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2) Diametro transverso del area ubicada por delante de la porcion yugal del
proceso descendente/longitud total del craneo (LM) (ver Tabla de Medidas 1): en
vista dorsal, se observa que el area del craneo que se ubica por delante del borde
anterior de la porcion yugal del proceso descendente presenta diversos grados de
expansion lateral. En las especies de Propalachoplophorinae el indice obtenido es bajo.
En las especies pleistocenas de Neosclerocalyptus, el didmetro transverso de esta region
equivale a mas del 50% de la longitud del craneo.

La codificacién es como sigue:

0: DTRA/LM = 0.23-0.33

1: DTRA/LM = 0.36-0.38

2: DTRA/LM =0.51-0.57

3: DTRA/LM = 0.61-0.67

3) Area de contacto naso-fronto-maxilar: en las normas lateral y dorsal se observa
que el contacto entre frontales y maxilares con los nasales se muestra como una

superficie cercanamente plana, en las especies terciarias; o bien los nasales estan
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separados de los frontales y de los maxilares por una profunda hendidura, de seccion en
“V” muy evidente, en las formas cuaternarias.

Este caracter se codifica como sigue:

0: area de contacto cercanamente plana.

1: area de contacto con una evidente hendidura de seccion en “V”.

0: Area de contacto cercanamente plana

1: Area de contacto con una evidente hendidura de seccion en “V”

4) Contorno del area ubicada por delante de las escotaduras orbitarias: en vista
dorsal se observa que la proyeccion de los bordes anterior y lateral del area localizada
por delante de las escotaduras orbitarias (nasales y frontales) es de forma subtriangular,
(con su vértice localizado en el extremo més anterior de los nasales); o bien el area
puede definir un contorno semicircular, como es propio del género Neosclerocalyptus.
Este caracter ha sido codificado de la siguiente manera:

0: de contorno subtriangular

1: de contorno semicircular
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1: de contorno subcircular

5) Area occipito-parietal: dorsalmente, el craneo puede presentar una cresta sagital,
que se bifurca a nivel del limite entre los parietales y frontales, divergiendo
anteriormente hasta terminar sobre las apoéfisis postorbitarias del frontal.
Alternativamente, esta cresta no estd presente y en su lugar hay una concavidad media.
Se ha codificado este caracter de la siguiente manera:

0: con cresta sagital.

1: con una concavidad media.
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1: con una concavidad media

6) Perfil dorsal del craneo en vista lateral: tomando como referencia el plano palatal,
el perfil dorsal del craneo puede ser recto y descendente hacia los nasales, o convexo.
En este ultimo caso, hay dos morfologias posibles: el area nasal puede estar casi a la
misma altura que la parieto-occipital o bien puede ubicarse en un plano mucho mas
bajo.

La codificacion de este caracter es como sigue:

0: recto, con la region nasal mas baja con respecto a la parieto-occipital.

1: convexo, con la regién nasal mucho més baja en relacion a la parieto-occipital.

2: convexo, con la region nasal a aproximadamente el mismo nivel que la parieto-

occipital.
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2: convexo, con la region nasal a aproximadamente el mismo nivel que la parieto occipital

7) Grado de inclinacion del supraoccipital en relacion al plano basilar: en vista
lateral, y en referencia a plano basilar, la inclinacién del supraoccipital puede variar
entre: a) cercanamente perpendicular, describiendo un angulo entre 83° y 85°; b) entre
60° y 65°; ¢) entre 40° y 50°.

La codificacion es como sigue:

0: entre 83°y 85°

1: entre 60° y 65°

2: entre 40° y 50°
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2: entre 40 y 50 grados

8) Borde postero-inferior del arco cigomatico: la porcion cigomatica del escamoso
muestra en su borde postero-inferior (cerca del punto de contacto con la escama del
temporal) un tubérculo. Esta estructura estd presente en las formas terciarias de
Hoplophorinae Hoplophorini, y se vuelve mas evidente en las especies pleistocenas.

La codificacion es la siguiente:

0: ausencia de tubérculo

1: presencia de tubérculo
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0: ausencia de tuberculo

1: presencia de tuberculo

9) Posicion del extremo antero-superior de los nasales en relacion a la region
posterior del craneo, siguiendo una proyeccion paralela al plano palatal: trazando
una linea paralela al plano palatal a nivel del extremo antero-superior de los nasales,
¢sta puede alcanzar en el extremo posterior del craneo diferentes alturas, que
corresponde a sendas proyecciones de otras estructuras craneanas y son caracteristicas
en los distintos grupos.

Este caracter se codifica como sigue:

0: borde antero-superior de los nasales a nivel de la mitad superior de los condilos
occipitales.

1: borde antero-superior de los nasales a nivel de la mitad superior del supraoccipital.

2: borde antero-superior de los nasales a nivel del basioccipital.

3: borde antero-superior de los nasales a nivel de la mitad de la altura total de la porcién
alveolar de los maxilares

4: extremo antero-superior de los nasales a nivel de la mitad superior de la altura de la

porcidn alveolar de los maxilares
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1: borde antero superior de los nasales a nivel de la mitad superior del supraoccipital
5%
B S

2: borde antero superior de los nasales a nivel del basioccpital

4: extremo antero superior de los nasales a nivel de la mitad superior de la porcion alveolar de los maxilares
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10) Proyeccion del plano del foramen infraorbitario en relacion a la serie
dentaria: en vista oclusal (y colocando al plano palatal sobre la horizontal) se observa
que la proyeccion del plano del foramen infraorbitario puede corresponderse con
distintas posiciones en la serie dentaria: a) coincidente aproximadamente con el 16bulo
medio del M4; b) entre el M3 y el M4; c) coincidente con el l6bulo medio del M3.

La codificacion efectuada es la siguiente:

0: coincidente con el M4.

l: entre el M3y M4.

2: coincidente con el M3.

1: entre el M3 y el M4

P~ 0
P

2: coincidente con el M3
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11) Diametro sagital/ diametro transverso del foramen magnum : el contorno del
foramen magnum puede ser subeliptico, siempre con su eje mayor orientado en sentido
transverso, o casi completamente circular.

Se ha codificado este caracter de la siguiente manera:

0: DS/DV=0.60-0.83.

1: DS/DV=0.90-1.2

0: DS/DV: 0.60 0.83

1: DS/DV: 0.90 1.2

12) Indice de hipsodoncia inferido maxilar (expresado como la relacion entre el
promedio de la altura del M6-M8 / la longitud de la serie dentaria (LSD; ver Tabla
de Medidas 1): entre los ejemplares aqui analizados se distinguen claramente tres
grandes agrupaciones de acuerdo a este indice, con discontinuidades que las soportan.
La codificacion es como sigue:

0: X M6-M8/LSD=0.31-0.36

1: X M6-M8/LSD= 0.40-0.42

2: X M6-M8/LSD= 0.45-0.60
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13) Seccién del M1: todos los Glyptodontidae Hoplophorini se caracterizan por poseer
el primer molariforme simple, aunque su seccion puede variar de forma: a) el M1 puede
ser de contorno circular, o bien ligeramente elongado; en este Gltimo caso siempre con
su eje mayor orientado con respecto a la serie dentaria en un rango que va de 45° a 90°;
b) el M1 es siempre elongado, pero con su eje mayor paralelo a la serie dentaria.

La codificacion es como se detalla a continuacion:

0: circular, o ligeramente elongado (rango: 0.66-1.2; X: 0.88) con su eje mayor
orientado en un angulo de 90° a 45° con respecto al eje longitudinal de la serie dentaria.
1: elongado (rango: 1.55-2.16; X: 1.77), con su eje mayor orientado paralelamente

respecto al eje anteroposterior de la serie dentaria.
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0: circular, o ligeramente elongado (rango: 0.66-1.2. X: 0.88) con su eje mayor

orientado en un angulo de 90° a 45° con respecto al eje longitudinal de la serie dentaria.

1: elongado (rango: 1.55-2.16. X: 1.77 ), con su eje mayor orientado paralelamente

respecto al eje anteroposterior de la serie dentaria.

14) Seccion del M2: el segundo molariforme superior es siempre de seccion simple en
las formas terciarias, sin evidencia de lobulacion. En los taxones cuaternarios, ya se
observa un comienzo en la lobulacion a) el M2 puede ser de seccion simple, elongado
anteroposteriormente 'y con sus bordes anterior y posterior convexos; b) este
molariforme, simple, presenta sus bordes anterior y posterior muy aguzados; c) es
posible observar una lobulacion incipiente, mas marcada del lado lingual que labial.

Se ha codificado como se presenta a continuacion:

0: subeliptico, con sus bordes anterior y posterior redondeados.

1: subeliptico, con sus bordes anterior y posterior agudos.

2: lobulado de modo incipiente, particularmente del lado lingual.
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2: lobulado de modo incipiente, particularmente del lado lingual

15) Morfologia de los molariformes M6-MS8: la variacion morfoldgica de los
molariformes M6-M8 en los Glyptodontidae Hoplophorini estd mayormente
circunscripta al primer y ultimo l6bulos. Hay dos tipos morfoldgicos: a) existe un
desarrollo bilateral asimétrico del primer y ultimo lobulo (mayor desarrollo lingual que
labial), con el borde anterior del primero concavo, b) el primer y ultimo l6bulo
presentan un desarrollo bilateral simétrico, con el borde anterior del primero plano o
ligeramente convexo.

Este caracter ha sido codificado como:

0: desarrollo bilateral asimétrico del primer y ultimo l6bulo, con la pared anterior del

primero concava.
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1: desarrollo bilateral asimétrico del primer y ultimo 16bulo, con la pared anterior del

primero plana.

2: desarrollo bilateral simétrico, con la pared anterior del primero plano o ligeramente

convexo.

2: desarrollo bilateral simetrico, con la pared anterior del primero plana o ligeramente convexo

16) Contorno del borde labial del tercer l10bulo de los molariformes trilobulados:
en los molariformes trilobulados, el borde externo del ultimo lébulo presenta dos
morfologias basicas: a) lleva un surco medio en los tres ultimos dientes molariformes
(M5-MB8); b) o bien este borde es simplemente convexo.

Este caracter ha sido codificado como sigue:

0: borde labial del tercer 16bulo con escotadura.

1: borde labial del tercer 16bulo sin escotadura.
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0: borde labial del tercer lobulo con escotadura

1: borde labial del tercer lobulo sin escotadura

17) Molariformes que presentan el tercer lébulo escotado: la aparicion de una
escotadura en el borde externo de los molariformes es variable en la serie dentaria. Esta
puede abarcar los ultimos seis molarifomes (M3-MS8), o bien comprender los tltimos
cuatro (M5-MS).

La codificacion es la siguiente:

0: M5-M8

1: M3-M8
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0: M5 M8

1: M3 M8

b) Mandibulares

18) Relacion longitud antero-posterior maxima (LAPRA) / altura maxima de la
rama ascendente (ARA) (ver Tabla de Medidas 2): el indice obtenido a partir de la
relacion de medidas entre el didmetro antero-posterior maximo (tomado a nivel
alveolar) de la rama ascendente y su altura maxima, se vuelve progresivamente mas
pequeio, desde las formas santacrucenses hasta la lujanense.

Este caracter ha sido codificado como sigue:

0: LAP/AM= 0.69-0.76 (X: 0.72)

1: LAP/AM= 0.50-0.62 (X: 0.55)
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19) Longitud de la region pre-dentaria de la sinfisis mandibular a nivel alveolar
(LAP) (ver Tabla de Medidas 2): por delante del m1, la region sinfisiaria puede tener
a nivel alveolar: a) un largo aproximadamente igual al ml mas el m2; b) encontrarse
aun mas elongada que la distancia comprendida por los dos primeros molariformes.

Se ha codificado este caracter como sigue:

0: igual o menor a la longitud ocupada por el m1-m2.

1: mayor a la longitud ocupada por el m1-m2.
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1: mayor a la longitud ocupada por el m1 m2

20) Inicio de la lobulacion en la serie molariforme: el inicio de la lobulacion evidente
resulta muy variable. Esto puede darse: a) a partir del m4, b) a partir del m3; ¢) a partir
del m2.

La codificacion es la siguiente:

0: desde el m4 inclusive.

1: desde el m3 inclusive.

2: desde el m2 inclusive.
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0: desde el m4 inclusive

1: desde el m3 inclusive

2: desde el m2 inclusive

21) Seccion del m1: el primer molariforme puede ser de seccidon circular, como es

tipico en las especies terciarias. En las especies pleistocenas, el eje mayor de este primer
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molariforme estd ubicado en sentido paralelo al eje longitudinal de la serie dentaria,
adquiriendo un contorno subeliptico.

Se ha codificado este caracter como sigue:

0: de contorno circular.

1: elongado, con su eje mayor orientado en sentido anteroposterior.

1: elongado, con su eje mayor orientado en
sentido anteroposterior

0: de contorno circular

22) Seccion del m2: el segundo molariforme inferior puede ser de seccion simple, poco
elongado en sentido anteroposterior y con los bordes anterior y posterior redondeados.
Alternativamente, puede hallarse mas elongado anteroposteriormente y poseer los
bordes anterior y posterior aguzados. En los taxones pleistocenos es lobulado de un
modo incipiente, particularmente del lado labial.

Se lo ha codificado de esta manera:

0: de contorno eliptico-circular, con los bordes anterior y posterior redondeados.

1: claramente elongado en sentido antero-posterior, con los bordes anterior y posterior
aguzados.

2: trilobulado del lado labial.
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0: de contorno eliptico circular, con los bordes posterior y anterior redondeados

1: claramente elongado en sentido anteroposterior, con los bordes anterior
y posterior aguzados

2: lobulado

¢) Escudete cefalico
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23) Contorno del escudete: el escudete cefalico puede tener su mitad anterior mucho
menos expandida transversalmente que la posterior, adquiriendo un contorno
subtriangular. Alternativamente, esta estructura puede poseer ambas mitades de
diametro aproximadamente igual, alcanzando una forma subcuadrangular.

La codificacion es como sigue:

0: subtriangular.

1: subcuadrangular.

1: subcuadrangular

24) Namero de placas: el nimero de placas que constituye el escudete cefalico en los
Glyptodontidae es muy variable. En lineas generales se observa, desde los grupos mas
primitivos a los mas modernos, un aumento en el nimero de placas que componen esta
estructura: a) el nuimero méaximo de placas observado es de 30; b) un maximo de 45
placas; ¢) mas de 80 placas.

La codificacion es como sigue:
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0: 11-30 placas.
1: 40-45 placas.

2: mas de 80 placas.

0: 11 30 placas

1: 40 45 placas

2: mas de 80 placas
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25) Morfologia de la superficie dorsal de las placas: la morfologia de la superficie
expuesta de las placas que forman el escudete es diferente en los ejemplares aqui
analizados. En los taxones terciarios, estas placas tienen su superficie dorsal muy
convexa, con foramenes bien desarrollados. Con excepcion del género
Propalaehoplophorus, en el resto de los taxones terciarios no existen figuritas
periféricas. El otro patron observado corresponde a placas de superficie dorsal plana y
con una ornamentacion muy similar a la de la coraza dorsal y con los foramenes muy
poco desarrollados.

La codificacion es como sigue:

0: placas de superficie dorsal convexa y gran desarrollo de los fordmenes piliferos, con
o sin figuritas periféricas rodeando a la central.

1: placas de superficie dorsal convexa y muy rugosa, sin figuritas periféricas ni
foramenes piliferos.

2: placas de superficie dorsal lisa y plana y escaso desarrollo de los foramenes piliferos,

siempre con una hilera de figuritas periféricas rodeando a la central.
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0: placas de superficie dorsal convexa y gran desarrollo de los foramenes piliferos
con o sin figuritas perifericas

1: placas de superficie dorsal convexa y muy rugosa, casi sin vestigios de figuritas perifericas
ni foramenes piliferos

2: placas de superficie dorsal lisa y plana y escaso desarrollo de los foramenes piliferos,
siempre con una hilera de perifericas rodeando a la central

d) Coraza dorsal

26) Localizacion de los foramenes en las placas de la coraza dorsal: la ubicacion de
estos foradmenes puede restringirse a los puntos de interseccion de los que limitan las
figuritas periféricas con la central, o bien estar distribuidos aleatoriamente a lo largo de
toda la extension de los surcos que delimitan la figura central y las periféricas.

La codificacion es la siguiente:

0: restringidos a los puntos de interseccion de las figuritas periféricas con la central

1: sin localizacion fija en los surcos

27) Contorno dorsal: en vista lateral, la coraza dorsal puede ser de perfil dorsal muy

convexo. Alternativamente, la coraza es un poco mas baja y alargada, mientras que en
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Neosclerocalyptus es ya francamente baja, alargada, subcilindrica y de perfil superior
casi recto. En la especie de Brasil, H. euphractus, la forma de la coraza muestra
numerosas analogias con la de Panochthus.

Se ha procedido a codificar este caracter como sigue:

0: corta y de perfil superior muy convexo.

1: mas baja, alargada y de perfil superior convexo.

2: baja, alargada, de aspecto subcilindrico, de perfil superior casi recto y con los
extremos antero-laterales expandidos en “alas”.

3: corta y de perfil superior convexo, particularmente en el drea comprendida entre

ambas cinturas.
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2: baja, alargada, de aspecto subcilindrico, de perfil
superior casi recto y con los extremos antero laterales expandidos en “alas”

3: corta y de perfil superior convexo, particularmente en
el area comprendida entre ambas cinturas
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28) Numero de hileras transversales de placas en la region lateral de la coraza: el
numero de hileras transversales de placas que componen la coraza esta relacionado con
el tamafio de ésta. En las formas de pequeiio tamafio el nimero de hileras transversales
de placas es bajo, con un méximo de 30. En las de tamafio medio, el nimero maximo
es de 45, mientras que en las formas pleistocenas el numero de hileras transversales
aumenta a un maximo de 55.

La codificaciéon es como sigue:

0: 25-30 hileras transversales

1: 39-45 hileras transversales.

2: 50-55 hileras transversales.

0: 25 30 hileras transversales

1: 39 45 hileras transversales

2: 50 55 hileras transversales
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29) Grado de desarrollo de las figuritas periféricas en las placas laterales: las
figuritas periféricas de las placas laterales de la coraza pueden ser de mayor superficie
en el borde anterior que en el posterior. En las especies cuaternarias el tamafno de las
figuritas periféricas alrededor de la central es simétrico en ambos bordes.

