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Los ungulados arcaicos de América del Sur:
“Condylarthra” y Litopterna

Javier N. GELFO'?2, Guillermo M. LOPEZ2?* & Malena LORENTE!?

1CONICET. 2 Division Paleontologia Vertebrados, Museo de La Plata. Paseo del Bosque s/n,
B1900FWA - La Plata, Buenos Aires, Argentina. 3 Facultad de Ciencias Naturales y Museo,
Universidad nacional de la Plata. jgelfo@fecnym.unlp.edu.ar

Abstract: Archaic ungulates of South America: “Condylarthra” and Litopterna. In
the present work we concisely describe the main problems around the origin and evolution
of the Paleogene “Condylarhra” of South America, and their possible relationships in order
to explain they link with the South American native ungulates. Particularly, their evident
connection with extinct Litopterna, a South american and Antarctic group. Litopterna include
together, a wide range of dental morphologies (i.e. bunodont, bunolophodont, lophoselenodont),
and as it, dietary habits; with odd digits limbs like in Perissodactyla; but, with a wide range of
types that also resemble some Artiodactyla.

Key words: Mammalia, Cenozoic, Condylarthra, Litopterna, South America.

Resumen: En el presente trabajo se describen sucintamente las principales problematicas
en torno al origen y evolucién de los “Condylarthra” del Palegeno de América del Sur, asi
como los posibles vinculos en relacién al origen de los denominados ungulados nativos. En
particular, su evidente relacion con los extintos Litopterna, formas sudamericanas y antarticas,
que combinan una amplio espectro de morfologias dentales (i.e. bunodontes, bunolofodontes,
lofoselenodontes), y por ende dietarias; con miembros caracterizados por digitos impares, como
en los Perissodactyla; pero con una amplia diversidad de formas que también recuerdan a
ciertos Artiodactyla.

Palabras clave: Mammalia, Cenozoico, Condylarthra, Litopterna, América del Sur.
INTRODUCCION

Una de las caracteristicas mas distintivas en la evolucion de los mamiferos
placentarios del Cenozoico sudamericano, corresponde a la vasta radiaciéon de los
tradicionalmente denominados ungulados nativos de América del Sur (UNAS). Este
heterogéneo grupo de herbivoros extintos, experimenté morfologias convergentes
con diversos perisodéctilos, artiodactilos y roedores. Clasificados tradicionalmente
en cinco 6rdenes (i.e. Notoungulata, Litopterna, Astrapotheria, Xenungulata,
Pyrotheria),los UNAS fueron reunidos como unasubdivisién del Granorden Ungulata,
en los Meridiungulata (McKenna & Bell 1997). La posibilidad de recuperar y analizar
secuencias proteicas ha permitido indicar que al menos los Notoungulata y Litopterna
se encuentran filogenéticamente préximos al “crown group” Perissodactyla (Welker
et al., 2015). Estos resultados apoyan los vinculos paleobiogeograficos con América
del Norte, para explicar el origen de los Theria sudamericanos y relaciona a los UNAS
con los “Condylarthra” o ungulados arcaicos laurésicos.

Histéricamente se ha sugerido que los UNAS evolucionaron in situ a partir de
un hipotético ancestro eutérico, filogenéticamente préximo a los ungulados arcaicos
del Cretacico Tardio y Paleoceno temprano de América del Norte (Simpson 1948;
Cifelli 1983a, 1993). Al menos dos grupos Paleégenos de abolengo sudamericano, los
Kollpaniinae y los Didolodontidae han sido identificados por diversos autores cémo
parte de la radiacion inicial vinculada al origen de los UNAS. Estas formas comparten
una denticién braquiodonte y bunodonte, la cual es considerada erréneamente,
como una condicién primitiva en si misma. En contraste, la inmensa mayoria de
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los UNAS desarrollaron denticiones bunolofodontes, bunoselenodontes, lofodontes o
selenodontes, muchas veces acompanadas de una tendencia a la hipsodoncia a partir
del Eoceno medio (Madden, 2015).

Los Kollpaniinae y los Didolodontidae nunca fueron extremadamente diversos
ni abundantes. Sin embargo, sus similitudes con formas laurésicas, su registro
en el Paleoceno temprano de Sudamérica, y la plasticidad evolutiva del patrén
dental, los ubica en un lugar clave para interpretar el origen y la evolucién de
los UNAS. En particular se evidencia en la continuidad de la morfolégica dental
entre los Didolodontidae y los Litopterna. Esto se refleja en los Protolipternidae
y Megadolodinae, por la retencién de coronas bajas y cuspides bulbosas, y en
otras familias (e.g. Anisolambdidae, Sparnotheriodontidae, Proterotheriidae)
por modificaciones de la morfologia dental de didolodéntidos como Didolodus y
Ernestokokenia.

