal del clado (Schismotherium + Pelecydon) dentro de Megatherioidea (NODO 19). B. Arbol
consenso obtenido por Amson et al. (2016).
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Figura VIII - 4. Ubicacién de las distintas familias de Folivora en la topologia obtenida en este

trabajo.
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Figura VIII - 5. Topologia obtenida en el analisis cladistico sin contemplar a Hyperleptus.
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Figura VIII - 6. Comparacion entre la filogenia obtenida con datos morfolégicos y la obtenida con datos
moleculares, donde se observa la reubicacion de los grupos vivientes. Modificado de Delsuc et al.,
2019.
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Figura VIII - 7. Filogenia de los Folivora simplificada, donde se representan a los taxones que tendrian
implicancias en el origen de la radiacion del grupo. Las lineas gruesas representan el hallazgo del
taxon en cuestion. Las lineas punteadas representan la presencia dudosa del taxén para esa época.
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