Este caracter se ha codificado como sigue:

0: con las figuritas periféricas anteriores mas grandes que las posteriores.

1: con las figuritas periféricas anteriores y posteriores de igual tamafio.

1: con las figuritas perifericas anteriores y posteriores de igual tamafio
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30) Region lateral de la escotadura cefalica: la porcion ventro-lateral adyacente a la
escotadura cefalica puede ser recta, vertical y paralela al plano sagital de la coraza
dorsal; o estar desplegada hacia fuera y adelante a modo de “aletas”.

La codificacion es la siguiente:

0: recta, vertical y paralela al plano sagital de la coraza dorsal.

1: con su parte mas ventral dirigida hacia afuera y adelante a modo de “aletas”.

0: recta, vertical y paralela al plano sagital de la coraza dorsal.

1: con su parte mas ventral dirigida hacia afuera y adelante a modo de “aletas™.
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31) Morfologia de las placas de la region mas antero-lateral de la coraza dorsal: la
las placas del sector mas anterior y ventral de la coraza dorsal pueden ser de contorno
subrectangular, con la presencia de una hilera de figuritas periféricas alrededor de la
central, conservando el patron morfoldégico basico de las restantes placas de los laterales
de la coraza. Opcionalmente, esta area se diferencia mas del resto de la coraza, estando
compuesto por placas mayormente penta o hexagonales, casi sin vestigios de figuritas
periféricas.

La codificacion es la siguiente:

0: placas subrectangulares, con una hilera de figuritas periféricas alrededor de la figura
central

1: placas penta o hexagonales, casi sin vestigios de figuritas periféricas.
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1: placas penta o hexagonales, casi sin vestigios de figuritas perifericas

32) Placas de la region caudal de la coraza dorsal: la superficie expuesta de la figura
central de las placas adyacentes a la escotadura caudal exhiben dos tipos bésicos: a)
figura central de superficie dorsal plana o ligeramente concava; b) figura central de
superficie dorsal con diferente grado de convexidad, muy marcado en el caso del

Propalaehoplophorinae Cochlops.
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Este caracter fue codificado como se muestra:
0: placas con la figura central plana o apenas concava.

1: placas con la figura central convexa.

0: placas con la figura central plana o apenas concava

e) Coraza caudal

33) Estructura: puede ser un corto tubo compuesto por un bajo nimero de hileras
transversales de placas laxamente unidas entre si, o bien estar conformado por un
numero mucho mayor de hileras transversales de placas fuertemente suturadas entre si,
con grandes figuras elipticas laterales.

La codificacion es la siguiente:

0: tubo compuesto por cuatro o cinco hileras transversales de placas con suturas moviles

y sin figuras laterales.
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1: tubo cilindrico-conico algo aplastado en sentido distal, compuesto por placas

anquilosadas entre si y sin ningln tipo de movilidad, con 5-7 grandes figuras elipticas

laterales.

0: tubo compuesto por cuatro o cinco hileras transversales de placas
con suturas moviles y sin figuras laterales

1: tubo compuesto por placas anquilosadas entre si y sin ningun tipo de
movilidad, con grandes figuras elipticas laterales

34) Relacion longitud tubo/anillos caudales: la relacion entre la sumatoria de la
longitud de los anillos caudales y del tubo, sobre el plano sagital, puede ser: a) la
sumatoria de la longitud antero-posterior de los anillos es mucho mayor a la del tubo,
que es por otra parte sumamente corto; y b) la longitud del tubo es siempre mayor que
la de los anillos.

Se ha codificado este cardcter como sigue:

0: sumatoria de los anillos caudales mayor que la longitud del tubo.

1: tubo caudal de mayor longitud que la sumatoria de los anillos.
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Anillos ~ Tubo

0: sumatoria de los anillos caudales mayor que el tubo

‘Anillos Tubo

1: tubo caudal de mayor longitud que los anillos

35) Figuras laterales: el tubo caudal puede presentar un numero variable (1-7) de
grandes figuras laterales elipticas, en todos los casos con su eje mayor orientado en
sentido antero-posterior y que disminuyen de tamafio en sentido proximal. En los tubos
de los Glyptodontidae Propalachoplophorinae estas figuras laterales estan ausentes.

La codificacidon es como sigue:

0: ausente.

1: presente.
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0: ausente

1: presente

36) Numero de figuras laterales: el numero de figuras laterales existentes en ambos
laterales del tubo caudal resulta también variable. En los Glyptodontidae Hoplophorini,

¢éstas pueden estar presentes en un rango de 5 a 7, mientras que en Plohophorus
figuratus se reduce a dos como maximo.

La codificacion es la siguiente:
0: de cinco a siete.

1: una o dos.

0: de 5 a 7 figuras laterales
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37) Longitud total del tubo caudal ocupada por las figuras laterales: en aquellos
casos en que los tubos caudales poseen figuras laterales, éstas pueden ocupar un
porcentaje variable de la longitud total del tubo.

Este caracter se codifica como sigue:

0: menos del 50% de la longitud total del tubo.

1: mas del 50% de la longitud total del tubo.

1: 50% o mas de la longitud total del tubo

38) Longitud total del tubo ocupada por las cuatro ultimas figuras laterales (en
sentido distal): en aquellos taxones que poseen entre cinco y siete figuras laterales, la
longitud ocupada por las ultimas cuatro resulta variable: a) pueden extenderse hasta
ocupar mas del 50% de la longitud total del tubo caudal; b) no alcanzan a cubrir el 50%
de la longitud del tubo.

La codificacion es la siguiente:

0: menos del 40% de la longitud total.

1: 50 % o mas de la longitud total del tubo.
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1: 50% o mas de la longitud total del tubo

39) Limite entre la segunda y tercera figuras laterales: el limite entre la segunda y
tercera figuras laterales (en sentido disto-proximal) puede llevar una hilera de pequenas
figuritas periféricas, o bien estar éstas ausentes.

La codificacion es la que se muestra a continuacion:

0: sin figuritas periféricas

1: con figuritas periféricas

0: sin figuritas perifericas

1: con figuritas perifericas
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40) Diametro del tubo caudal: el contorno del tubo caudal puede ser casi
completamente circular en toda o su extension. De modo optativo el didmetro transverso
en la mitad distal es mayor al dorso-ventral, adquiriendo un aspecto “aplastado”.

Se ha codificado este cardcter como sigue:

0: tubo cilindrico-conico en toda su longitud

1: tubo con su mitad distal con mayor didmetro transverso que dorso-ventral.

1: tubo con su mitad distal con mayor diametro transverso que dorso ventral

41) Ornamentacion del tubo caudal: a nivel de las caras dorsal y ventral del tubo
caudal, cada placa puede presentar la superficie expuesta de la figura central y de las
periféricas plana o ligeramente concava. O bien puede ocurrir que las figuras centrales y
las periféricas muestren una superficie dorsal convexa.

La codificacion es la siguiente:

0: figura central y figuritas periféricas de superficie dorsal plana o ligeramente concava

1: figura central y figuritas periféricas de superficie dorsal convexa.
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1: figura central y perifericas de superficie dorsal convexa

42) Nimero de figuritas periféricas rodeando a la figura central a nivel de la mitad
distal del tubo: en la cara dorsal del tubo caudal, se aprecia que el numero de figuritas
periféricas existentes alrededor de cada figura central resulta muy variable.

El carécter se codifica como:

0: 4-8 figuritas periféricas alrededor de cada figura central

1: 10-14 figuritas periféricas alrededor de cada figura central



242

1: de 10 a 14 figuritas alrededor de cada figura central

43) Grado de desarrollo de las figuritas periféricas alrededor de la figura central:
aqui es posible observar dos patrones diferentes: a) por un lado, existe un desarrollo
simétrico de las periféricas que rodean la figura central, o bien, b) estas figuritas
periféricas estan mas desarrolladas en los bordes proximal y distal que en los laterales.
La codificacion es la siguiente:

0: desarrollo simétrico de las figuritas periféricas alrededor de la figura central.

1: desarrollo asimétrico de las figuritas periféricas alrededor de la figura central.

0: desarrollo simetrico de las figuritas perifericas alrededor de la central
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44) Numero de figuras centrales en la cara dorsal del tubo caudal: el nimero de
figuras centrales en la cara dorsal es variable. Asi, se distinguen dos grandes
agrupaciones.

La codificacion es la siguiente:

0: mas de 90.

1: entre 50 y 60.

1: entre 50 y 60

45) Contorno de las figuras centrales del ultimo anillo caudal: el contorno de las
figuras centrales del ultimo anillo caudal (aquel asociado al tubo) puede ser subeliptico,
con su eje mayor orientado en sentido longitudinal, o bien de morfologia subcircular,
con sus ejes transverso y anteroposterior de igual diametro.

La codificacion de este caracter es:

0: subeliptico en sentido anteroposterior.

1: subcircular.



244

0: subeliptico en sentido anteroposterior

L]
—
—
h‘

1: subcircular

46) Ornamentacion del tubo caudal vs. ornamentacion de la coraza dorsal: el
patrén de ornamentaciéon de ambas estructuras puede resultar similar: en esos casos,
cada placa estd compuesta por una figura central rodeada de una hilera de periféricas,
mostrando una tipica configuracion en roseta. Adicionalmente, puede suceder que la
ornamentacion de estas dos estructuras sea diferente.

La codificacion es la siguiente:

0: ambas estructuras con ornamentacion diferente.

1: ambas estructuras con ornamentacion similar.
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0: ambas con ornamentacion diferente

1: ambas estructuras con ornamentacion similar
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4.3. DESCRIPCION DEL ANALISIS

Para el presente andlisis se han utilizado 47 caracteres morfologicos, extraidos
del estudio de los materiales tipo y del mejor material disponible de cada especie
aceptado como valida. También se ha procedido a consultar las descripciones
correspondientes a los mejores ejemplares. Entre ellos cabe destacar los estudios de
Scott  (1903-1905) sobre los Propalachoplophorinae; Cabrera (1929, 1944)
(Eosclerocalyptus tapinocephalus y E. proximus); Winge (1915); Paula Couto (1957)
(Hoplophorus euphractus); Ameghino (1889), Lydekker (1894); Burmeister (1864-
1870); Zurita (2002) y Zurita et al. (2005) (Neosclerocalyptus).

De estos 47 caracteres, 19 corresponden al craneo (14 osteologicos y 5
dentales), 5 a la mandibula (2 osteoldgicos y 3 dentales), 3 al escudete cefalico, 7 a la
coraza dorsal y 13 a la coraza caudal (anillos caudales y tubo). Todos los caracteres
fueron tratados como desordenados (ver De Queiroz, 1985), y a todos se les asigno6 el

“«

mismo peso (1.0), siguiendo la postura de Siebert (1992) en tanto “....la ponderacion
diferencial de los caracteres es una forma de incorporar al andlisis modelos evolutivos
que representan asunciones que lo alejan de sus bases empiricas” (Arnedo, 1999: 68) .
Por otro lado, cada vez se corrobora de modo mas confiable que la homoplasia no
necesariamente carece de estructura jerarquica. Incluso, ciertos autores han sostenido
que los casos de convergencia no sean tan aleatorios como tradicionalmente se supuso
(Ochoterena y Sosa, 2005).

Aquellos estados de caracter que no se preservaron fueron codificados como
“?”. La matriz (47 caracteres por 12 taxones) fue construida a través del programa
Nexus Data Editor, version 0.5.0 (R.D.M Page, 2001). En todos los analisis efectuados
fue excluido el taxon Eonaucum colloncuranum; el principal motivo fue la gran
cantidad de datos faltantes, situacion que genera una importante disminucion en el
grado de resolucion y exactitud del analisis (ver Wiens, 2003). En este sentido,
numerosos estudios han puesto de relieve que el incremento en el nimero de caracteres
estd directamente vinculado a un aumento en las posibilidades de reconstruir una
filogenia confiable (Hillis, et al., 1994), aunque ciertas simulaciones parecen sugerir
que la presencia de taxones con pocos caracteres puede influir débilmente en las
relaciones filogenéticas entre los taxones mejor caracterizados (Wiens, 2003).

Los analisis fueron efectuados con el programa TNT (7ree Analysis Using

Parsimony) (Goloboff et al., 2004) a través de la opcion “implicit enumeration, dado el
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relativo bajo nimero de terminales analizados. Con el objeto de calcular el soporte de
cada clado se aplico la opcion “symmetric resampling”, realizando 1000 pseudorréplicas
de la matriz. Con respecto a las opciones “Bootstrap” y “Jacknife”, este comando
(“symmetric resampling”) es ventajoso en tanto no se encuentra distorsionado por los
caracteres no informativos, el peso ni el costo de los mismos (Goloboff et al., 2003;
2004).

El cladograma obtenido fue enraizado siguiendo la metodologia inicialmente
propuesta por Farris (1982) (Parsimonious outgroup). La distribucion de los caracteres
homoélogos en conjuntos restringidos (caracteres apomorficos) se determino por medio
del criterio de comparacion con el grupo externo (Watrous y Wheeler, 1981).

Con el objeto de poner a prueba la monofilia de los Hoplophorinae
Hoplophorini, se utiliz6 como grupo externo los taxones de Propalachoplophorinae
Cochlops muricatus, Eucinipeltus complicatus 'y Propalaehoplophorus australis (este
ultimo como grupo externo funcional) (ver Nixon y Carpenter, 1993; Nixon y
Ochoterena, 2001). La eleccion de las distintas especies de Propalachoplophorinae
como grupo externo estuvo fundamentado en la posicion basal que ocupan estos taxones
en el clado Glyptodontidae en los analisis cladisticos efectuados por Farifa (1993);
Fernicola et al. (2002) y Fernicola (2005). A su vez, Propalaehoplophorus australis
actu6 como grupo externo “funcional” dado que constituye uno de los
Propalachoplophorinae mejor caracterizado morfolégicamente (ver Scott, 1903-1905).
Otro taxon incluido en el grupo externo fue el Plohophorini Plohophorus figuratus, del
“Montehermosense” (Mioceno tardio-Plioceno temprano) de las provincias de Buenos
Aires (ver Ameghino, 1887). En los andlisis cladisticos efectuados por Fernicola et al.,
(2002) Plohophorus aparece como el grupo hermano del clado compuesto por

Neosclerocalyptus + Panochthus.
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4.4. RESULTADOS OBTENIDOS Y DISCUSION

El analisis realizado incluyendo todos los taxones (excepto FEonaucum
colloncuranum) arrojo como resultado dos arboles igualmente parsimoniosos (L= 57) y
uno suboptimo (L= 58), todos similares en su estructura interna. En todos, los
Glyptodontidae Hoplophorini se muestran como un grupo monofilético La diferencia
entre ellos radica en las relaciones existente entre las especies del clado
Eosclerocalyptus (E. tapinocephalus, E. proximus y E. lineatus) y de éstas con los
demas Hoplophorini. En el primero (CI= 0.96; RI= 0.97) E. lineatus aparece como el
grupo hermano de los restantes Glyptodontidae Hoplophorini, en tanto que la monofilia
del clado Eosclerocalyptus tapinocephalus + E. proximus queda definido por una
sinapomorfia: figuras centrales del tltimo anillo caudal de contorno subcircular (45 [1]).
En el segundo arbol obtenido (CI= 0.94; RI= 0.96) el clado Eosclerocalyptus queda
colapsado. Por ultimo, en el tercer arbol (CI= 95; RI= 0.97) Eosclerocalyptus queda
definido por una sinapomorfia (figuras centrales del ultimo anillo caudal de contorno
subcircular (45 [1])), y queda como el grupo hermano del clado compuesto por los
taxones pleistocenos de Hoplophorini (Hoplophorus euphractus+Neosclerocalyptus

spp.), pero permanecen sin resolver las relaciones internas entre las especies del género.
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Arbol 1

—— Propapalaehoplophorus australis

—— Cochlops muricatus

Eucinepeltus complicatus

—— Plohophorus figuratus

—— Eosclerocalyptus lineatus

— Eosclerocalyptus proximus

—— Eosclerocalyptus tapinocephalus

— Hoplophorus euphractus

— Neosclerocalyptus migoyanus
—— Neosclerocalyptus paskoensis
— Neosclerocalyptus pseudornatus
—— Neosclerocalyptus ornatus

L=57
RI= 0.97
CI=0.96
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Arbol 2

—— Propapalaehoplophorus australis
—— Cochlops muricatus

—— Eucinepeltus complicatus

—— Plohophorus figuratus

—— Eosclerocalyptus proximus

—— Eosclerocalyptus tapinocephalus

—— Eosclerocalyptus lineatus

—— Hoplophorus euphractus

—— Neosclerocalyptus migoyanus

—— Neosclerocalyptus paskoensis

—— Neosclerocalyptus pseudornatus

—— Neosclerocalyptus ornatus

L=58
RI=0.96
CI=0.94
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Arbol 3

—— Propapalaehoplophorus australis

—— Cochlops muricatus

—— Eucinepeltus complicatus

—— Plohophorus figuratus

—— Eosclerocalyptus proximus
Eosclerocalyptus tapinocephalus

—— Eosclerocalyptus lineatus

—— Hoplophorus euphractus

—— Neosclerocalyptus migoyanus
—— Neosclerocalyptus paskoensis
—— Neosclerocalyptus pseudornatus
—— Neosclerocalyptus ornatus

L=57
RI=0.97
CI=0.96

Computando un arbol de consenso estricto, el clado Fosclerocalyptus se colapsa,
aunque el resto de la topologia del arbol se mantiene constante. Esta falta de resolucion
tiene su origen claramente en el alto nimero de datos faltantes que se observa para E.
lineatus, conocido y caracterizado a partir de la coraza dorsal y de un fragmento
posterior de paladar. En este sentido, es de resaltar que en algunos casos numero de
caracteres estd directamente vinculado a un aumento en las posibilidades de reconstruir

una filogenia confiable (ver Hillis, et al., 1994).
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Arbol de consenso estricto

—— Propapalaehoplophorus australis
—— Cochlops muricatus

—— Eucinepeltus complicatus

—— Plohophorus figuratus

—— Eosclerocalyptus proximus

—— Eosclerocalyptus tapinocephalus

——— Eosclerocalyptus lineatus

—— Hoplophorus euphractus

—— Neosclerocalyptus migoyanus

Neosclerocalyptus paskoensis

—— Neosclerocalyptus pseudornatus

—— Neosclerocalyptus ornatus

L=58
CI=0.93
RI=0.95

Excluyendo al Hoplophorini Eosclerocalyptus lineatus, el anlisis efectuado dio
como resultado un unico arbol de L= 57, CI= 0.96 y RI= 0.97, excluyendo los
caracteres no informativos (17, 19, 21, 22, 26, 36, 37, 41, 42, 43, 44). El andlisis sugiere
que los Glyptodontidae Hoplophorini pueden ser considerados como un grupo
monofilético, ya que la monofilia estd soportada por la presencia de seis sinapomorfias
y un valor de “symmetric resampling” de 98: borde pdstero-inferior del arco cigomatico
con tubérculo (8 [1]); contorno del borde labial del tercer 16bulo de los molariformes
trilobulados simplemente convexo, sin escotadura (16 [1]); placas de la region mas
antero-lateral de la coraza dorsal placas penta o hexagonales, casi sin vestigios de

figuritas periféricas (31[1]); placas de la region caudal de la coraza dorsal con la figura
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central plana o apenas concava (32 [0]); tubo caudal con su mitad distal con mayor
diametro transverso que dorso-ventral (40 [1]); tubo caudal y coraza dorsal con
ornamentacion similar, compuesta por una figura central rodeada de una hilera de
figuritas periféricas (46 [1]).