Una revisién exhaustiva de la problemaética de estos grupos excede en mucho
el espacio de este trabajo. Se presenta aqui una sintesis de las principales lineas
argumentales vigentes en cuanto a la evolucién de estas formas.

UNGULADOS BASALES Y LITOPTERNAS BUNODONTES

Lanaturaleza endémica de los UNAS y en particular de los ungulados bunodontes
mencionados no fue siempre reconocida (Tabla 1), siendo referidos muchas veces a
condilartos laurasicos (i.e. Phenacodontidae, Periptychidae, Hypsodontidae) o nuevas
familias (i.e. Selenoconidae, Pantostylopidae, Catathelidae), que posteriormente
fueron consideradas sin6nimos junior de notoungulados y litopternas (Simpson,
1948). Los géneros Asmithwoodwardia, Didolodus, Notoprotogonia, Lambdaconus,
y Proectocion fueron reunidos alternativamente como Phenacodontidae (Ameghino,
1904, 1906), Didolodidae, una familia bunoide de litopternas (Scott, 1910),
Bunolipternidae un grupo de litopternas derivados de condilartros laurasicos
(Schlosser, 1923), y finalmente con el derivativo enmendado a Didolodontidae,
reconocidos como parte del orden Condylarthra (Simpson, 1945, 1948, 1967a).
A pesar de la separaciéon formal, Simpson (1948) consideré que los litopternas no
eran mas que condilartros avanzados que sobrevivieron en América del Sur tiempo
después que su “grado estructural” fuera reemplazado en otros continentes por los
Perissodactyla y los Artiodactyla. En este contexto, la presencia de una denticién
bunodonte y braquiodonte, se utiliz6 indiscriminadamente como sinénimo de
caracter primitivo y como argumento para fundamentar a los Didolodontidae. Sin
embargo el descubrimiento posterior de los Kollpaniinae para el Paleoceno temprano
de Tiupampa, Bolivia (Muizon & Cifelli, 2000) planteé la presencia de un patrén
bunodonte mas generalizado, comparable a las formas mas tempranas de América
del Norte (Gelfo et al., 2009). Los Kollpaniinae retnen formas de pequeno tamano,
con masas que no superan los 5 kg, dentalmente caracterizadas por la presencia
de cuspides bulbosas, molares con desarrollo de hipocono, metacénido invadiendo
distalmente la cuenca del talénido, paracristida fuertemente arqueada, un gran
hipocénido que rellena en gran medida el talénido, y cuya cuenca queda restringida a
un surco que abre lingualmente (Muizon & Cifelli, 2000; Gelfo, 2006). Se encuentran
representados por cinco géneros del Paleoceno temprano de Bolivia (Tiupampense) y
al menos uno del Eoceno de Patagonia que requiere confirmacion.

En contraste con las tempranas formas de Tiupampa, los Didolodontidae se
caracterizan por importantes innovaciones en el desarrollo de su bunodoncia que
los alejan de un patrén que podria considerarse basal. Corresponden a formas de
pequeno a mediano tamano, con cispides bulbosas y predominio de crestas asociadas,
pero nunca formando verdaderos lofos o una estructura selenodonte. Presentan una



Tabla 1. Sintesis de las distintas clasificaciones propuestas para los Condylarthra y Litopterna.

Lydekker, 1894 Ameghino, 1889 Ameghino, 1904 Ameghino, 1906 Scott, 1910 Schlosser, 1923
Orden UNGULATA |[UNGULATA Orden CONDYLARTHRA |Orden CONDYLARTHRA |Orden LITOPTERNA [Orden UNGULATA
Suborder Litopterna PERISSODACTYLA - Phenacodontidae - Pantostylopidae - Macraucheniidae Suborder Litopterna

- Macraucheniidae LITOPTERNA - Periptychidae - Phenacodontidae - Proterotheriidae - Bunolitopternidae
- Proterotheriidae |- Macraucheniidae . Pantolambdidae _ Catathleidae - Didolodidae - Macraucheniidae
- Proterotheriidae - . Pantostylopidae . Pantolambdidae - Pr(_)terotlheriidae
- Homalodontotheriidae Orden PERISSODACTYLA - Arctocyonidae - Adianthidae
- Macrauchenidae Orden PERISSODACTYLA
- Theosodontinae - Hyracotheriidae
- Macraucheninae - Palaeotheriidae
- Adiantidae - Macraucheniidae
- Proterotheriidae - Proterotheriidae
- Hyracotheriidae - Adiantidae
- Lophiodontidae