Por otro lado, el nodo 3 (Eosclerocalyptus proximus + E. tapinocephalus) esta
sustentado por una sinapomorfia y un valor de “symmetric resampling” de 67: figuras
centrales del ultimo anillo caudal de contorno subcircular (45 [1]).

El nodo 4, compuesto por las especies pleistocenas de Hoplophorini
(Hoplophorus euphractus + Neosclerocalyptus pseudornatus + N. ornatus + N. gouldi +
N. paskoensis), esta soportado por cuatro sinapomorfias: diametro transverso del area
ubicada por delante de la porcidon yugal del proceso descendente sobre la longitud total
del craneo longitud total del craneo igual a 0.51-0.57 (2 [2]) ; proyeccion del plano del
foramen infraorbitario coincidente con el M3 (10 [2]); seccidon del M1 elongado, con
su eje mayor orientado paralelamente respecto al eje anteroposterior de la serie dentaria
(13 [1]); molariformes M6-M8 con desarrollo bilateral simétrico, y la pared anterior del
primero plano o ligeramente convexo (15 [2]). El valor de “symmetric resampling” es
de 99.

El clado formado por las especies del género Neosclerocalyptus (nodo 5) (V.
pseudornatus, N. ornatus, N. gouldi y N. paskoensis) se encuentra mantenida por un
valor de “symmetric resampling” de 91 y cuatro sinapomorfias: senos fronto-nasales
claramente neumatizados, con presencia de tejido trabecular (0 [1]); area de contacto
naso-fronto-maxilar con una evidente hendidura de seccion en “V” (3 [1]); contorno del
area ubicada por delante de las escotaduras orbitarias semicircular (4 [1]);
supraoccipital inclinado, en relacién al plano basilar, entre 40° y 50° (7 [2]).

El nodo 6, formado por las dos especies ensenadenses de Neosclerocalyptus (N.
pseudornatus + N. ornatus), lleva un valor de “symmetric resampling” de 64, en tanto
que la monofilia estd sugerida por una sinapomorfia: extremo antero-superior de los
nasales a nivel de la mitad superior de la altura de la porcidn alveolar de los maxilares
(9 [4]). Finalmente, las especies lujanenses de Neosclerocalyptus (N. gouldi y N.
paskoensis) forman un clado (nodo 7) sustentado en tres sinapomorfias: el didmetro
transverso del area ubicada por delante de la porcion yugal del proceso descendente
representa entre el 61% y el 67% de la longitud total del craneo (2 [3]); area occipito-
parietal con una concavidad media (5 [1]); diametro sagital/ didmetro transverso del

foramen magnum entre 0.90-1.2 (11 [1]. El valor de “symmetric resampling” de 95.



Relaciones filogenéticas y registro estratigrafico de los Glyptodontidae Hoplophorini.
Las divergencias de las especies hermanas estan indicadas esquematicamente y no
implica un conocimiento exacto del tiempo de cladogénesis. Los numeros en

rectangulos indican los valores de“symmetric resampling” para cada nodo.
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Por ultimo, excluyendo los taxones E. lineatus, N. pseudornatus y N. gouldi, se
obtiene un unico arbol (L= 56; CI= 0.96; RI: 097), cuya topologia no difiere del anterior
(en el cual se incluian las formas pleistocenas N. pseudornatus y N. gouldi), dado que la
organizacion de los clados es la misma, asi como las sinapomorfias que los sustentan.
De este modo, los clados (H. euphractus + N. ornatus + N. paskoensis) y (N. ornatus +

N. paskoensis) sigue estando soportado por las mismas sinapomorfias.

—— Propapalehoplophorus australis

— —— Eucinipeltus complicatus

Cochlops muricatus

—— Plohophorus figuratus

— Eosclerocalyptus proximus

—— Eosclerocalyptus tapinocephalus
— Hoplophorus euphractus

—— Neosclerocalyptus ornatus
—— Neosclerocalyptus paskoensis

L=156
CI=0.96
RI=0.97
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MATRIZ

Made with NEXUS Data Editor

11 11111 /111222202222 22333333 33334444444
Taxa 0/ /2371456789 4 123456780901 234567 8 9012345678901 23

Propapalachoplophorus 1o 1 1o o 0 00 0 0 0 000000000 00000000 000001000 - --=-0---
australis

Cochlops 00200 0 0002 02 00000022022 02000 0 0001000 - - - -/2~= --|-
muricatus

Eucinepelius 00000 0 000000 0000002202 20000%2 2 22222202 - - -2 --
complicatus

Plohophorus 00100 0 01 03 1 0 1011010721123 ®2°21 10?2 1201111 11--010]1
figuratus

Eosclerocalyptus | o' 1 oo 0 [0 112 1 0 101 1/1/- 0111101001 10110111 00001010
proximus

Eosclerocalyptus 4 1o 1y 1 g o 12 1201 210111 - 2212222001 10110111 00001010
tapinocephalus

Eosclerocalyptus 20220222 20222 221222922 /292292222201 1 0 1/10/22/2 222222922
lineatus

Neosclerocalyptus 11115 1y p g g2 142 0210221 -1 1222122022 1110111 00111010
pseudornarus

Neosclerocalyptus 111 1o 11 1y g g2 104 20 21221 - 1121210220221 1101 1100111010
ornatus

Neosclerocalyptus | 15 |3 11 1 1 la 211 2 1212201 <11 21212020002 22 22202222 22 22 22 |2
gouldi n. sp.

Neosclerocalyptus 1y 15 13y 'y ' p 22112 1222010 - 11202120202 2 1110111001 11010
paskoensis

Hoplophorus

euphractus
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5. BIOGEOGRAFIA DE LOS HOPLOPHORINAE HOPLOPHORINI

5.1. DISCUSION

La historia biogeografica de los Glyptodontidae Hoplophorini parece restringirse
al cono sur de América del Sur, abarcando un area que, con seguridad, se extiende
latitudinalmente desde aproximadamente los 38°S hasta los 20°S y longitudinalmente
desde los 43°0 hasta los 66°0 (Mapa 1). Cronoldgicamente, el primer registro certero de
una especie de Hoplophorinae Hoplophorini corresponde a FEosclerocalyptus
tapinocephalus, de Edad Huayqueriense (Mioceno tardio; ca. 8.4-6.9 Ma) (ver Cabrera,
1939) (Cuadro 2). Esto contrasta con la historia biogeografica de los Glyptodontidae
Glyptodontinae, que tendrian su primer registro en el “Araucanense” (Glyptodontidium
tubifer) y que durante el Pleistoceno se distribuyen por toda América del Sur, desde
Argentina hasta Venezuela (Marshall ef al., 1984; Tonni y Scillato-Yané, 1997).
Ademas, esta ultima es la tnica subfamilia que tomo parte del Gran Intercambio Biotico
Americano, diferenciando en América del Norte el género Glyptotherium Osborn, que se
extendio hasta casi los 35° N (Gillette y Ray, 1981).

Como se ha mencionado, el registro mas antiguo de un Hoplophorini
correspondia, antes de esta contribucion, a Eonaucum colloncuranum, proveniente de los
sectores central y oeste de las provincias de Rio Negro y Neuquén, Argentina, y de
antigiiedad Colloncurense (ca. 15.6 a 15.8 Ma; Scillato-Yané y Carlini, 1998). Las
notables  afinidades = morfologicas  observadas  entre los  Glyptodontidae
Propalachoplophorinae mas derivados y E. colloncuranum (particularmente a nivel de
los molariformes y placas de la coraza dorsal) sugieren, de acuerdo a Scillato-Yané y
Carlini (1998a), un probable origen de los Hoplophorini a partir de estos avanzados
Propalachoplophorinae. Sin embargo, el analisis de estos materiales en el marco de esta
contribucion demuestra que los caracteres diagndsticos de E. colloncuranum son
compartidos por los Propalachoplophorinae. Es por ello que tentativamente, y aunque no
existen caracteres que lo invaliden como un Hoplophorini, este taxon es considerado
como un Glyptodontidae incertae sedis.

Desde una perspectiva climatico-ambiental, el lapso comprendido desde el
Mioceno medio (Santacrucense) hasta el Pleistoceno mas tardio (Lujanense) estuvo
caracterizada por una progresiva disminucion de las temperaturas medias marinas

(Zachos et al., 2001).
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En un contexto biogeografico, el “Friasense” (Friasense s.s., Colloncurense y
Mayoense) establece el comienzo del ciclo Panaraucaniano (15-3.2 Ma; “Friasense’-
Chapadmalalense) (Pascual y Bondesio, 1982; Pascual y Ortiz Jaureguizar, 1990;
Pascual et al., 1996), momento en el que la orogenia andina estimuld el comienzo de un
proceso de atemperacion y aridizacion progresiva en Patagonia (Pascual et al., 1984 a'y
b; Tonni y Carlini, en prensa). Consecuentemente, se observa un reemplazo de los
taxones adaptados a ambientes himedos asi como la progresiva disminucion de la gran
mayoria de los taxones tipicos del Santacrucense, mayormente relacionados a climas
humedos subtropicales y mas uniformes (e.g. Vermilingua; Dasypodidae Stegotheriini;
Primates Plathirrini; ver Bondesio et al., 1980b; Scillato-Yané, 1986; Ortiz Jaureguizar
et al., 1993; Vizcaino, 1994; Tonni y Carlini, en prensa). Por otro lado, mamiferos
pastadores, carnivoros y Tardigrada cursoriales (Megatheriidae y Mylodontinae; ver
Bondesio et al., 1978; Mc Donald, 1987) aumentan su numero, volviéndose mas
comunes (Pascual et al., 1996). Un estudio llevado a cabo por Scillato-Yané et al. (1993)
sobre los cambios en la diversidad de los Xenarthra durante el lapso Friasense s.s. y
Mayoense, muestra un giro de las condiciones ambientales orientadas a una progresiva
aridizacion y disminucion de las temperaturas medias, compatibles con ambientes
abiertos de praderas (ver Tonni y Carlini, en prensa). Asi, la radiacién que sufren los
Notoungulata Toxodontidae parece indicar también una mayor diversidad de ambientes
(Bondesio et al., 1980Db).

El “Friasense” marca el comienzo de un paulatino desplazamiento hacia el norte
de las condiciones ambientales hiimedas y calidas previamente establecidas en la
Patagonia, de tal modo que las posteriores formaciones geologicas portadoras de
mamiferos se concentraron al norte del Escudo Nordpatagonico” (Pascual, 1984 a y b;
Pascual et al., 1985 y 2002). Coincidentemente, la distribucion de Eonaucum
colloncuranum se restringe al sector noroccidental de la Patagonia.

Durante este ciclo, en el sector mesopotdmico y en el norte de la Patagonia los
sedimentos parecen haberse depositado en planicies de inundacion, mientras que el area
central de la Argentina tuvo una sedimentacion eolica y el noroeste por depositos
aluviales de altura (Pascual y Ortiz Jaureguizar, 1990).

En lineas generales, los Tardigrada muestran una importante diferenciacion
taxondmica y ecoldgica con respecto a las formas santacrucenses. Entre los Cingulata

esta diferenciacion estd mucho menos marcada, en tanto los tipos “pansantacrucinos”
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persisten hasta el Mayoense, produciéndose este recambio recién en el  Chasiquense
(Scillato-Yané, ef al., 1993; Scillato-Yané, y Carlini, 1998a).

Durante el Chasiquense (ca. 10-8.7 Ma) ya desaparecen, entre los Dasypodidae,
todos los Eutatini y casi todos los Euphractini pansantacrucianos, asi como los
Glyptodontidae Propalachoplophorinae (Scillato-Yané et al., 1993). Los registros de
Glyptodontidae se limitan al sur del actual territorio de la region Pampeana, siendo los
Hoplophorinae Palachoplophorini los mas diversificados (Scillato-Yané et al., 1993). En
este contexto, los Hoplophorini resultan muy escasos, ya que estan restringidos a sélo
dos placas aisladas (Bondesio et al., 1980a). Sin embargo, en las colecciones del Museo
de La Plata se hallaron fragmentos de una coraza dorsal correspondiente a la region
adyacente a la escotadura caudal y zonas laterales (MLP 55-1V-28-51). Estas placas
presentan cierta afinidad morfolégica con Eosclerocalyptus (e.g. mayor desarrollo de las
figuritas periféricas anteriores que las posteriores en la region lateral; ver Zurita, en
prensa (a)), pero lo escaso y fragmentario del material impide su asignacién genérica
precisa.

Durante el lapso Huayqueriense (momento en el que los Hoplophorinae tienen su
acmé; Carlini y Scillato-Yané, 1999) y Montehermosense (Mioceno tardio-Plioceno
temprano; ca. 8.4-3.9 Ma), los Glyptodontidae sufren una importante radiacion y
diversificacion taxonomica, probablemente estimulado por el predominio de ambientes
abiertos de llanuras (“Edad de las planicies australes” de Pascual y Bondesio, 1982).
Coincidentemente con ello, la evidencia paleontolégica sugiere el comienzo de la
diferenciacion de las actuales areas biogeograficas (Pascual y Odreman Rivas, 1973;
Pascual y Bondesio, 1982). En este sentido, para el Huayqueriense, la mitad septentrional
del actual territorio argentino estuvo dividida en dos grandes areas biogeograficas
ubicadas de manera casi paralela longitudinalmente entre si: una de ellas paralela y al
Este de la cordillera de los Andes, y la otra sobre lo que debid ser una extensa cuenca de
drenaje a lo largo del rio pre-Parana.

En este lapso, los Hoplophorini estan representados por un solo género,
Eosclerocalyptus (=Hoplophractus=FEosclerophorus) que incluye tres especies, que en
conjunto abarcaron un area que va desde los 26° S hasta los 38° S, y longitudinalmente
desde los 66° O hasta los 61° O (Mapa 2).

Eosclerocalyptus tapinocephalus esta limitado al Huayqueriense (8.4-6.9 Ma) del
sector central de la actual region Pampeana, caracterizada por un claro predominio de

ambientes abiertos y la ausencia de taxones pansantacrucianos, aun presentes en el
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Chasiquense (Mioceno tardio): Peltephilinae, Homalodotheriidae e Interatheriidae (ver
Scillato-Yané, 1977b y c; Bondesio ef al., 1980a; Pascual y Ortiz Jaureguizar, 1990).
Dentro de los Glyptodontidae, los Palachoplophorini son muy escasos (4spidocalyptus
castroi) y en cambio resultan mas comunes los Plohophorini (ver Cabrera, 1939).

A su vez, Eosclerocalyptus proximus es un taxon propio del “Araucanense”
(Mioceno tardio-Plioceno temprano) y endémico del Noroeste de Argentina. Esta region
estuvo determinada por la presencia de notables peculiaridades biogeograficas y de
condiciones climaticas probablemente semejantes a las existentes hoy en el Dominio
Chaqueno (ver Cabrera y Willink, 1973), esto es, areas abiertas y parcialmente arboladas,
caracterizadas por una marcada estacionalidad (ver Menéndez, 1962; Volkheimer, 1971,
Pascual y Odreman Rivas, 1971; Scillato-Yané, 1975, 1977b y c; Pascual y Ortiz
Jaureguizar, 1990; Latorre et al., 1997). La sedimentacion de ambas unidades (Formacion
Andalhuala y Formacion Corral Quemado) coincide temporalmente con una etapa muy
dinamica en lo referido a la tectonica de la region (Strecker et al., 1989; Pascual et al.,
1996). Esta situacion podria haber jugado un importante papel en el parcial aislamiento
de la fauna y en el establecimiento de condiciones ambientales muy particulares. El
conjunto de Glyptodontidae se caracteriza por el registro del primer representante de los
Glyptodontinae (Glyptodontidium tuberifer), que posteriormente sufren una gran
dispersion y diversificacion durante el Pleistoceno alcanzando tallas gigantescas
(Scillato-Yané et al., 1995; Carlini y Scillato-Yané, 1999). Taxondémicamente
predominan los Plohophorini (Phlyctaenopyga Cabrera y Stromaphorus Castellanos).
También se encuentran Doedicurinae (Eleutherocercus), Neuryurini (Urotherium),
Lomaphorini (Lomaphorops Castellanos, Peiranoa Castellanos y Trachychalyptus
Ameghino) (ver Castellanos, 1946, 1948 a y b; Cabrera, 1944; Marshall y Patterson,
1981; Powell, 1998)

La fauna del “Mesopotamiense” (Mioceno tardio-Plioceno temprano), deposito
correspondiente al “Conglomerado Osifero” de la Formacion Ituzaingd, parece
corresponderse con un ambiente con notables diferencias biogeograficas con el actual
territorio de la regiéon Pampeana y el Noroeste de Argentina (Scillato-Yané, 1976;
Pascual y Bondesio, 1982; Cione et al., 2000), con un clima himedo y ambientes
forestados. Resulta alli muy peculiar la existencia de taxones que, en principio, aparecen
antes que en la region Pampeana (e.g. Macroeuphractus retusus del Montehermosense)
con otros que persisten cuando ya no regisran mas al Sur, como Octomylodon,

Eomegatherium y Protypotherium, también presentes en el Chasiquense (Cione et al.,
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2000; Carlini et al., 2000). A su vez, la gran frecuencia de Tardigrada Mylodontinae y
Megatheriinae podria estar indicando una heterogeneidad de ambientes (Carlini et al.,
2000), propios de un area de transicion. Desde una perspectiva biogeografica es
altamente probable que la region haya actuado como via de conexion entre la region
Pampeana y ambitos mas septentrionales (Cozzuol, 1993; Carlini et al., 2000). En este
marco, los hallazgos de Glyptodontidae Hoplophorini son muy escasos, situacion que se
prolonga durante el Pleistoceno (Carlini et al., 2004; Zurita et al., 2005). Existe una sola
especie, “Sclerocalyptus” verus, reconocida y descripta por Ameghino (1895) a partir de
una sola placa de la coraza dorsal. Sin embargo la ausencia de caracteres diagnodsticos
vuelve la validez de este taxén sumamente incierta. El “Mesopotamiense” estuvo
caracterizado por un marcado predominio de los Glyptodontidae Palachoplophorini, con
los géneros Palaehoplophorus, Chlamyphractus Castellanos y Protoglyptodon Ameghino
(Castellanos, 1940; Ameghino, 1885; Cione et al., 2000). También estan presentes los
Plohophorini:  Parahoplophorus Castellanos 'y Plohophorus Ameghino y los
Doedicurinae: Eleutherocercus Koken y Comaphorus Ameghino. De igual modo, se
registran por primera vez los Neuryurini: Pseudoeuryurus Ameghino (Ameghino, 1889)
y Urotherium Castellanos (Castellanos, 1926).

El ultimo registro del género Eosclerocalyptus corresponde a Eosclerocalyptus
lineatus, proveniente de la Formacion Monte Hermoso (Montehermosense; ca. 6.8-3.9
Ma) en la localidad de Farola Monte Hermoso, provincia de Buenos Aires (Zurita y
Tomassini, 2006) (Cuadro 2).

En lineas generales, la region pampeana parece haber estado mas vinculada
faunisticamente durante el Huayqueriense y Montehermosense con el “Araucanense”
que con el “Mesopotamiense” (Bondesio ef al., 1980a).

La fauna de Glyptodontidae del Chasiquense de la region Pampeana parece haber
estado relacionada a aquella exhumada del “Mesopotamiense”. En cambio, los
Glyptodontidae huayquerienses y montehermosenses son similares a  los del
“Araucanense” (Bondesio et al., 1980a). Ejemplos de ello son los Xenarthra
Octomylodon, Kraglievichia, Proeuphractus y Chasicotatus, comunes a ambos. También
pequetios Nothrotheriinae (Neohapalops) en el “Mesopotamiense”, Glyptodontidae
Palachoplophorini muy abundantes y la notable escasez de Scelidotheriinae (Cione ef al.,
2000).

Analisis de isétopos de oxigeno en Foraminifera indican que durante el Plioceno

temprano se registraron las temperaturas mas altas de los ultimos cinco millones de afios
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(Bobe Quinteros et al., 2004), y que a partir de los 3.5 millones de afios atrds comienza
una tendencia claramente orientada hacia temperaturas mas bajas (Shackleton, 1995).
Sorprendentemente, el Chapadmalalense y Marplatense (Plioceno tardio; ca. 3.9-1.8 Ma)
se caracterizan por la escasez en los registros de Hoplophorini (ver Scillato-Yané et al.,
1995; Carlini y Scillato-Yané, 1999). Solo se han hallado algunas placas aisladas en los
subpisos Barrancalobense (Plioceno tardio; ca. 3.2-2.9 Ma) y Vorohuense (ca. 2.9-2.4
Ma.) (Cuadro 2). Estos materiales fueron inicialmente interpretados como probablemente
correspondientes a una nueva especie del género Hoplophractus (ver Scillato-Yané et al.,
1995; Carlini y Scillato-Yané, 1999) y a una nueva especie del género Neosclerocalyptus
(ver Carlini y Scillato-Yané, 1999). Sin embargo, la escasez del material junto con la
falta de los elementos diagndsticos, so6lo justifican su clasificacion como un
Glyptodontidae Hoplophorini indet., aunque, de acuerdo a lo que se puede observar de la
diversidad vs. Pisos/Edades, es probable que nuevas especies puedan estar presentes en
este tiempo.

Desde una perspectiva biogeografica, el Chapadmalalense marca el fin de la
“Edad de las planicies australes” (Pascual y Bondesio, 1982), muy relacionada
geologicamente con la fase Diaguita (Pascual et al., 1996) de la orogenia andina.
Coincidentemente con esto, alrededor de los 3.2 a 2.7 Ma (Vorohuense) se ha
identificado un periodo frio en el hemisferio sur (Tonni ef al., 1992), en tanto que el
primer importante evento frio de caracter global ha sido datado en alrededor de 2.5 Ma,
cercano al limite de los Chrons Gauss y Matuyama (Bonadonna y Alberdi, 1987; Verzi y
Quintana, 2005). En consecuencia, los cambios faunisticos ocurridos en el limite
Chapadmalalense-Barrancolobense (ca. 3.2 Ma) podrian haber tenido un fuerte
componente climatico (Tonni et al., 1992).

Este progresivo deterioro climatico-ambiental observado desde la parte mas
superior del Sanandresence (Plioceno tardio; ca. 2.5-1.8 Ma), y que continua durante el
Pleistoceno y el Holoceno temprano (ver Tonni y Fidalgo, 1979; Williams et al., 1988;
Cione y Tonni, 1995, 1999, 2001; Tonni et al., 1999; 2003; Bobe Quinteros et al., 2004;
Verzi y Quintana, 2005) habria propiciado el desarrollo de los tipicos ambientes abiertos
de pastizales del Pleistoceno, de gran extension latitudinal y muy homogéneos, situacion
que permitio la gran extension latitudinal de muchos taxones de megamamiferos (Tonni y
Scillato-Yané, 1997). Por otro lado, una serie de estudios multivariados comparativos
entre la paleofauna de la region Pampeana y aquélla del sector oriental de Africa, sugiere

que el periodo de cambio faunistico mas importante desde una perspectiva ecologica
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ocurrio en el lapso Marplatense-Ensenadense (ca. 3.2-1.8 Ma), situacion que coincide
con el desarrollo mas marcado de ambientes abiertos y aridos (Bobe Quinteros et al.,
2004).

Con respecto a la fauna de Glyptodontidae, el comienzo del Pleistoceno (ca. 1.8
Ma) marca la total desaparicion de los taxones panaraucanianos (Plohophorini y
Palaehoplophorini) (Scillato-Yané, 1986) y la aparicion de las formas de mayor tamafio
conocidas (Panochthus intermedius Lydekker; Scillato-Yané y Carlini, 1998b), con
amplias extensiones latitudinales (ver Marshall et al., 1984). Se produce en este tiempo el
ingreso masivo de taxones holarticos, los cuales conforman gran parte de la biomasa y
diversidad de la fauna pleistocena. (Tonni et al., 1992; Cione y Tonni, 2001). La
evidencia sugiere que durante gran parte del Pleistoceno (Bonaerense-Lujanense) la
biodiversidad de mamiferos fue mucho mayor que la actual, puesto que la gran mayoria
de los modernos mamiferos ya coexistian con aquellos estrictamente pleistocenos (Cione
et al., 2003). De hecho, después del comienzo del Holoceno se produce la gran extincion
de la mayoria de la “megafauna”.

En este contexto temporal Neosclerocalyptus es un género de Glyptodontidae
tipicamente pampeano, restringido a los actuales territorios de Argentina, Bolivia,
Paraguay y Uruguay (Zurita et al., 2005) (Mapas 3 y 4); estuvo seguramente adaptado a
ambientes frios y aridos (Tonni y Fidalgo, 1978), ya que sus registros son muy escasos en
areas que durante la mayor parte del Pleistoceno (Mesopotamia argentina, sector
occidental de Uruguay y sur de Brasil) poseyeron climas mas humedos y calidos
(Kraglievich, 1932; Noriega et al., 2004).

Latitudinalmente, el registro mas septentrional del género corresponde a la
localidad de Las Lajitas, provincia de Salta (24°42’S) (ver Zurita et al., 2002); las
especies del género se extiende en Argentina desde los 26°41°S (Avia Terai, Chaco) hasta
los 38°44°S (Bahia Blanca), en tanto que longitudinalmente se extiende desde los
57°33°0O (Mar del Plata) hasta los 65°02°0O (Merlo, San Luis; ver Chiesa et al., 2000;
2005). Las cuatro especies reconocidas y consideradas como validas se hallan bien
caracterizadas morfologica y estratigraficamente y no se observan casos de simpatria.
Fuera de Argentina, los registros mas septentrionales provienen de las localidades de
Nuapua (20° 52'S; 63° 04' O; ver Hoffstetter, 1968) y Santa Cruz de la Sierra (18° S;
64° O; ver Ameghino, 1889), Bolivia.

El Ensenadense (ca. 1.8-0.5 Ma) estuvo caracterizado en el extremo sur de

América del Sur por un claro predominio de climas frios y aridos o semiaridos con
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breves pulsos mas hiimedos y calidos (Tonni y Cione, 1994; Tonni ef al., 1999; Cione y
Tonni, 2001; Soibelzon, 2004). Durante todo el Pleistoceno, el Ensenadense parece haber
sido el lapso con mayor proporcién de especies de mamiferos adaptados a ambientes
abiertos y aridos (Bobe Quinteros et al., 2004). Un rasgo distintivo de este periodo es el
gran tamafio que alcanzaron algunos de los taxones, superiores a los observados en el
Pleistoceno medio-Holoceno temprano (e.g. Panochthus intermedius, Glyptodon munizi,
Toxodon ensenadensis) (Cione et al., 2003).

La especie mas antigua de Neosclerocalyptus es N. pseudornatus, cuyo biocron
esta limitado entre los 1.7-0.98 Ma (Zurita et al., 2005) (Cuadro 2). Hasta el momento, su
distribucion geografica esta circunscripta desde los 34° 31’S (Ciudad de Buenos Aires)
hasta los 38° S (Mar del Plata), esto es el centro-este de Argentina (Mapa 3). Esta
restringida distribucidon geografica podria estar sesgada por la escasez de afloramientos
de esta antigiiedad en el actual territorio de la Argentina (ver C. Ameghino y Kraglievich,
1923).

La evidencia paleoclimdtica indica un predominio de condiciones climaticas
frias y aridas, intercalada con algunos breves periodos himedos, en alrededor de 1.0 Ma
(Tonni et al., 1999). Por otro lado, la posible simpatria de taxones con requerimientos
ecologicos diferentes y que actualmente tienen una distribucion alopatrida, podria ser
interpretada en funcion de la presencia de ambientes heterogéneos en ese lapso (Tonni
et al., 1998).

Neosclerocalyptus ornatus es una especie restringida al lapso final del
Ensenadense (0.98-0.5 Ma) (Cuadro 2). Su distribucidon geografica es mas amplia que la
de N. pseudornatus, y abarca el centro y centro-este de la Argentina (provincias de
Buenos Aires y Santa Fe), desde los 32° 53" S (Granadero Baigorria, Santa Fe) hasta los
38° S (Mar del Plata, Buenos Aires) (Mapa 3). Asi, de los mismos niveles de donde
proceden dos ejemplares de N. ornatus en la localidad de Mar del Plata, un conjunto de
mamiferos (Lestodelphys halli, Tympanoctomys barrerae, Thinocoridae) sugiere la
prolongacion de las condiciones climaticas frias y daridas establecidas durante el
Sanandrense-Ensenadense (Tonni ef al., 1998). Esto podria correlacionarse con un
evento de frio global ocurrido en el lapso 0.80-0.50 Ma (Tonni et al., 1998). En este
sentido, Verzi ef al. (2002) han observado la presencia del Octodontido Tympanoctomys
cordubensis (Ameghino, 1889) en el actual territorio de la provincia de Cordoba (cerca
de la ciudad capital) y en la provincia de Buenos Aires, en sedimentos fechados en 0.90-

0.78 Ma. Tympanoctomys es actualmente el roedor mas adaptado a condiciones xéricas
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en América del Sur (Ojeda et al., 1999), y su presencia demuestra la existencia de un
clima érido y frio durante ese lapso.

La tUnica especie del Bonaerense (ca. 0.5-0.13 Ma), Neosclerocalyptus gouldi, se
caracteriza por el aumento y la neumatizacion de los senos fronto-nasales. Como en el
caso de N. pseudornatus, la limitada distribucion geografica de este taxon podria deberse
a la relativa escasez de afloramientos bonaerenses, circunscriptos mayormente al sector
oriental de la provincia de Buenos Aires (ver Cione y Tonni, 1999) (Mapa 4).

El Bonaerense parece haber sido un lapso predominantemente arido o semidrido
y frio (Cione y Tonni, 2001), con breves periodos mas himedos y calidos (Tonni y
Cione, 1994). Esta interpretacion se ve respaldada por evidencia sedimentoldgica y
paleofaunistica, ya que en la parte mas superior de la Formacion Ensenada existe un claro
predominio de la sedimentacion loésica, que indica un giro hacia condiciones mas aridas
y frias (Tonni et al., 1999; Nabel et al., 2000); asimismo, se presentan taxones
claramente adaptados a este tipo de ambientes (e.g. Lestodelphis halli, Microcavia,
Ctenomys, Tolypeutes y Zaedyus; ver Nabel et al., 2000).

Neosclerocalyptus paskoensis es la unica especie de Hoplophorini lujanense
hallada en el actual territorio de la Argentina (Cuadro 2). Muestra, a diferencia de las
otras especies pleistocenas, una amplia distribucion geografica, tanto en latitud como en
longitud, ya que se extiende desde los 26°41’S (Avia Terai, Chaco) hasta los 38°44’S
(Bahia Blanca, Buenos Aires), y desde los 57°33°0 (Mar del Plata, Buenos Aires) hasta
los 65°16°0 (Tafi Viejo, Tucuman) (Mapa 4).

La evidencia disponible hasta la actualidad demuestra que el Lujanense (0.13-
0.008 Ma) represent6 un periodo definido por la predominancia de climas frios y aridos y
semiaridos (Deschamps y Tonni, 1992; Iriondo y Garcia, 1993; Clapperton, 1993;
Zanchetta et al., 1995; Tonni y Scillato-Yané, 1997; Tonni et al., 1999; Cione y Tonni,
2001; Prado et al., 2001) con temperaturas medias marcadamente mas bajas que las
actualmente registradas en la region Pampeana (Prado et al., 1987) y alternando con
breves pulsos algo mas humedos y calidos (Bonadonna, 1995). Este comportamiento
climatico-ambiental fluctuante pudo haber estado profundamente influido por la
interaccion entre el anticiclon del Atlantico sur y el del Pacifico sur (Iriondo y Gracia,
1993). En el Ultimo Maximo Glacial (UMG; ca. 18 ka A.P.) las temperaturas parecen
haber sido de 2°C a 6°C mads bajas que las imperantes en la actualidad (Tonni et al.,
1999), al tiempo que diversos autores han inferido, a base de la distribucion de arenas y

loess, que las condiciones imperantes actualmente en la Patagonia podrian haberse
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extendido unos 750 km al noroeste (Iriondo y Garcia, 1993). El final del Lujanense y el
comienzo del Holoceno marca la extincion de aproximadamente el 80% de los grandes
mamiferos y el 100% de los megamamiferos (Cione et al., 2003).

En este marco climatico-ambiental, los registros de N. paskoensis resultan muy
comunes en la region Pampeana y centro-norte de Argentina, siempre en sedimentos de
origen edlico (Fidalgo y Tonni, 1978; Zurita et al., 2005). Sugestivamente, como ya se ha
mencionado, resulta notable la escasez de registros de este taxon en el Lujanense de la
Mesopotamia de Argentina (provincias de Corrientes y Entre Rios) (Noriega et al., 2004;
Zurita et al., 2005), el sector occidental de Uruguay (ver Ubilla y Perea, 1999) y el sur de
Brasil (ver Oliveira, 1999). La evidencia paleozoologica, paleobotanica, palinoldgica y
sedimentolégica indica que estas dreas habrian desarrollado procesos climatico-
ambientales mas himedos y calidos que aquellos inferidos para la region pampeana y
centro-norte de Argentina (Tonni, 1992; Oliveira, 1996, 1999; Scillato-Yané et al., 1998;
Noriega et al., 2004; Carlini et al., 2004). El Gltimo registro certero de esta especie en la
Argentina proviene de la Formacién La Postrera y coincide en parte con el Ultimo
Maximo Glacial (ca. 10170 AP).

Fuera del territorio argentino, el registro mas reciente, asignado a
Neosclerocalyptus sp., se verifica en el Chaco paraguayo, y ha sido datado en alrededor
de 7070 anos (Platense; Holoceno temprano; Carlini y Scillato-Yané, 1999). De
confirmarse esta antigliedad, podria refutar parcialmente la hipotesis propuesta por
Iriondo y Garcia (1993) relacionada con la existencia en ese momento de un pulso
hiimedo y calido. Este hallazgo de Neosclerocalyptus en el Holoceno temprano, a
aproximadamente 22°S, podria estar relacionado a una serie de cambios climatico-
ambientales que probablemente estimularon procesos migratorios en la “megafauna” a
latitudes mas septentrionales. En este sentido, Tonni et al. (1992) han detectado a
comienzos del Holoceno un recambio faunistico orientado al predominio de taxones de
requerimientos ecoldgicos mas humedos y calidos, junto a otros de estirpe andina o
patagonica, en tanto que hacia los 10-9.5 ka es posible ver el progresivo asentamiento de
una estepa humeda (Prieto, 1996, 1998). De igual modo, resulta significativo el
desplazamiento sufrido por Lama (V.) gracilis, durante el Pleistoceno mas tardio, de la
region Pampeana hacia el sur, debido probablemente al restablecimiento de condiciones
mas humedas y cdalidas hacia el final del ultimo ciclo glacial (Menegaz et al., 1989;

Menegaz y Ortiz Jaureguizar, 1995). Apoyando esta hipotesis se observa una retraccion
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al sur de ciertos Rheidae (e.g. Pterocnemia pennata) durante el Holoceno mas temprano
(Tambussi y Acosta Hospitaleche, 2002).