Simpson, 1945 Cifelli, 1983 McKenna y Bell, 1997 Soria, 2001 ““‘m;‘o’(’)(f‘fe“" Propuesta
Orden Orden CONDYLARTHRA |Orden CONDYLARTHRA |Orden CONDYLARTHRA| Orden PANAME- | PAN-PERISSODACTYLA
CONDYLARTHA DIDOLODONTOIDEA Didolodontidae Didolodontidae RIUNGULATA PANAMERIUNGULATA]
- Didolodontidae - Didolodontidae Orden LITOPTERNA Orden LITOPTERNA - Mioclaenidae - Kollpaniinae
Orden - Sparnotheriodontidae Protolipternidae SO. EOLITOPTERNA DI'{é)H]pgnﬁ?ge - Didolodontidae?
LITOPTERNA Orden LITOPTERNA - Anisolambdidae - Uidolodontidae
- Macraucheniiglae SO. BUI_\TOLII?TERNA ?ﬁﬁiﬁggiENOIDEA - Sparnotheriodontidae | SO. LITQPTERNA ) Di;ﬁg&iﬁggg?z

gﬂ(;zﬁlﬁgzglmae - Protolipternidae Sparnotheriodontinae | SO. LOPHOLIPTERNA ﬁ;gigﬂlg}tl‘zﬁﬁe Protolipternidae)
| Proterotheriidae SO. LOPHOLIPTERNA golymorlﬁhlr}ge - Maﬁ‘aucher;ludgg  Adianthidae - Protolipternidae

Polymorphinae SE MACRAUQHENOIDEA Mr;?:&l:h;ﬁli?;: Cr?;iicchf;:;&iz - Proterotheriidae |- Anisolambdidae

Proterotheriinae |- Macraucheniidae ‘Notonychopid - Proterotheriid - Notonychopidae |- Sparnotheriodontidae

Polymorphinae otonychopidae roterotheriidae - Macraucheniidae
Cramaucheniinae -Adlanthlclae - Adianthidae Proterotheriidae
Macraucheniinae Ind.alecn.nae - .
. . Adianthinae - Adianthidae
- Adianthidae - Notonychopidae
SE PROTEROTHERIOIDEA| SE PROTEROTHERIOIDEA
- Proterotheriidae - Proterotheriidae
Anisolambdinae Anlsolambdglae
Proterotheriinae Proterotheriinae

pud3doq1T £  01yu0)Lpuoy),,
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incipiente molarizacién del P4 por desarrollo de paracénulo y metacénulo, y, como
principal novedad evolutiva en los molares superiores, la apariciéon de hipocono, bien
desarrollado en el M1-2 y, al menos presente como una protuberancia del postcingulo
en los M3. El paraconido esta débilmente desarrollado en los p4, y el talénido de
los m1-3 es labiolingualmente mas ancho que el trigénido. El registro f6sil de los
didolodéntidos, predominantemente patagénico, se extiende desde el Paleoceno
temprano (Peligrense) hasta el Eoceno tardio (Mustersense), con un tnico taxén
dudosamente referido a estas formas para el Oligoceno tardio (Deseadense) de Bolivia
(Gelfo, 2006).

La asociacién de elementos postcraneanos aislados a dientes para la fauna de las
fisuras de relleno del Eoceno temprano de Sao José de Itaborai, en Brasil, modificé
conceptualmente la interpretacién de muchos condilartros sudamericanos. Para esto
se consider6 la presencia de caracteres avanzados o generalizados, la concordancia
en la abundancia relativa de ambos elementos, y el desarrollo de ecuaciones de
regresion a fin de relacionar medidas dentales y de elementos postcraneanos (Cifelli,
1983b, Bergqvist, 1996). A partir de entonces se reconocieron dos tipos morfolégicos
de taxones. Formas de denticion bunodonte pero con un esqueleto apendicular
“litopternoide”, como los Protolipternidae del Eoceno temprano (Cifelli, 1983b) y los
Proterotheriidae Megadolodinae del Mioceno tardio, con ctuspides bulbosas, coronas
bajas y miembros mesoaxdnicos, cortos y robustos (Cifelli & Villarroel, 1997). Por otro
lado algunos autores consideraron a los Sparnotheriodontidae como “Condylarthra”
tras asociarles un postcraneo generalizado (Cifelli, 1983b, Bergqvist, 1996) criterio
no convalidado en este trabajo.

LA RADIACION DE LOS LITOPTERNA

La imposibilidad de cenir las clasificaciones tradicionales a una perspectiva
cladistica y actualizada, ha constituido la principal causa del abandono del término
Condylarthra o su uso entrecomillado. En consistencia con esto, los Litopterna
tradicionales, constituyen una continuidad evolutiva indisoluble. Clasicamente los
litopternas involucran herbivoros del Cenozoico de América del Sur y de la Peninsula
Antaértica, siendo el grupo més diversos de UNAS luego de los notoungulados.

El registro mas antiguo corresponde a los Notonychopidae, del Paleoceno
temprano de Punta Peligro. Durante el lapso Mioceno inferior (Santacrucense) -
Plioceno temprano (Huayqueriense) registran su mayor diversidad, declinando
hacia principios del Plioceno, y culminando con sélo una especie (i.e. Macrauchenia
patachonica) registrada en sitios arqueoldgicos.

La macrosistematica tradicional (Simpson, 1945) donde se reconocian dos familias
(i.e. Macraucheniidae y Proterotheriidae) se mantuvo estable durante aproximadamente
cuatro décadas. Cifelli (1983b) fue el primero en realizar nuevas interpretaciones a
partir del reconocimiento de un patrén dental bunodonte estaba presente al menos
en dos grupos de litopternas (i.e. Protolipternidae, Megadolodinae). Cifelli (1983b) y
Bergqvist (1996) sugieren que existiria una diferencia estructural en la morfologia
postcraneana de los Didolodontidae y los Litopterna, la cual corresponderia a un criterio
vélido de demarcacién por sobre la morfologia dental. Sin embargo, la asociacién de este
postcraneo “condilartroide” ha sido cuestionaday criticada reiteradamente, en particular
para los Sparnotheriodontidae (Soria, 2001; Gelfo, 2006; Lorente, 2015). En efecto, el
postcraneo generalizado es acorde a lo esperado para otros grupos, como Notoungulata
y Astrapotheria paleégenos, a quienes podrian corresponder los elementos que fueron
senalados como condilartroides. En linea con esta interpretacion, se ha sugerido que todos
los didolodéntidos tendrian ya una morfologia esqueletal litopternoide (Simpson 1948,
Soria, 2001; Lorente 2015). De confirmarse esto, Protolipternidae seria un sinénimo
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junior de Didolodontidae, y éstos tltimos el stem group dentro de los Litopterna (Gelfo,
2006; Lorente, 2015).

Los Adianthidae retinen a formas del Eoceno al Mioceno temprano, con tendencia
a la selenodoncia y una clara molarizaciéon del P4. Los Indaleciidae paleégenos fueron
considerados alternativamente como parte de los Adianthidae, como una familia
independiente y como parte del orden Notopterna (Soria, 1984).

Los Anisolambdidae, considerados una subfamilia de Proterotheriidae (Cifelli,
1983b), fueron reinterpretados como formas del Eoceno temprano (Itaboraiense) al
Mioceno (Deseadense), convergentes con los proterotéridos del Oligoceno-Plioceno
(Soria, 2001). Se diferencian por una denticién mas braquiodonte; el mayor desarrollo de
caspides estilares labiales en los p3-4; protostilo en P3-M3; y paral6fido en m1-3. Estas
caracteristicas, excluirian a los Anisolambdidae como posibles ancestros estructurales
de los Proterotheriidae. Soria (2001) los consideré derivados de los Didolodontidae y el
punto de partida de los Sparnotheriodontidae.

Los Proterotheriidae una de las formas clasicas dentro de los Litopterna, reine
herbivoros cursoriales de pequeno a mediano tamano con denticién braquiodonte, 12-
i3 usualmente transformados en defensas, caninos ausentes, y nasales parcialmente
reducidos. A lo largo de su evolucién muestran una temprana tendencia hacia la
monodactilia funcional, con un miembro mesoaxénico donde el dedo III es el méas
desarrollado, los IT y IV son reducidos y los I y V estéan ausentes. Considerados como
equivalentes ecolégicos delos équidos, masrecientemente también fueron relacionados
ecolégicamente con ciertos artiodactilos, como los Cervidae y Camelidae (Bond et al.,
2001). El biocrén de los Proterotheriidae se restringe al lapso Oligoceno - Pleistoceno
tardio (Soria, 2001) e incluye a los Megadolodinae, considerados originalmente como
didolodéntidos, y a los Proterotheriinae con denticién y postcraneo més derivados.
Estos ultimos presentan formas basales con tres dedos (e.g. Notodiaphorus) y las
terminales con solo uno (Thoatherium) pero todos funcionalmente monodactilos;
molariformes lofoselenodontes y braquiodontes.