En dmbitos mas septentrionales en el sur de América del Sur, Neosclerocalyptus
es reemplazado por Hoplophorus, un taxén limitado hasta el momento con seguridad al
Estado de Minas Gerais, Brasil (Lagoa Santa; 19°S) y al sector centro-sur de Bolivia
(Tarija; 21°33’'S y 64°46’0) (Mapa 5). De modo tentativo, la presencia del género
Hoplophorus ha sido también reportada para el sector mas occidental de la Amazonia, en
la region de los rios Ucayali y Jurud, Brasil (Paula Couto, 1983 y Ranzi, 2000), aunque el
material referido es de naturaleza muy fragmentaria, no ha sido ilustrado, ni posee
numero de repositorio que permita su localizacidén para que sea revisado. En este marco,
Takai et al. (1982) han reportado, en el marco de un listado paleofaunistico, la presencia
de H. euphractus en el Pleistoceno de Tarija. Al igual que en el caso anterior, el material
no ha podido ser localizado, a lo que debe sumarse la problematica procedencia
estratigrafica de la mayoria de los fésiles exhumados en esa area (MacFadden, 2000).

La fauna de Glyptodontidae en el Pleistoceno del actual territorio de Brasil resulta
escasa, comparada con aquella exhumada del actual territorio de Argentina, tanto en
diversidad como en la frecuencia de los hallazgos, y esta representada por los géneros
Panochthus, Parapanochthus (tal vez sinonimo de Panochthus; ver Porpino y Bergqvist,
2002), Glyptodon y Hoplophorus, restringidos mayormente al sector central y oriental
(Marshall et al., 1984; Locks et al., 1999; Porpino y Bergqvist, 2002). La notable
ausencia de Glyptodontidae en el sector de la cuenca amazonica podria relacionarse con
la existencia de un gradiente climatico-ambiental de frio y arido a célido y himedo, en
direccion noroeste (Marshall ef al., 1984; Oliveira, 1996, 1999; Cartelle y Lessa 1988).
Sin embargo, la evidencia sugiere que durante la parte mas tardia del Pleistoceno el
ambiente predominante en Brasil estuvo caracterizado por ambientes abiertos o
semiforestados (Marshall et al., 1984; Pascual y Ortiz Jaureguizar, 1990; Pennington et
al., 2000).

Una serie de estudios geoquimicos efectuados en el sector oeste de la Amazonia
(Estado de Acre) indica que esta region fue ocupada por una cuenca de tipo fluvio-
lacustre que desaparecid parcialmente durante el ultimo ciclo glacial y en el cual
predominaron los ambientes abiertos con climas aridos (Kronberg y Benchimol, 1993).
Este panorama paleoambiental pudo haber sido diferente en el sector Este de la

Amazonia, ya que estudios palinoldgicos indican la presencia de un ambiente en mosaico
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de tipo sabana/bosque (Kronberg y Benchimol, 1993), con un predominio de aquéllos
forestados en alrededor de 40 ka y en el intervalo 21-11 ka ( Asby et al., 1991).

Los estudios palinolégicos efectuados en el sur de Brasil (Estado de Rio Grande
do Sul) indican, durante la parte mas tardia del Pleistoceno, la existencia, bajo un clima
semidrido, de ambientes abiertos y forestados por Araucaria sp. (Roth y Lorscheitter,
1993). En este contexto, la evidencia palinoldgica muestra que probablemente durante
los periodos glaciales, estos ambientes forestados hayan sido reemplazados por amplios
pastizales, que se habrian extendido en direccion Sur- Sudeste, desde los 27°-28° S hasta
los 20° S, con temperaturas entre 5 a 7° C mas bajas que en la actualidad (Behling, 2001).
De acuerdo a Cartelle (1992) estos ambientes habrian actuado como refugio para la
“megafauna” durante el Ultimo Maximo Glacial. En concordancia con esto, algunos
autores (e.g. Prance, 1978) que durante los periodos glaciales las formaciones boscosas
habrian quedado reducidas a refugios semejantes a islas rodeadas de sabanas.

La paleomastofauna asociada a Hoploporus euphractus muestra una mezcla de
taxones “pampeanos” (e.g. Toxodon platensis, Glyptodon clavipes, Morenelaphus, etc.)
con otros de procedencia intertropical (e.g. Xenorhinotherium bahiense, Trigonodops
lopesi), reforzando la hipotesis de una posible migracion de elementos australes hacia el
norte, particularmente durante los periodos de maxima aridez y frio ocurridos en el
Pleistoceno mas tardio (Cartelle y De Iuliis, 1995). Sin embargo, la incidencia de estos
momentos de extrema aridez y frio sobre la diversidad de la megafauna pudo haber sido
menor a la tradicionalmente supuesta, e incluso nula (Colinvaux, 1989; Cione et al.,
2003).

Las variables que con seguridad mas afectaron el grado de desarrollo y extension
de las éareas forestadas en la cuenca amazonica fueron las precipitaciones y las bajas
temperaturas, especialmente durante el Ultimo Madéximo Glacial (Pennington et al.,
2000). En este sentido, Simberloff (1986) propuso que las areas forestadas pudieron
haberse reducido en aproximadamente un 84% durante ese momento.

Otra especie incluida en el género Hoplophorus es H. echazui, reconocida y
descripta por Hoffstetter (1964) y proveniente probablemente del Pleistoceno medio
(Ensenadense tardio) de Tarija, Bolivia (ver Werdelin, 1991). Actualmente se cuenta con
evidencia que sostiene que la antigliedad de la Formacion Tarija estaria ubicada entre
los 1.0 a 0.5 Ma (MacFadden et al., 1983; Mac Fadden y Shockey, 1997). La fauna de
Glyptodontidae hallada esta compuesta por Glyptodon, Neothocoraphorus y Panochthus

(Marshall et al., 1984), que resulta congruente con un medio abierto de pastizales (e.g.
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Equus, Palaeolama, Hemiauchenia) y con un clima semiarido vy, probablemente,
algunas formaciones boscosas (MacFadden y Shockey, 1997). A su vez, en la parte mas
superior de la Formacion Tolomosa, MacFadden (2000) ha detectado un pulso humedo
y célido, cercano al limite Brunhes-Matuyama.

La morfologia del material permite efectivamente su inclusion en el género, pero
no asegurar la validez de esta especie, en tanto no se efectiien nuevos hallazgos. Desde
una perspectiva paleobiogeografica, este hallazgo resulta interesante puesto que amplia y
completa parcialmente la distribucion longitudinal del género (Mapa 5). Tanto Tarija
(Bolivia) como Lagoa Santa (Brasil) se encuentran aproximadamente a los 20° S pero
separadas por mas de 2000 kilémetros.

Desde una perspectiva cronologica (y de confirmarse la procedencia estratigrafica
de este material) la presencia de Hoplophorus en la Formacion Tarija ampliaria su
biocron (Ensenadense tardio-Holoceno temprano; ca. 1.1 - 0. 008 Ma), aunque cabe
resaltar que la problematica estratigrafica planteada en esa region esta aun lejos de estar
resuelta (ver, entre otros, Marshall y Sempere, 1991; Suarez Montero, 1996) y de hecho
gran parte de los materiales referidos al Ensenadense no tienen una adecuada procedencia

estratigrafica.



5.2. Mapas



MAPA 1. Principales localidades de Argentina, Paraguay, Bolivia y Brasil citadas en
el texto y en las cuales han sido hallados Hoplophorinae Hoplophorini. (1) Olivos, (2)
Ciudad de Buenos Aires, (3) Mar del Plata, (4) Centinela del Mar, (5) Loberia, (6)
Farola Monte Hermoso, (7) Bahia Blanca, (8) Berraondo, (9) Adolfo Alsina, (10)
Carhué, (11) Coronel Suarez, (12) San Andrés de Giles, (13) San Pedro, (14) Ciudad
de Cérdoba, (15) Arroyito, (16) San Francisco, (17) Granadero Baigorria, (18) Puerto
San Martin, (19) San Luis, (20) Santa Rosa, (21) Bella Vista, (22) Avia Terai, (23)
San Miguel de Tucuman, (24) Tafi Viejo, (25)Termas de Rio Hondo, (26) Tiopunco,
(27) Agua del Chafar, (28) La Hoyada, (29) Puertas de Corral Quemado, (30) Corral
Quemado, (31) Loma Rica, (32) Despenaderos, (33) Rio lll, (34) Tarija, (35) Las
Lajitas, (36) Filadelfia, (37) Lagoa Santa, Minas Gerais, (38) Jurua, (39) Ucayali. .
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Mapa 2. Distribucidon geografica del género Eosclerocalyptus. Circulo, E.
proximus; rombo, E. tapinocephalus; rectangulo, E. lineatus. (1) Farola Monte
Hermoso, (2) Berraondo, (3), Laguna de los Paraguayos, Adolfo Alsina, (4)
Termas de Rio Hondo, (5) Agua del Chanar y Tiopunco, (6) Loma Rica, (7),
Andalhuala, (8), Puerta de Corral Quemado, (9), Corral Quemado, (10) La
Hoyada.
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Mapa 3. Distribucidén geografica de Neosclerocalyptus pseudornatus (circulo) y
N. ornatus (rombo). (1) Olivos, (2) Ciudad de Buenos Aires, (3) Mar del Plata,
(4) Granadero Baigorria.



I | | | | J | |
72 68 64 60 56 2 48 44

PERU

167

BOLIVIA

OCEANO PACIFICO

OCEANO ATLANTICO

40—

0 200 400 600 800 km

48—

MAPA 4. Distribucion geografica de las especies Bonaerenses y Lujanenses del género de
Neosclerocalyptus. Circulo, Neosclerocalyptus paskoensis; rectangulo Neosclerocalyptus
gouldi. (1) Ciudad de Buenos Aires, (2) Mar del Plata, (3) Centinela del Mar, (4) Loberia, (5)
Bahia Blanca, (6) Carhué, (7) Coronel Suéarez, (8), Santa Rosa, (9) San Andrés de Giles,
(10) San Pedro, (11) Ciudad de Coérdoba, (12) Arroyito, (13) San Francisco, (14) Granadero
Baigorria, (15) Puerto San Martin, (16) San Luis, (17) Despefiaderos, (18) Rio lll, (19) Bella
Vista, (20) Avia Terai, (21) San Miguel de Tucuman, (22) Tafi Viejo.
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Mapa 5. Distribucién geografica del género Hoplophorus. (1) Tarija, (2) Lagoa Santa, (3
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6. DISCUSION DE LOS RESULTADOS

Desde una perspectiva nomenclatural, es corriente ver en la literatura
especializada en Xenarthra, particularmente la de la Argentina, el uso de los nombres
Sclerocalyptinae, Sclerocalyptini y Sclerocalyptus. En este marco, la propuesta de
Paula Couto (1957, 1965) en el sentido de reemplazar estos nombres por
Hoplophorinae, Hoplophorini y Neosclerocalyptus respectivamente, no tuvo mayor
repercusion en nuestro pais. Sin embargo, una observacion detallada de la bibliografia
ha demostrado que la proposicion de Paula Couto (op cit.) ha tenido una muy
importante aceptacion, especialmente entre autores europeos, brasilefios, uruguayos e
incluso de otras nacionalidades. A esto se suma el hecho de que se encuentra
plenamente respaldada por el actual Cédigo Internacional de Nomenclatura Zoologica
(ICZN, 1999). En consecuencia, la evidencia indica que los nombres correctos, y que
por lo tanto deben ser wutilizados, son Hoplophorinae, Hoplophorini y
Neosclerocalyptus, en reemplazo de Sclerocalyptinae, Sclerocalyptini y Sclerocalyptus,
respectivamente (ver Zurita ef al., en prensa).

Dentro de la subfamilia Hoplophorinae, las variaciones en la ornamentacion de
las placas de la coraza dorsal, del escudete cefalico y del tubo caudal han sido utilizadas
principalmente por Castellanos (1927, 1932, 1951a) y Hoffstetter (1958) en la creacion
de algunas tribus (Hoplophorini, Palachoplophorini, Plohophorini y Lomaphorini) y
en la caracterizacion y fundamentacion de otras (Panochthini y Neothoracophorini).

La correcta aplicacion de este criterio taxondmico parece ser valido incluso para
la diferenciacion de géneros y especies dentro de algunas de estas tribus (e.g. en los
Panochthini, entre = Nopachthus, Propanochthus, Panochthus intermedius y P.
tuberculatus; ver Ameghino, 1889; Scillato-Yané et al., 1995), aunque en otras (e.g.
Plohophorini) parece conducir al reconocimiento de grupos no naturales.

Como se ha puesto de relieve en el capitulo 3 (“Sistematica”), el nimero de
taxones de Glyptodontidae Hoplophorini reconocidos antes de esta contribucion era de
ocho géneros y veintiséis especies, distribuidas de la siguiente manera: a) Eonaucum
(una especie); b) Eosclerocalyptus (una especie); ¢) Eosclerophorus (una especie); d)
Hoplophractus (dos especies); e) Isolinia (dos especies); f) Neosclerocalyptus (16
especies); g) Hoplophorus (dos especies); h) Chacus (una especie).

La mayoria de estas especies fueron reconocidas con un criterio taxondmico

fundamentalmente tipoldgico/morfolégico (ver Giraudo, 1997; Tinaut y Ruano, 2000;
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Hevia y Romero, 1999). Consecuentemente, muchos de los caracteres diagnésticos
utilizados en el momento de reconocer nuevas especies (e.g. grosor de las placas y
numero de figuritas periféricas en las placas de la coraza dorsal; forma, longitud, grado
de achatamiento y numero de figuras laterales del tubo caudal) son insuficientes y
estan sujetos a un alto grado de variabilidad intraespecifica (no suficientemente
evaluada), como ya ha sido demostrado en otros Hoplophorinae (Perea, 2005).

A partir de dicha situacion, los taxones reconocidos como validos en esta
revision han sido caracterizados a partir de la evaluacidn de otras estructuras
anatdmicas con caracteres diagnosticos claros, con especial énfasis en aquéllas
craneanas (tales como el grado de desarrollo, neumatizacién y morfologia de los senos
fronto-nasales, grado de inclinacién de la region parieto-occipital), que han demostrado
ser mucho mas confiables que los utilizados tradicionalmente.

La aplicacion de este nuevo criterio ha provocado una notable reduccion en el
numero de géneros (a tres) y especies (a ocho) que se reconocen como validos. Estas se
distribuyen como sigue: a) Eosclerocalyptus (tres especies); b) Neosclerocalyptus
(cuatro especies); ¢) Hoplophorus (una especie). El resto de los taxones ha sido
nominados como: a) nomen nudum, cuando no se ha efectuado una descripcién o
diagnosis y quedan como no disponibles; b) nomen vanum, aplicado a aquellos taxones
cuyos materiales tipo y la diagnosis original resultan, luego de una rigurosa revision,
inadecuados para su definitiva validacion; ¢) nomen dubium, utilizado para aquellos
taxones nominales que, de acuerdo a la evidencia disponible hasta el momento, son de
dudosa aplicacion, pero de los que es dable esperar que eventuales futuros hallazgos
puedan dilucidar su situacion. Este es el caso de especies reconocidas a partir de
materiales tipo escasos y sin buenos caracteres diagndsticos, pero con procedencia
estratigrafica y geografica precisa.

A su vez, la inclusion del taxon colloncurense Eonaucum colloncuranum como
el mas primitivo Glyptodontidae Hoplophorini permanece incierta, en tanto no ha sido
posible identificar caracteres diagndsticos de esta tribu. En este contexto, los rasgos
diagnésticos dados oportunamente por Scillato-Yané y Carlini (1998a) (e.g. los dos
primeros molariformes simples, placas de la coraza dorsal con ornamentacion en forma
de roseta, de superficie lisa, de siete a 10 figuritas periféricas alrededor de la figura
central, presencia de fordmenes en la interseccion del surco que rodea la figura central
con los que limitan las periféricas, etc.) resultan comunes a Propalachoplophorinae y

Hoplophorinae Hoplophorini. En consecuencia, no puede descartarse pues la hipdtesis
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que mantiene a este taxén como un avanzado Glyptodontidae Propalachoplophorinae.
Eventuales futuros hallazgos podran permitir confirmar o refutar estas hipdtesis
sistematicas.

Como se ha mencionado, los Hoplophorinae constituyen la subfamilia de
Glyptodontidae de mayor complejidad y heterogeneidad morfolégica. Esto se debe al
notable niimero de taxones incluidos en las siete tribus reconocidas (Hoplophorini,
Neuryurini, Palaeohoplophorini, Plohophorini, Panochthini, Lomaphorini 'y
Neothocoraphorini) y a la pobre caracterizacion morfolégica que presentan la mayoria
de las especies de Hoplophorinae. En efecto, dicho reconocimiento se ha verificado, en
gran parte, a base de criterios tipologicos propios del S. XIX y comienzos del S. XX. En
palabras de Hoffstetter (1958: 577), “Il est difficile de donner de |’ ensemble une
définition précise, car trop de genres, surtout ceux du Mio-Pliocéne, sont connus d une

’

facon tres fragmentaire.” Ello conlleva que algunas tribus puedan ser consideradas
como agrupaciones francamente heterogéneas, constituyendo muy probablemente
grupos no naturales (e.g. Plohophorini, Neuryurini). Otras (e.g. Lomaphorini,
Neothocoraphorini) estdn compuestas por especies mal caracterizadas, definidas
muchas veces sobre la base de pequenos fragmentos de la coraza dorsal, o incluso
placas aisladas, con una concepcién sistematica marcadamente tipoldgica/morfologica.

Asi, el estudio comparado de la anatomia de los Glyptodontidae Hoplophorini y
Propalachoplophorinae con los restantes gliptodontes post-santacrucenses implica
numerosas limitaciones dado el escaso conocimiento que se tiene de la mayor parte de las
formas del Terciario medio y superior (Chasiquense-Sanadresense) (ver Ameghino, 1889;
Lydekker, 1894; Hoffstetter, 1958; Pascual et al., 1966; Paula Couto, 1979). En
consecuencia, en muchos casos, las comparaciones efectuadas quedan limitadas a los
taxones terminales del Pleistoceno.

A nivel de la denticion, los Hoplophorinae Hoplophorini se caracterizan por la
notable simplicidad de los dos primeros molariformes superiores e inferiores. El primero
resulta, en todos los Hoplophorini, simple, sin indicios de lobulacién. Las formas
terciarias (E. tapinocephalus y E. proximus) retienen la primitiva morfologia de los
Propalachoplophorinae (ver Scott, 1903-1904), esto es de seccion circular o subcircular,
con su eje mayor orientado en un dngulo de 90° a 45° con respecto al eje longitudinal de
la serie dentaria. Una morfologia similar también se observa en los Hoplophorinae
Plohophorini “araucanenses” Stromaphorus compressidens (Moreno y Mercerat, 1891) y

Phlyctaenopyga ameghinii (Ameghino, 1889) (Cabrera, 1944), Pseudoplohophorus
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absolutus (Perea, 2005) y Stromaphoropsis benvenutti Castellanos 1953a. En los taxones
pleistocenos de Hoplophorini (Neosclerocalyptus y Hoplophorus euphractus) este
molariforme aumenta su didmetro longitudinal, con su eje mayor orientado de modo
paralelo a la serie dentaria. El segundo molariforme, aunque muestra un patron
morfologico general primitivo, se distingue en E. proximus y E. tapinocephalus de aquél
de los Propalachoplophorinae por el adelgazamiento que sufre a nivel de su borde
anterior y posterior, en tanto que en Neosclerocalyptus existe un esbozo de lobulacion.
Esto contrasta con lo observado en los Glyptodontinae plio-pleistocenos (Glyptodon y
Glyptotherium), en los cuales la trilobulacion es evidente ya a nivel del primer
molariforme (Gillette y Ray, 1981; Soibelzon et al., 2006), y en Panochthus y
Doedicurus en los cuales el primer molariforme es lobulado, particularmente del lado
labial.

Un rasgo particular en los molariformes superiores de los Propalachoplophorinae
(M4-M8) es el alto grado de asimetria que existe en el desarrollo bilateral de los 16bulos,
en los que la mitad lingual estd mucho mas expandida que la mitad labial (ver, entre
otros, Ameghino, 1889; Scott, 1903-1904; Paula Couto, 1979). Este caracter, aunque no
tan marcado, se preserva en los taxones terciarios de Glyptodontidae Hoplophorini, pero
en las formas pleistocenas los lobulos de los molariformes muestran un grado de
desarrollo bilateral mucho mas simétrico. De igual modo, en los Hoplophorinae
Hoplophorini no es posible observar las escotaduras existentes a nivel del borde labial del
tercer 16bulo que muestran Propalaehoplophorus australis, Cochlops y Eucinepeltus (ver
Ameghino, 1889; Scott, 1903-1904). Este caracter es, sin embargo, retenido por al menos
un Hoplophorinae Plohophorini (Plohophorus figuratus) (Ameghino, 1887).

A nivel de la ornamentacion de las placas de la coraza dorsal, los Hoplophorinae
Hoplophorini conservan el primitivo patrén en roseta, muy similar al de los
Propalachoplophorinae, consistente en una figura central rodeada por una serie de
figuritas periféricas mas pequenas. Tanto en Hoplophorinae Hoplophorini como en los
Propalachoplophorinae los surcos que separan la figura central de las periféricas (surco
principal) y éstas entre si, estan apenas delineados, son muy estrechos y con los bordes de
seccion transversal parabdlica. A esto debe sumarse que la superficie expuesta de los
osteodermos es practicamente lisa. Esto contrasta totalmente con lo observado en los
Glyptodontinae, en los cuales los surcos mencionados son mas anchos y profundos, y con
una seccion transversal no parabdlica, sino con los lados paralelos entre si y los angulos

casi rectos con respecto a la base del surco. Ademas, la superficie expuesta de las placas
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es rugosa, con numerosos accidentes y puntuaciones. En este sentido, cabe destacar que,
en los Propalachoplophorinae y Hoplophorinae Hoplophorini, el patrén en roseta se
mantiene estable en todas las especies reconocidas de los grupos respectivos; por el
contrario, en los Glyptodontinae este patron resulta variable (por ejemplo, en la relacion
de tamafio existente entre la figura central y las figuritas periféricas), e incluso permite
caracterizar diferentes especies de Glyptodon (ver Duarte, 1997; Rinderknecht, 2000).

En los anillos caudales de los Hoplophorinae Hoplophorini se observa el mismo
patron de ornamentacion de los Propalachoplophorinae: cada anillo estd formado por una
doble hilera de placas que poseen una figura central rodeada de una hilera de figuritas
que estan ausentes en su borde distal (mostrando gran similitud con aquéllas de la coraza
dorsal de los Glyptatelinae) (ver Scott, 1903-1904; Scillato-Yané, 1977).

A nivel del esqueleto apendicular el hiimero presenta en los Hoplophorinae
Hoplophorini un aspecto general similar al de los Propalachoplophorinae
(Propalaehoplophorus), aunque cabe resaltar que esta estructura no es conocida en
algunos taxones (e.g. E. lineatus y N. gouldi). La diafisis es de conformacion prismatico-
triangular como en Propalaehoplophorus, al tiempo que la impresion deltoidea posee
como caracter primitivo el borde posterior convexo. La epifisis distal retiene el foramen
entepicondiliano, como en Panochthus y Doedicurus, estructura que se pierde en
Glyptodon (ver Burmeister, 1870-1874).

Las falanges ungueales son conocidas solamente en Neosclerocalyptus ornatus y
N. paskoensis. En Propalachoplophorus australis las manos y los pies son pentadactilos
y representan la condicion basal. En Neosclerocalyptus existe una marcada reduccion del
dedo I en manos y pies. Este cardcter es compartido con Panochthus, mientras que en
Doedicurus la reduccion de los dedos es atn mas extrema, quedando solamente tres
dedos completos, por reduccion del Iy V. En Glyptodon, la mano muestra cuatro dedos,
pero el pie mantiene la condicion primitiva con la persistencia de cinco dedos.

Como en el caso del humero, la estructura del fémur es similar a la de
Propalaehoplophorus. En los Glyptodontidae Hoplophorini en los cuales se conoce esta
estructura (E. tapinocephalus, E. proximus, N. pseudornatus, N. ornatus 'y N. paskoensis),
el trocanter mayor tiene una ubicaciéon mas proximal que la cabeza femoral, como en
Propalaehoplophorus australis. Esta condicién primitiva también es observada en el
Lomaphorini Trachycalyptoides achirense Saint-André, 1996 y en el Glyptodontinae
Paraglyptodon uquiensis Castellanos, 1953b. En Panochthus y Glyptodon ambas

estructuras se encuentran aproximadamente a un mismo nivel.
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El arbol obtenido en el analisis cladistico sugiere la monofilia de los
Glyptodontidae Hoplophorini, que esta sustentada por seis caracteres sinapomorficos: a)
borde postero-inferior del arco cigomatico con tubérculo; b) contorno del borde labial
del tercer 16bulo de los molariformes trilobulados simplemente convexo, sin escotadura;
c) placas de la region maés antero-lateral de la coraza dorsal penta o hexagonales, casi
sin vestigios de figuritas periféricas; d) placas de la region caudal de la coraza dorsal
con la figura central plana o apenas concava; e) tubo caudal con su mitad distal con
mayor didmetro transverso que dorso-ventral; f) tubo caudal y coraza dorsal con
ornamentacion similar, compuesta por una figura central rodeada de una hilera de
figuritas periféricas. Por otro lado, la monofilia del clado Eosclerocalyptus (E. proximus
+ E. tapinocephalus) esta apoyada por una sinapomorfia: a) figuras centrales del Gltimo
anillo caudal de contorno subcircular. La monofilia del clado Hoplophorus euphractus
+ Neosclerocalyptus spp. esta sustentada en cuatro sinapomorfias: a) proyeccion del
plano del foramen infraorbitario coincidente con el M3; b) seccidon del M1 elongado,
con su eje mayor orientado paralelamente respecto al eje anteroposterior de la serie
dentaria; ¢) molariformes M6-M8 con desarrollo bilateral simétrico, y la pared anterior
del primero plano o ligeramente convexo. La monofilia del clado compuesto por el
género Neosclerocalyptus estd sugerida por cuatro sinapomorfias: a) senos fronto-
nasales claramente neumatizados, con presencia de tejido trabecular; b) area de
contacto naso-fronto-maxilar con una evidente hendidura de seccion en “V”; ¢)
contorno del area ubicada por delante de las escotaduras orbitarias semicircular; d)
supraoccipital inclinado, en relacion al plano basilar, entre 40° y 50°. Las especies
ensenadenses (N. pseudornatus + N. ornatus) por una sinapomorfia: a) extremo antero-
superior de los nasales a nivel de la mitad superior de la altura de la porcion alveolar de
los maxilares. Por ultimo, la monofilia de las especies lujanenses esta sustentada en: a)
el diametro transverso del area ubicada por delante de la porcion yugal del proceso
descendente representa entre el 61% y el 67% de la longitud total del craneo; b) area
occipito-parietal con una concavidad media; ¢) didmetro sagital/ didmetro transverso del
foramen magnum entre 0.90-1.2; esto implica que el foramen magnum es de seccion
subcircular.

En este contexto, el estudio anatdmico comparado de Hoplophorus euphractus
con los integrantes de las restantes tribus de Hoplophorinae (Palachoplophorini,
Lomaphorini, Plohophorini, Neuryurini, Neothocoraphorini y Panochthini) sugiere

asimismo su inclusién dentro de los Hoplophorini. En efecto, los Palachoplophorini
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estan caracterizados, a nivel de las placas de la coraza dorsal, por una figura central
deprimida, rodeada por una hilera de figuritas periféricas muy rugosas y poco marcadas,
de contorno subcircular, con grandes foramenes. El tubo caudal presenta generalmente
una superficie muy rugosa y figuras en forma de protuberancias (Cabrera, 1939;
Scillato-Yané y Carlini, 1998a). A su vez, los Neothocoraphorini se caracterizan por la
presencia de una figura central en “ampolla” con una gran cantidad de puntuaciones, al
tiempo que las placas parecen no estar fusionadas, incluso en los adultos, dado que no
presentan suturas laterales (Castellanos, 1951a; Hoffstetter, 1958). En los Panochthini
pliocenos (Propanochthus y Nopachthus) la ornamentacion de las placas de la coraza
dorsal se caracteriza por la presencia de una figura central rodeada por cuatro o cinco
hileras de figuritas mas pequefia. Hacia la parte posterior de la coraza, las figuras
centrales adquieren una notable convexidad (Castellanos, 1941). En las formas del
Pleistoceno temprano (Panochthus intermedius) existe una clara tendencia a la
desaparicion de las figuras centrales, que s6lo quedan limitadas a las zonas mas ventro-
laterales de la coraza (Lydekker, 1894), mientras que en Panochthus tuberculatus
(Bonarense-Lujanense) se observa ya una total desaparicion de las figuras centrales. En
estos Panochthini pleistocenos el himero muestra una impresion deltoidea de contorno
casi completamente triangular, y la cabeza femoral y el trocanter mayor se ubican
aproximadamente en un mismo plano. Los Neuryurini presentan una particular
ornamentacion de las placas, que son en general subcuadrangulares: la superficie dorsal
es muy rugosa por la existencia de numerosos fordmenes, y no se distingue
practicamente ninguna figura central ni figuritas periféricas. En Neuryurus, el tubo
caudal estd compuesto por placas similares a las de la coraza, y muestra una serie lateral
de grandes figuras que en su punto medio desarrollan una “protuberancia” coénica,
mostrando cierta analogia con aquéllas de Panochthus (Hoffstetter, 1958; Zurita et al.,
2006). A su vez, en los Lomaphorini las placas son pequefias, con una figura central
algo elevada y concava en su parte central; las figuritas periféricas estan muy poco
diferenciadas o directamente son inexistentes y estan reemplazas por una serie de estrias
radiales. El tubo caudal estd compuesto por placas de suturas laxas (Ameghino, 1889;
Paula Couto, 1979; Pascual et al., 1966). Por ultimo, los Plohophorini muestran una
notable proliferacion de las figuritas periféricas alrededor de cada figura central
(Hoffstetter, 1958). El tubo caudal se caracteriza por poseer un contorno casi
completamente circular en toda su extension y las figuras laterales estdn mucho menos

desarrolladas que en los Hoplophorini. De igual modo, tanto las figuras centrales como
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las periféricas son marcadamente convexas (Ameghino, 1887; Castellanos, 1940;
Cabrera, 1944).

Desde una perspectiva biogeografica, la historia de los Glyptodontidae
Hoplophorini esté circunscripta, teniendo en cuenta los registros indudables, al extremo
austral de América del Sur, incluso en las formas pleistocenas (desde los 38°S hasta
19°S y longitudinalmente desde los 36°0O hasta los 67°O. Esto contrasta con los
Glyptodontinae (Glyptodon spp.) y los Panochthini (Panochthus spp.) cuaternarios,
cuya distribucién llegd probablemente hasta Venezuela (Marshall et al., 1984; Rincon,
2006). En este sentido, la coordinacién de los resultados obtenidos con la informaciéon
bioestratigrafica, paleozoogeografica y paleoambiental disponible en la actualidad,
aparece con resultados coherentes. Las especies de Hoplophorinae Hoplophorini han
demostrado poseer buen valor bioestratigrafico, en tanto aquéllas ahora reconocidas
tienen biocrones acotados y claramente identificados, y coincidentes con el desarrollo
progresivo de sus adaptaciones. También resultan de importancia en la identificacion
de areas paleobiogeograficas y como indicadores paleoecoldgicos. Eosclerocalyptus
tapinocephalus y Eosclerocalyptus lineatus tienen su biocron limitado al Huayqueriense
(Mioceno tardio) y Montehermosense (Mioceno tardio-Plioceno temprano),
respectivamente, del actual territorio de la region Pampeana. El comienzo del
Huayqueriense estuvo caracterizado basicamente por la acentuacion de las tendencias
climatico-ambientales y faunisticas aparecidas en los comienzos del subciclo
Protoaraucaniano (“Friasense” y Chasiquense, de Pascual y Ortiz Jaureguizar, 1990 y
Pascual et al., 1996), conducente al establecimiento de condiciones mas aridas y frias
que las precedentes. A su vez, la region Pampeana habria estado caracterizada durante
el Montehermosense por el predominio de ambientes abiertos de pastizales,
probablemente con una marcada estacionalidad (Pascual y Ortiz Jaureguizar, 1990;
Montalvo y Verzi, 2004), tal como lo atestiguan los estudio de restos de vertebrados de
la Fm. Monte Hermoso (Gasparini y Baéz, 1974; Zavala y Navarro, 1993; Chebli et al.,
1999). Eosclerocalyptus proximus es un taxon restringido, hasta el momento, al
“Araucanense” (Mioceno tardio-Plioceno temprano) y endémico del noroeste argentino
(provincias de Tucumdan, Catamarca y Santiago del Estero, Argentina). En este
contexto, algunos autores han postulado que durante el Mioceno tardio-Plioceno, el
noroeste argentino podria haber poseido un clima algo mas benigno que el actual, con

condiciones climaticas semejantes a las presentes hoy en el Dominio Chaquefio (ver
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Menéndez, 1962; Volkheimer, 1971; Pascual y Odreman Rivas, 1971; Scillato-Yané,
1975, 1977b y c; Pascual y Ortiz Jaureguizar, 1990; Latorre et al., 1997).

En este marco, los registros de Glyptodontidae Hoplophorini resultan muy
escasos en el Chapadmalalense y Marplatense (Plioceno tardio; ca. 3.9-1.8 Ma) (ver
Scillato-Yané et al., 1995; Carlini y Scillato-Yané, 1999), y estan representados por
placas de la coraza dorsal, exhumadas en el Barrancalobense (Plioceno tardio; ca. 3.2-
2.9 Ma ) y en el Vorohuense (ca. 2.9-2.4 Ma.) del actual territorio de la provincia de
Buenos Aires. De modo tentativo, estos materiales fueron inicialmente interpretados
como probablemente correspondientes a dos nuevas especies de Hoplophorini:
Hoplophractus n. sp. (ver Scillato-Yané et al., 1995; Carlini y Scillato-Yané, 1999) y a
una nueva especie del género Neosclerocalyptus (ver Carlini y Scillato-Yané, 1999),
respectivamente; sin embargo, la escasez del material junto con la falta de elementos
diagnésticos, so6lo justifican su clasificacion como Glyptodontidae Hoplophorini indet.
A pesar de esto, la fuerte correlacion observada entre diversidad biologica y cambios
climatico-ambientales puede apoyar la probable existencia de nuevas especies presentes
en ese lapso.

Los Hoplophorini pleistocenos del actual territorio de la Argentina,
representados por el género Neosclerocalyptus, han demostrado ser taxones claramente
adaptados a los ambientes progresivamente mds aridos o semiaridos y frios que se
desarrollaron durante la mayor parte del Pleistoceno (ver, entre otros, Tonni et al., 1999;
Cione y Tonni, 1999). La creciente neumatizacion de los senos fronto-nasales, desde M.
pseudornatus (Pleistoceno temprano) hasta N. paskoensis (Pleistoceno tardio) es
interpretada aqui como una probable respuesta a este tipo de ambientes (Zurita et al.,
2005). Ademas, es el género que posee la mayor extension latitudinal de la tribu,
probablemente debido a la notable homogeneidad ambiental existente durante los
periodos glaciales del Pleistoceno (ver Clapperton, 1993; Cione et al., 2003). Hasta el
momento, la distribucion de N. pseudornatus (Ensenadense temprano-medio) estad
limitada a las “Toscas” del Rio de La Plata y Mar del Plata (Buenos Aires), en tanto que
N. ornatus (Ensenadense tardio) ha sido registrado en las localidades de Mar del Plata y
San Pedro (Buenos Aires) y Granadero Baigorria (Santa Fe). N. gouldi n. sp. es, hasta la
actualidad, la Unica especie de antigiiedad Bonarense (Pleistoceno medio-Pleistoceno
tardio), limitada a los alrededores de la localidad de San Andrés de Giles (Buenos
Aires). Por ultimo, N. paskoensis es de exclusiva antigiiedad Lujanense (Pleistoceno

tardio-Holoceno temprano), y muestra una amplia distribucion geografica, ya que se
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extiende desde los 26°41'S (Avia Terai, Chaco) hasta los 38°44’S (Bahia Blanca,
Buenos Aires), y desde los 57°33°0 (Mar del Plata, Buenos Aires) hasta los 65°16°0
(Tafi Viejo, Tucuman)

Fuera del actual territorio de la Argentina, Hoplophorus euphractus parece ser
un taxon adaptado a ambientes mas calidos, humedos y estables que las especies
sincronicas de Argentina, como se ha inferido para el Pleistoceno del Estado de Minas
Gerais, Brasil; ademas, presenta varias autapomorfias y probablemente la retencion de
ciertas plesiomorfias. Esta especie ha sido también reportada por Takai et al. (1982)
para el Pleistoceno del valle de Tarija, Bolivia, pero sin dar mayores precisiones al
respecto. En este contexto, no seria descartable que este taxdn represente una radiacion
temprana de los Hoplophorinae Hoplophorini que se mantuvo en latitudes mas bajas. La
presencia del género Hoplophorus ha sido también mencionada para el sector occidental
de Amazonia, en la region de los rios Jurua y Ucayali, Brasil (Paula Couto, 1983; Renzi,
2000), aunque el material nunca fue figurado y tampoco cuenta con numero de
repositorio.