Los Macraucheniidae incluyen formas de mediano a gran tamano registradas
entre el Eoceno temprano y el Pleistoceno tardio de América del Sur. La denticién
es completa, con dientes bunoselenodontes a selenodontes, y de braquiodontes o
pseudohipsodontes. Los craneos son estrechos y bajos y presentan el rostro alargado.
Un aspecto sobresaliente es que a lo largo de su evolucién experimentan una
retraccién de las narinas lo cual permite inferir la presencia de una probéscide en las
formas terminales. Los extremidades son robustas, tridactilas y estructuralmente
mesoaxénicas.

Soria (1981) reconoce dentro de los Macraucheniidae a los Cramaucheniinae
(incluyendo Theosodontinae) y Macraucheniinae. En esta familia pueden observarse
diferentes “tendencias” evolutivas, tales como: alargamiento del rostro, migracién
de las narinas a posiciéon posterodorsal; reduccion extrema de nasales; 6rbitas de
abiertas a cerradas; denticién bunoselenodonte a selenenodonte y de braquiodonte
a protohipsodonte; desarrollo de fosetas en el trigonido; aparicién de cemento en
la superficie oclusal; y fusiéon de elementos del zeugopodio. La gran mayoria de
los estados de caracter generalizados se reconocen en los Cramaucheniinae, y por
ende parafiléticos (Schmidt & Ferrero, 2014), mientras que los caracteres derivados
permiten reconocer a los Macraucheniinae.

MACROSISTEMATICA Y FILOGENIA

Debido a que el orden Condylarthra no constituye un grupo natural, la
utilizacién de dicha categoria, en particular entre las formas sudamericanas, ha
oscurecido la comprensién de sus relaciones filogenéticas. Otras alternativas, como
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los Panameriungulata (Muizon & Cifelli, 2000), incluso cuando no se encuentran
completamente sustentadas por sinapomorfias, permiten una mejor comprensiéon
de los grupos. Los Panameriungulata ubican a los Kollpaniinae como parte de la
radiacién sudamericana de los Mioclaenidae, que en el Hemisferio Norte se encuentran
representados por los Mioclaeninae y Pleuraspidotheriinae. Esta interpretacion
refuerza la estrecha relacion filogenética entre los Litopterna y los Perissodactyla
(Welker et al., 2015) sugerida a través de informaciéon molecular. A pesar de que
otros autores han acotado los Mioclaenidae a los Mioclaeninae, considerando a
los Kollpaniinae como un grupo aparte, las similitudes morfolégicas entre estas
primitivas formas sudamericanas y aquellas del Paleoceno temprano de América
del Norte, muestran una clara identidad (Gelfo et al., 2009). Considerando a los
Panameriungulata, los Kollpaniinae aparecen como un grupo monofilético (Muizon
y Cifelli, 2000; Gelfo, 2006) y los Didolodontidae como parafiléticos, constituyendo el
stem group de los Litopterna si se consideran los elementos postcraneanos asociados
(Muizon & Cifelli, 2000) o por el contrario como un grupo natural (Gelfo, 2006).

Lareevaluacion de los modelos de asociacién de elementos postcraneanos a especies
definidas sobre la base de dientes (Lorente, 2015), asi como los fuertes indicios de
que todos los Didolodontidae tendrian un postcraneo litopternoide (Simpson, 1948,
Soria, 2001) sugieren que los Protolipternidae deberian ser considerados como un
sinénimo junior de Didolodontidae. Por otra parte, los Sparnotheriodontidae no
podrian considerarse “Condylartra” debido a que presentan una morfologia dentaria
y esqueletal, afin a los Litopterna. Los elementos postcraneanos generalizados que
fundamentaron su inclusién en los Didolodontoidea (Tabla 1), serian asignables a
Notoungulata (Soria, 2001) o Astrapotheria (Lorente, 2015).

Los grupos taxonémicamente mas estables corresponden a los Macraucheniidae
y los Proterotheriidae. En el caso de los primeros se ha cuestionado la monofilia de
los Cramaucheniinae (Schmidt & Ferrero, 2014) y entre los Proterotheriidae, no es
posible seguir a un unico autor. Se considera que los Anisolambdidae deberian ser
en efecto una familia independiente (Soria, 2001) mientras que los Megadolodinae
corresponderian a un tipo morfolégico bunodonte vinculado a los proterothéridos
(Cifelli & Villarroel, 1997). La inclusién entre los litopterna de los Notonychopidae y
los Indaleciidae requiere ser evaluada.
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