La situaciéon de H. echazui permanece incierta por el momento, hasta
tanto no se efectlien nuevos hallazgos que puedan confirmar o refutar la validez de este
taxon. A esto debe sumarsele la particular problematica estratigrafica existente en el
Pleistoceno del Valle de Tarija (ver, entre otros, Oppenheim, 1943; Marshall y Sempere,
1991; Suarez Montero, 1996), que dificulta la valoracion de la extension temporal del

género.
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7. CONCLUSIONES

A) Nomenclaturales

El analisis nomenclatural efectuado en esta contribucion ha demostrado que el
nombre valido para la subfamilia y la tribu es Hoplophorinae Huxley, 1864
(=Sclerocalyptinae Ameghino, 1895) y Hoplophorini Huxley, 1864 (=Sclerocalyptini
Ameghino, 1895). De igual modo, Sclerocalyptus Ameghino, 1891 es un sinénimo
posterior objetivo de Hoplophorus Lund, y por lo tanto un término no valido. Este debe
ser reemplazado por Neosclerocalyptus Paula Couto, 1957.

En este sentido, el uso prolongado de Glyptodontidae Gray, 1869 por sobre
Hoplophoridae Huxley, 1864 justifica su mantenimiento en cardcter de nomen

protectum (ICZN, 1999, Art. 23.9).

B) Taxonomicas
De acuerdo con el andlisis sistematico y filogenético llevado a cabo en este
estudio se reconocen como validos tres géneros de Hoplophorinae Hoplophorini que,
del mas antiguo al mas moderno, son:
1) FEosclerocalyptus  (=Hoplophractus =FEosclerophorus) incluye tres especies
validas: E. proximus, E. tapinocephalus y E. lineatus.
2) Neosclerocalyptus (=Sclerocalyptus = Isolinia =Chacus) cuenta con cuatro
especies: N. pseudornatus, N. ornatus, N. gouldi y N. paskoensis.

3) El género Hoplophorus incluye una especie bien caracterizada: H. euphractus.

C) Filogenéticas y anatomicas

Como se ha mencionado, los Glyptodontidae Hoplophorinae constituyen una
agrupacion de taxones que presentan una gran heterogeneidad morfologica. Algunas
tribus (e.g. Lomaphorini, Neothocoraphorini) estdn compuestas por especies mal
caracterizadas, definidas muchas veces sobre la base de pequefios fragmentos de la
coraza dorsal, o incluso placas aisladas, con una concepcion sistematica de indole
puramente tipologica/morfologica, mientras que otras (e.g. Plohophorini) parecen
constituir grupos no naturales. Asimismo, la atribucion de especies a géneros ya
reconocidos no se ha hecho siempre contando siquiera con un fundamento minimo (e.g.

“Hoplophorus” verus Ameghino, 1889; Pseudoneothocoraphorus depressus

(Castellanos 1951 b)).
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De acuerdo con lo expuesto, el estado actual del conocimiento resulta
insuficiente para plantear adecuadamente hipdtesis filogenéticas integrales acerca de los
Hoplophorinae. Estas hipdtesis no podrian ser ain puestas a prueba hasta que nuevos
hallazgos permitan mejorar ostensiblemente la caracterizacion anatémica de las
numerosas especies reconocidas. Como consecuencia, una de las hipdtesis filogenéticas
propuestas —“Los Hoplophorini constituyen el grupo hermano del conjunto de las
restantes tribus de Hoplophorinae (Palaehoplophorini, Lomaphorini, Panochthini,

Plohophorini, Neuryurini y Neothoracophorini)”’- no pudo ser puesta a prueba.

Desde una perspectiva anatomica los Hoplophorinae Hoplophorini son
Glyptodontidae post-Santacrucenses que conservan un gran nuimero de caracteres
primitivos a nivel de los osteodermos de la coraza dorsal y de los anillos caudales,
denticion y esqueleto apendicular: a) la ornamentacion de la coraza dorsal conserva el
primitivo patrén en roseta, muy similar al de los Propalaehoplophorinae, consistente en
una figura central rodeada por una serie de figuritas periféricas mas pequefias. Los
surcos que separan la figura central de las periféricas y éstas entre si, estdn apenas
delineados, son muy estrechos y con los bordes de seccion transversal parabdlica. A
esto debe sumarse que la superficie expuesta de los osteodermos es practicamente lisa.
En los Glyptodontinae la seccion del surco es cuadrangular, con los lados casi
verticales, un fondo amplio y cercanamente plano. Ademas, la superficie expuesta de
las placas es rugosa, con numerosos accidentes y puntuaciones; b) los dos primeros
molariformes inferiores y superiores se caracterizan por su notable simplicidad, ya que
incluso en las taxones mas derivados el primero y el segundo conservan una seccion
subcircular y de morfologia conservadora, afin a la de los Propalachoplophorinae; c) el
hiimero muestra gran similitud con el de Propalaehoplophorus, con la diéfisis de
conformacién prismatica-triangular y gran desarrollo de la impresion deltoidea,
particularmente a nivel de su borde posterior que es muy convexo; d) la epifisis distal
conserva el foramen entepicondiliano; e) el fémur presenta el trocanter mayor ubicado
mas proximalmente que la cabeza femoral; f) a nivel de los coraza caudal, los anillos

presentan el mismo patrén de ornamentacion que en los Propalachoplophorinae.

El analisis cladistico realizado sugiere que los Glyptodontidae Hoplophorini
pueden ser considerados como un grupo natural. La monofilia de este grupo estad
soportada por seis caracteres de diferentes estructuras anatomicas: craneanos, dentarios,

de la coraza dorsal, del tubo caudal y por un mismo tipo de ornamentacion presente en
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estas dos ultimas estructuras. La ubicacioén de H. euphractus dentro del cladograma (asi
como una evaluacidon general de sus caracteres anatdmicos) sugiere que este taxon, que
presenta un alto nimero de autapomorfias, habria tenido una historia evolutiva muy
peculiar, que puede remontarse probablemente hasta el Mioceno tardio. El estudio
anatomico comparado de este peculiar taxén en relacion a los taxones de las restantes
tribus de Glyptodontidae Hoplophorinae también sustenta su inclusion dentro de la tribu
Hoplophorini. No obstante, es evidente que Hoplophorus es un género muy peculiar, y
no se puede descartar que un analisis filogenético basado en otro tipo de evidencia

empirica que la utilizada aqui conlleve un resultado distinto.

D) Cronolégicas

En funcién del andlisis sistematico realizado y propuesto en esta contribucion,

los rangos estratigraficos de los taxones reconocidos son los siguientes:

a) Fosclerocalyptus tiene un biocron acotado al Huayqueriense-
Montehermosense (Mioceno tardio-Plioceno temprano; ca. 8.7-3.9 Ma). E.
tapinocephalus se encuentra limitado al Huayqueriense (Mioceno tardio; ca.
8.7-6.8 Ma), mientras que E. proximus abarca, en principio, las Edades
Huayqueriense-Montehermosense (“Araucanense”). Por ultimo, E. lineatus
es la especie mas tardia del género, acotada al Montehermosense (Mioceno
tardio-Plioceno temprano; ca. 6.8-3.9 Ma).

b) Neosclerocalyptus es un género limitado al Plioceno tardio-Holoceno
temprano (ca. 1.8-0.008 Ma). De las cuatro especies, N. pseudornatus es la
de registro mds temprano, ya que tienen su biocréon restringido al
Ensenadense temprano-medio, entre los 1.7 y 0.98 Ma. La otra especie
ensenadense, N. ornatus, es mas reciente, estando su rango estratigrafico
delimitado al Ensenadense tardio, en alrededor de 0.98 a 0.50 Ma. N.
gouldi n. sp. es la unica especie bonaerense (Pleistoceno medio-Pleistoceno
tardio; ca. 0.50-0.13 Ma). La especie mas derivada del género es N.
paskoensis, de exclusiva antigiiedad lujanense (Pleistoceno tardio-Holoceno
temprano; ca. 0.13-0.008 Ma).

c¢) Hoplophorus es un taxén que posee un rango estratigrafico concreto hasta el
momento restringido al Pleistoceno tardio, en tanto H. euphractus esta
circunscripto, en principio, al Lujanense (0.13-0.008 Ma). Sin embargo, si H.

echazui (que es una especie de dudosa validez y que posee una procedencia
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estratigrafica también incierta dada la particular problematica geologica
planteada en la region del valle de Tarija, Bolivia) fuera una especie valida y
proveniente de niveles indudablemente ensenadenses de Tarija, entonces
Hoplophorus tendria un rango estratigrafico similar al de Neosclerocalyptus,

que incluye la mayor parte del Pleistoceno

E) Paleobiogeograficas

La historia biogeografica de los Hoplophorinae Hoplophorini esté restringida al

extremo sur de América del Sur, abarcando los actuales territorios de Argentina,

Uruguay, Bolivia, Paraguay y Brasil.

a)

b)

Eosclerocalyptus es un género so6lo presente en Argentina, cuya distribucion
abarca las regiones centro-Este, centro y noroeste de Argentina. Asi, E.
tapinocephalus ha sido exhumado en la provincia de Buenos Aires, en tanto
que E. proximus se distribuye en las provincias de Catamarca, Tucuman y
Santiago del Estero. Por tltimo, E. /ineatus se encuentra en el sector centro-
Este de la provincia de Buenos Aires.

Neosclerocalyptus es un género que tiene registros en Bolivia, Paraguay,
Uruguay y Argentina, pero s6lo los de este ultimo pais han podido ser
identificados, por ser los mas completos. N. pseudornatus esta limitado, por
el momento, al centro-Este de la provincia de Buenos Aires, mientras que M.
ornatus ha sido exhumado de las provincias de Buenos Aires y Santa Fe. V.
gouldi n. sp. ha sido s6lo hallado en la provincia de Buenos Aires, y N.
paskoensis estd ampliamente distribuido en Argentina.

Hoplophorus tiene su distribucion limitada al Estado de Minas Gerais, Brasil
(H. euphractus), a Tarija, en el sur de Bolivia (H. echazui?), y

probablemente al sector occidental de Amazonia (Hoplophorus?).

F) Paleoambientales y paleoclimaticas

Los Hoplophorinae Hoplophorini, especialmente algunos de los pleistocenos

(como Neosclerocalyptus), son buenos indicadores  paleoambientales y en la

determinacion de areas biogeograficas; sin embargo, el presente estudio ha demostrado

que la hipétesis original —“Los Hoplophorini son gliptodontes que estan relacionados a

ambientes aridos o semidridos”- resulta parcialmente refutada debido a que la evidencia

disponible sugiere que al menos un taxon, Hoplophorus euphractus (Pleistoceno tardio
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de Brasil), pudo haber habitado bajo condiciones climatico-ambientales mas hiimedas y
calidas que aquellas frias y aridas inferidas para la region Pampeana y centro-Norte de
Argentina. A esto se suma que otras dos especies, E. proximus y E. lineatus, habrian
habitado bajo condiciones climaticas semejantes a las de la actual region Chaqueiia.

Efectivamente, en tanto que el area de distribucion de E. tapinocephalus (sector
Central de la actual regién Pampeana) estuvo caracterizada por un claro predominio de
ambientes abiertos, en el caso de E. proximus, hasta ahora endémico del Noroeste de
Argentina, el 4rea en cuestion parece haber poseido ciertas peculiaridades
biogeograficas y condiciones climaticas semejantes a las presentes hoy en el dominio
Chaquetio, esto es, areas abiertas y parcialmente arboladas, caracterizadas por una
marcada estacionalidad. En cuanto a E. lineatus, especie de la cual se han dado a
conocer restos procedentes de la Formacion Monte Hermoso (Zurita y Tomassini,
2000), los vertebrados exhumados de dicha unidad indicarian, para el lapso en cuestion,
condiciones climaticas similares a las presentes actualmente en la region Chaquena.

Neosclerocalyptus es un taxén claramente adaptado a los ambientes abiertos de
pastizales de climas aridos o semiaridos y frios del Pleistoceno. Sus registros son
abundantes en la region Pampeana y el centro-Norte de Argentina, pero es muy escaso
en areas mas humedas y calidas (e.g. region Mesopotamica de Argentina, Uruguay y
Brasil).

A menores latitudes, Neosclerocalyptus es reemplazado por Hoplophorus, un
taxon que parece haber habitado en ambientes abiertos o semiforestados, un poco mas

huimedos y célidos que aquellos inferidos para la region Pampeana.
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b) ~ 12-6
153 b) - 15-7
¢) 167 - 17-10
¢) 17
- 18-11
FCS 99-XI11-16-1 | 280% [ --res [ -nmv 115 G [P Y U P— @) [ es
b) - b) -
S - -
c) —
MMP 540-M 116 | 232 | a) — 192 a)— | 164
- - 3) JEY S - -
€)190 b)
¢)




MMP 292-S 189 a) 130 a) —
b) -
150 b) -
c) ---- -
- c) -
MSP 33 290* 200 130 105 ) e Bl el el —
b) - -
190 b) - 18-11
c) 200 - 18-10
¢) - 17-10
- 19-12
17-11
14-10
PV UNS 141b | -—--- 195% ) T - la)--- | (M2-| -
- b) - | = | M8) | 199
¢) - b)38 | 161 21-9
¢) 40 22-12
21-13
21-12
19-11
18-11
MRFA 1009 300 160 152 120 225 |a)-—--| 90 120 |200| a)--- | ----- —
b) ---- b)--- -—--
c) - c)--- 19-10
21-10
20-11
22-13
20-12
20-11
Hoplophorus LM | AMN |AIM|AEPO| AB | AC | ALN | AN (LP| AP |[LSD| LAM
euphractus
UFMG 1235 | 330 170 135 110 | 214*|a) ---- ----
b) ----
c) ----

a) LM: longitud méxima; b) AMN: Ancho maximo de los nasales; ¢) AIM: Ancho

interorbitario minimo; d) AEPQO: Ancho estrechamiento postorbitario; e¢) AB: Ancho

maximo bicigomatico; f) AC: Altura del craneo a nivel del a) M1; b) M4-5; c) MS; g)

ALN: Altura maxima de las narinas; h) AN: Ancho méximo de las narinas; i) LP:

longitud maxima del paladar dseo; j) AP: ancho maximo del paladar a nivel del a) M1,

b) M4; c) MS; k) LSD: longitud maxima de la serie dentaria; I) LAM: Largo y ancho (a

nivel del 16bulo medio) de los molariformes.
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Eosclerocalyptus | LM | LRS | LAP | ARH | LAPRA | ARA LSD | LAM
proximus

"MLP 16-129 215% | 76 | a) - 104 | (m2-m8) | -

(holotipo)‘ b) 68 137 14,5-10

¢) 69 15,5-7

20-9

17-10

18-11

17-10

19.5-

11.2

CcC 1703 200* 68 25 a) ---- 104 136 128 8-6

b) 55 13-6

¢) 56 16-6

17-7

17-8

18-9

19-9

cce639 | - 80 | -----—-- ) 12 S I B T I—

b) 62 13-6

¢) 62 16-6

16-7

15-8

15-9

15-9

MLP 16-140 | ——- | = | -——- ) B T s (m3-m8) | ----

b) 69 100 | -

¢) 65* 15-7

16-9

17,5-10

17-12

14-12

16-11

LIL-PZ 3252 195 | 71% | oo a) - 90 | - 130* | (ml-

b) 64 m6)

¢) 58 5-4

11-5

14-6

16-7
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Neosclerocalyptus | LM | LRS | LAP| ARH | LAPRA | ARA |LSD | LAM
pseudornatus
MACN 5858 265 | 125 | 37% a) —| 105 | -t 164 | —
b) -
) -
MACN 2262 Q) | e | e | [
1) 172 N A IR (—
o-— | | ]
21-12
21-13
19-11
Neosclerocalyptus | LM | LRS | LAP| ARH | LAPRA | ARA | LSD | LAM
ornatus
"MLP 16-28 270 114 51 a) 59 106 195 165 9-6
(figurado por b) 73 19-7
Lydekker, 1894 ©) 65 20-7
lams. XI, XII y 20-9
XIID). 21-12
22-13
23-13
23-11
CC 656 280 105 42 a) 60 122 229 183 11-6
b) 75 19-7
c) 67 21-8
22-10
21-12
21-13
20-13

23-14
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Neosclerocalyptus | LM | LRS | LAP| ARH |LAPRA| ARA |LSD | LAM
gouldi

MCA 2010 275 | 132 43 a) 51 110 210 173 11-6

b) 75 16---

¢) 65 20-10

21-11

21-13

20-14

21-14

20-11

MACN 15133 264 115 41 a) 59 111 190 156 14-6

b) 73 13-6.5

c) 65 19-8

18.5-10

18.5-

10.5

19-12

18.5-

11.5

19-12

Neosclerocalyptus | LM | LRS | LAP| ARH | LAPRA | ARA | LSD | LAM
paskoensis

'"PZ-Ctes. 5879 | - 122 | 40 LI T — 173 14-7

b) 65 16-8

c) 62 21-10

21-14

23-14

21-13

MACN 18107 265 | 123 | 44 a) 54 104 207 178 | 13-6

b) 82 18-7

)72 24-10

23-12

23-13

24-13

24-14

24.5-12

MMP 540-M 258 | 123 | 44 a) 54 104 198 164 14-6

b) 72 18-7

c) 62 21-8

19-10

20-11

20-11

20-11

19-10

ccoo1 |- 100 | 40 a) 50 153 | 11-6

- b) 67 17-6

c) 54 19-7

19-8

19-10
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18-10
20-10
AGM 007 240 | 102 40 a) 40 98 168 149 9-4
b) 56 12-5
¢)52 12-6
15-8
18-9
15----
17-9
18-9
AGM 002 270 | —mmmm | e a) ----- 110 |0 R —
b) 78
c) 70 —-
FCS 99-XI-15-1 a) ——-- 110 175 | —mmv
b) 62
c) 49 ——
MSP 33 a) ---- LN S — (m3-
b) - m6)
c) 70
PV UNS 141b a) ----- 108 171 | oo |
1) JE e ) I N Q——
¢) ----- 17-9
19----
20-11
22----
23-12
22-12

a) LM: longitud maxima (tomado a nivel alveolar); b) LRS: longitud de la region

sinfisiaria (siguiendo la sutura sinfisiaria); ¢) LAP: longitud del 4rea predentada de la

sinfisis mandibular (tomada a nivel alveolar); d) ARH: altura de la rama horizontal a

nivel del a) M1; b) M4-5; c) M8; e) LAPRA: longitud anteroposterior de las ramas

ascendentes a nivel alveolar; f) ARA: altura de las ramas ascendentes; g) LSD:

longitud de la serie dentaria; h) LAM: largo y ancho (a nivel del 16bulo medio) de los

molariformes.
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TABLA 3. MEDIDAS DEL ESCUDETE CEFALICO

Eosclerocalyptus LM AMP AMD AEIO
proximus

CC 703 175 140 155 114
Neosclerocalyptus LM AMP AMD AEIO
pseudornatus

MACN 8773 315 221 222 188
Neosclerocalyptus LM AMP AMD AEIO
ornatus

CC 656 305* 195%* 220 194
Neosclerocalyptus LM AMP AMD AEIO
gouldi

MCA 2010 305 220 215 170
MACN 15133 208* 233%* 240%* 206%*
Neosclerocalyptus LM AMP AMD AEIO
paskoensis

AGM 002 350 225 235 190

a) LM: largo mdaximo sobre el plano sagital; b) AMP: ancho maximo de la mitad
proximal; ¢) AMD: ancho maximo de la mitad distal; d) AEIO: ancho minimo del

estrechamiento interorbitario



TABLA 4: MEDIDAS DE LA CORAZA DORSAL

Eosclerocalyptus lineatus LM NHT
FM-05-266. 890 45%
Neosclerocalyptus LM NHT
pseudornatus

CC 167 1100* 50%
Neosclerocalyptus LM NHT
paskoensis

"PZ-Ctes. 5879 1300* 50%
FCS 99-X1-15-1 1350 55
FCS 99-X1-15-2 1280 55
AGM 002 1270* 53%
MBM-PV 112 1600 54
MMP........ 1390 53
MCNL 6.4 1420 50%
Neosclerocalyptus LM NHT
ornatus

"MLP 16-28 1240* 53
(figurado por Lydekker,

1894; lams. XI, XII y

XII).

MMP 4300 1430 50
MSP 12 1250 50
Eosclerocalyptus LM NHT
tapinocephalus

PV UNS 260 1000 42%
Eosclerocalyptus LM NHT
proximus

LIL-PZ 375 930 43*
"MACN 4853 900 45
(E. lilloi).

CC677 945 44

352
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MP 910 40*
MLP 28-X-8-6 43*
'CC 676 750% | e
(E. paulacoutoi).

a) LM: longitud maxima (siguiendo el arco anteroposterior de circunferencia del
dorso sobre el plano sagital); b) NHT: nimero de hileras transversales de placas en

los margenes

TABLA 5. MEDIDAS DEL TUBO CAUDAL

Eosclerocalyptus LM ANT ALT NFL
proximus
CC 676 138 a) - a) - 1) —
(extremo b) - b )--- 2) ---
distal) Q) - ¢)
LIL-PZ 375 3652 a) 45 a) 38 1)6
b) 67 b) 65 2)6
c) 81 c) 85
"MACN 4853 3582 a) 55 a) 43 1)6
(E. lillo). b) 69 b) 63 2)6
c) 76 c) 82
MACN 16516 3552 a) 40 a) 37 16
b) 65 b) 65 2)6
c) 72 c) 85
Eosclerocalyptus LM ANT ALT NFL
tapinocephalus
PV UNS 260 340a a) 60 a) 52 1) 6
b) 84 b) 80 2)6
c) 95 c) 96




Neosclerocalyptus LM ANT ALT NFL
pseudornatus
"MACN 13084 298 (mitad a) 65 )55 | o
distal) b) 95 b) 69
c) ---- c) ----
CC 20 457" a) 57 a) 45 D6
b) 92 b) 73 2)6
c) 114 ¢) 100
CC 21 445° a) 68 a) 55 1)7
b) 98 b) 78 2)6
) 115 ¢) 108
MACN 5028 4172 a) 61 a) 49 1)7
b) 82 b) 69 2)7
c) 100 c) 102
MACN 7075 425 a a) 62 a) 55 1) 7
b) 87 b) 75 2)7
c) 108 c) 106
MACN 1798 4012 a) 76 a) 63 1)6
b) 100 b) 75 2)5
c) 122 c) 98
MACN 5007 4012 a) 71 a) 60 16
b) 103 b) 77 2)6
c) ---- c) ----
Neosclerocalyptus LM ANT ALT NFL
ornatus
"MLP 16-28 430" a) 58 a) 55 16
(figurado por b) 98 b) 84 2)6
Lydekker, 1894; ¢) 113 c) 105
lams. XI, XII y
XIII).
MMP 4300 410" a) 61 a) 53 1)6
b) 92 b) 80 2)5
¢) 110 ¢) 102
MSP 12 530° a) 60 a) 55 )6
b) 90 b) 80 2)6
) 110 ¢) 100
Neosclerocalyptus LM ANT ALT NFL
paskoensis
'PZ-Ctes. 5879 495 ° a) 90 a) 69 1)6
b) 110 b) 90 2)7
c) 120 c) 104
AGM 002 450" a) 88 a) 67 DE
b) 105 b) 88 2)7
o) 111 ¢) 103
LIL-PZ 4500 570 ° a) 73 a) 53 1)6
b) 102 b) 80 2)6
¢) 125 ¢) 102
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Hoplophorus LM ANT ALT NFL

euphractus

UFMG 1235 5350 a) 150 a) 90 1)6
b)110 b) 100 2)5
c) 160 c) 130

a) LM: longitud méaxima; b) ANT: ancho del tubo caudal a nivel a) distal; b) medio;

c¢) proximal; ¢) ALT: altura del tubo caudal a nivel a) distal; b) medio; c) proximal; d)

NFL: niimero de figuras laterales: 1) lateral derecho; 2) lateral izquierdo

TABLA 6. MEDIDAS DEL HUMERO

Neosclerocalyptus | LM | AVD | LBAVD | LBPVD | AED | AEP | DAPCH | DTCH
ornatus

"MLP 16-28 260 | 60 98 90 61 80 60 50
(figurado por

Lydekker, 1894;

lams. XI, XII y

XI1II).

Neosclerocalyptus | LM | AVD | LBAVD | LBPVD | AED | AEP | DAPCH | DTCH
paskoensis

'PZ-Ctes. 5879 300 | --—-—-- 110 104 78 85 57 55
MACN 18107 280 56 108 105 70 85 71 56
AGM 007 286 57 107 100 75 87 73 57
Hoplophorus LM | AVD |LBAVD | LBPVD | AED | AEP | DAPCH | DTCH
euphractus

UFMG 1235 330 58 135 105 99 86 84 58

a) LM: longitud maxima; b) AVD: ancho maximo de la “V” deltoidea; ¢) LBAVD:
longitud del borde anterior de la “V” deltoidea; d) LBPVD: longitud del borde
posterior de la “V” deltoidea; e) AED: ancho méaximo de la epifisis distal; f) AEP:

ancho méximo de la epifisis proximal; g) DAPCH: didmetro antero-posterior maximo

de la superficie articular de la cabeza humeral; h) DTCH: diametro transverso

maximo de la superficie articular de la cabeza humeral.
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TABLA 7. MEDIDAS DEL RADIO

Neosclerocalyptus LM
pseudornatus

MACN 2209 134
MACN 2018 135
MACN 2014 129
Neosclerocalyptus LM
ornatus

"MLP 16-28 145
(figurado por

Lydekker, 1894;

lams.  XI, XII y

XIII).

Neosclerocalyptus LM
paskoensis

'PZ-Ctes. 5879 143
MACN 18107 147

a) LM: longitud méxima

TABLA 8. MEDIDAS DE LA ULNA

Neosclerocalyptus LPDM
ornatus
"MLP 16-28 203
(figurado por
Lydekker, 1894; lams.
XI, XII y XIII).

Neosclerocalyptus LPDM
paskoensis

MACN 18107 220
'PZ-Ctes. 5879 230

a) LPDM: longitud proximo-distal méxima.
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TABLA 9. MEDIDAS DEL FEMUR

Eosclerocalyptus LM DTEP | DTED | DTMD | DAPMD | DTDTT
tapinocephalus
PV-UNS 260 295 123 100 41 35 88

Neosclerocalyptus LM DTEP | DTED | DTMD | DAPMD | DTDTT
pseudornatus

MACN 2936 351 151 103 52 41 114
MACN 2332 | e | - 100 49 45 -
MACN 8676 355 145 102 53 44 ———-
MACN 2076 | - | -ee- 100 | - | - -
MACN 17689 380 160 | - 53 43 116

Neosclerocalyptus LM AEP AED AMD | DAPMD | ADTT
ornatus

"MLP 16-28 360 173 115 58 45 113
(figurado por
Lydekker, 1894;
lams.  XI, XII y
XIII).

Neosclerocalyptus LM AEP AED AMD | DAPMD | ADTT

paskoensis
MACN 18107. 388 176 115 62 48 118
'PZ-Ctes. 5879 395 175 125 68 49 130

a) LM: longitud maxima; b) AEP: ancho méximo de la epifisis proximal; ¢) AED:
ancho méaximo de la epifisis distal; d) AMD: ancho minimo de la diafisis; e)
DAPMD: didmetro antero-posterior minimo de la diafisis (inmediatamente por arriba

del tercer trocanter); f) ADTT: ancho maximo de la diafisis a nivel medio del tercer

trocanter.

TABLA 10. MEDIDAS DE LA TIBIO- FiBULA
Neosclerocalyptus LMT LMF AEP AED
pseudornatus
MACN 2272 220 88 88 95
MACN 2273 223 87 88 96
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Neosclerocalyptus LMT LMF AEP AED
ornatus

MLP 16-28 215 105 94
Neosclerocalyptus LMT LMF AEP AED
paskoensis

MACN 18107 236 102 108 105

a) LMT: longitud maxima de la tibia; b) LMF: longitud mdaxima de la fibula; ¢)
AEP: ancho méaxima de la epifisis proximal; d) AED: ancho méximo de la epifisis

distal.

* valor aproximado
1 Material tipo
a: sin incluir el primer anillo caudal

b: incluyendo el primer anillo caudal



10. MEDIDAS

IMPLICADAS
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EN LOS INDICES UTILIZADOS EN LA

CODIFICACION DE LOS CARACTERES EN EL ANALISIS CLADISTICO

a) Medidas dentarias

Propalaehoplophorus | Largo del M1 | Ancho del M1
australis Cochlops muricatus | Largo del M1 | Ancho del M1
(MLP 16-15) 5 7 tomado de Scott, 4 3.5
(MACN s/n°) 5 7 1903-1905, lam.
XX1V, fig. 12
PMYU 15212 4 4 PMYU 15331 3.5 4
(tomado de Scott, tomado de Scott,
1903-1905, 1am. 1903-1905, 1am.
XX1V, fig. 1) XX1V, fig. 13
PMYU 15007 35 4.5
(tomado de Scott,
1903-1905, 1am.
XX1V, fig. 2)
tomado de Scott, 45 45 Eucinipeltus Largo del M1 | Ancho del M1
1903-1905, lam. complicatus
XXI1V, fig. 3) AMNH 9248 4 5
tomado de Scott, 4 45 (tomado de Scott,
1903-1905, 14m. 1903-1905, 1am.
XXIV, fig. 4) XXV, fig.9)
tomado de Scott, 5 5
1903-1905, lam.
XXI1V, fig. 5) Neosclerocalyptus Largo del M1 | Ancho del M1
gouldi
MCA 2010 13 6
MACN 15133 8 4
Neosclerocalyptus Largo del M1 | Ancho del M1 Neosclerocalyptus Largo del M1 | Ancho del M1
pseudornatus ornatus
CC 107 14 9 CC 656 10 6
MACN 8579 11 7 MACN 8091 13 7
MMP 234 11 7
Eosclerocalyptus Largo del M1 | Ancho del M1
proximus Eosclerocalyptus Largo del M1 | Ancho del M1
MLP 16-129 5 6,5 tapinocephalus
MLP 31-XI-12-19 5 6 MLP 37-111-7-7 4.5 5
MACN 4853 5 5
CC 703 6 10
LIL-PZ 375 6 5
Neosclerocalyptus Largo del M1 | Ancho del M1
paskoensis
PZ-Ctes 5879 14 7
CC901 13 8
AGM 006 9 6




figuratus

Plohophorus

Largo del M1

Ancho del M1

MLP 16-153

b) Medidas mandibulares

Neosclerocalyptus Largo de la Ancho de la Altura de la
gouldi mandibula rama rama
ascendente ascendente
MCA 2010 275 110 210
MACN 15133 264 111 190
Neosclerocalyptus Largo de la Ancho de la Altura de la
ornatus mandibula rama rama
ascendente ascendente
MLP 16-28 270 106 195
CC 656 280 122 229
Neosclerocalyptus Largo de la Ancho de la Altura de la
pseudornatus mandibula rama rama
ascendente ascendente
MACN 5858 265 105 | -
Neosclerocalyptus Largo de la Ancho de la Altura de la
paskoensis mandibula rama rama
ascendente ascendente
MACN 18107 265 104 207
MMP 540-M 258 104 198
AGM 002 270 110 180
Eosclerocalyptus Largo de la Ancho de la Altura de la
proximus mandibula rama rama
ascendente ascendente
CC 703 200 104 136
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Propalaehoplophorus | Largo de la Ancho de la Altura de la
australis mandibula rama rama
ascendente ascendente
MLP 16-15 152 73 105
Plohophorus Largo de la Ancho de la Altura de la
figuratus mandibula rama rama
ascendente ascendente
MLP 16-153 180* 80* 126%*
¢) Medidas craneanas
Neosclerocalyptus Diametro Diametro Longitud de la Diametro Altura del
paskoensis sagital del transverso del serie dentaria | transverso del M6-M8
foramen foramen area rostral, a
magnum magnum nivel del plano
vertical del
lobulo medio
del M3
| R Y e e D e
MACN 18107 29 30 183 197 103-104-97
MBM-PV 112 25 27 157 | e | e
AGM 002 32 30 153 210 104-110-100
MMP 540 29 30 [ e D
FCS 99-XIII-16-1 30 Y e e D
Neosclerocalyptus Diametro Didmetro Longitud de la Diametro Altura del
pseudornatus sagital del transverso del serie dentaria | transverso del M6-M8
foramen foramen area rostral, a
magnum magnum nivel del plano
vertical del
16bulo medio
del M3
CC 107 22 31 171 152 75-72-79
MACN 8579 24 32 160 161 95-95-88
MACN 8773 23 R 175 | e
MMP 234 25 30 | —eeeeee- L
Neosclerocalyptus Diametro Diametro Longitud de la Diametro Altura del
ornatus sagital del transverso del serie dentaria | transverso del M6-M8
foramen foramen area rostral, a
magnum magnum nivel del plano
vertical del
l6bulo medio
del M3
MLP 16-28 29 32 179 180 107-94-90
CC 656 28 30 176 170 103-97-93
MACN 8091 | - | e I e
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Neosclerocalyptus Diametro Didmetro Longitud de la Didmetro Altura del
gouldi sagital del transverso del serie dentaria | transverso del M6-M8
foramen foramen area rostral, a
magnum magnum nivel del plano
vertical del
l6bulo medio
del M3
MCA 2010 35 31 175 190 90*-95*-102*
MACN 15133 26 R e e
Hoplophorus Diametro Didmetro Longitud de la Diametro Altura del
euphractus sagital del transverso del serie dentaria | transverso del M6-M8
foramen foramen area rostral, a
magnum magnum nivel del plano
vertical del
l6bulo medio
del M3
UFMG 1235 32 L |
Plohophorus Longitud Didmetro Didmetro Longitud de Didmetro Altura del
figuratus craneana sagital del transverso la serie transverso M6-M8
total foramen del foramen dentaria del area
magnum magnum rostral, a
nivel del
plano vertical
del 16bulo
medio del
M3
MLP 16-153 262 33 142 97 62-55-58
Eosclerocalyptus Diametro Diametro Longitud de la Diametro Altura del
proximus sagital del transverso del serie dentaria | transverso del M6-M8
foramen foramen area rostral, a
magnum magnum nivel del plano
vertical del
lébulo medio
del M3
MLP 31-XI-12-19 19 28 129 80 | e
MACN 4853 17 28 120 77 52-52-50
CC 703 17 25 120 73 48-50-52
LIL-PZ 375 15 27 128 77 50-52-57
Eosclerocalyptus Diametro Diametro Longitud de la Diametro Altura del
tapinocephalus sagital del transverso del serie dentaria | transverso del M6-M8
foramen foramen area rostral, a
magnum magnum nivel del plano
vertical del
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l6bulo medio
del M3
MLP 37-I1-7-7 | = === | emeeeee- 121 81 51*-48*-47*
Propalaehoplophorus | Longitud Didmetro | Diametro Longitud de | Diametro Altura del
australis craneana | sagital del |transverso la serie transverso M6-M8
total foramen | del foramen dentaria del area
magnum | magnum rostral, a
nivel del
plano
vertical del
l6bulo medio
del M3
MLP 16-15 155 22 32 97 43 39-34-30
PMYU 15212 160 | | - 94 45 40*-35*%-33*
(tomado de Scott,
1903-1905, lam.
XXIII, figs. 1-5)
MACN s/n° 150 | - | - 98 L
Eucinipeltus Longitud Didmetro | Diametro Longitud de Didmetro Altura del
complicatus craneana sagital del | transverso del la serie transverso del M6-M8
total foramen foramen dentaria area rostral, a
magnum | magnum nivel del
plano vertical
del 16bulo
medio del M3
AMNH 9248 175 20 30 109 58 30-35-38
(tomado de
Scott, 1903-
1905: 152)
Cochlops Longitud Diametro | Diametro Longitud de Diametro Altura del
muricatus craneana sagital del | transverso del la serie transverso del M6-M8
total foramen foramen dentaria area rostral, a
magnum magnum nivel del
plano vertical
del 16bulo
medio del M3
PMYU 15331 165% 96* 60 35%-33%-35%
(tomado de
Scott, 1903-
1905: 144)

* Valor aproximado






