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Resumen

Xenarthra (Mammalia) constituye un clado de mamiferos placentarios
endémicos de la region Neotropical de América del Sur, con sus registros mas
antiguos provienentes del Paleoceno tardio/Eoceno temprano. Durante la
mayor parte del Cenozoico los integrantes de este clado alcanzaron una gran
diversificacién taxondémica y ecolégica, con mas de 220 géneros reconocidos,
proceso estimulado por la notable amplitud latitudinal de América, su
heterogénea topografia y los numerosos cambios paleoambientales registrados
durante ese periodo. Durante el Plioceno (ca. 5,3 a 2,6 Ma) Xenarthra formo
parte del contingente de mamiferos sudamericanos que llegaron a América
Central y América del Norte durante el Gran Intercambio Bidtico Americano
(GIBA), registrando incluso casos de reingreso a Ameérica del Sur en el
Pleistoceno superior. Su relictual diversidad actual es una pobre muestra de
aquella que alcanzaron durante la mayor parte del Cenozoico, y mas
precisamente durante el Mioceno superior—Plioceno (ca. 11,6 a 2,6 Ma). La
evidencia morfologica y molecular indica que Xenarthra constituye un grupo
monofilético, en el cual dos grandes clados son reconocidos, Cingulata
(“xenartros acorazados”) y Pilosa (perezosos terrestres y arboricolas y o0sos
hormigueros). Cingulata (Paleoceno tardio/Eoceno temprano—Reciente) se
caracterizan por la presencia de una coraza cefalica, una coraza dorsal y una
coraza caudal formada por cientos de osteodermos que cubren y protegen el
cuerpo, constituyendo el subclado mas diversificado dentro de Xenarthra. En él
se incluyen armadillos, pampatéridos, peltefilidos, paleopéltidos,
pachyarmatéridos y gliptodontes. El otro gran clado, Pilosa (Eoceno tardio—

Reciente), se encuentra integrado por dos subclados, Vermilingua



(Cyclopedidae y Myrmecophagidae) y Folivora que tradicionalmente incluye
cuatro familias: Megatheriidae, Megalonychidae, Nothrotheriidae vy
Mylodontidae. Desde una perspectiva histérica, la mayor parte del
conocimiento de la historia evolutiva de Xenarthra proviene del sur de América
del Sur y ha sido extensamente estudiada desde el siglo XIX. Sin embargo, en
los dltimos afios ha habido notables avances en el conocimiento de areas
intertropicales, de latitudes bajas y medias, incluyendo areas andinas y sub-
andinas, especialmente en los actuales territorios de Colombia, Venezuela,
Brasil, Bolivia, Peru y el norte de Argentina. Particularmente, entre los 30° y 15°
S, diversos autores han reportado la existencia de numerosas localidades
nedgenas portadoras de una abundante paleofauna, en las que Xenarthra
constituye uno de los clados con mayor frecuencia de registros. Entre las
localidades mas conocidas es posible encontrar los yacimientos fosiliferos de
Quebrada Honda, Inchasi y Cerdas en Bolivia, Chucal en Chile y el valle de
Santa Maria, Puerta Corral Quemado y Uquia en la region noroeste de
Argentina, con afloramientos asignables al Mioceno inferior—Plioceno; ca. 18—
2,6 Ma). La provincia de Jujuy (Argentina) tiene una de las secuencias
continentales del Mioceno superior—Pleistoceno mas importantes de América
del Sur. Mas precisamente en la Quebrada de Humahuaca (Cordillera Oriental),
las localidades de Uquia, Esquina Blanca, Chucalezna, San Roque y Maimara
han aportado una gran diversidad de vertebrados continentales en la que los
xenartros estan bien representados por la cantidad y calidad de restos fosiles.
Sin embargo, el conocimiento de otras asociaciones en areas vecinas, como la
Puna Oriental, es casi inexistente. Recientemente, Zurita y col. reportaron los

primeros hallazgos de xenartros fésiles de una nueva localidad, Calahoyo, en el



extremo oriental de la Puna. Estos restos fueron exhumados de varios niveles
de la Formacién Tafna y sugirieron una edad asignable al Mioceno—Plioceno
para la secuencia portadora. En este marco, nuevos trabajos de campo
efectuados durante el desarrollo de este trabajo de Tesis Doctoral han arrojado
un importante nimero de nuevos restos asignables a Xenarthra, tanto en
Calahoyo como en una nueva localidad, Casira, con procedencia geogréfica y
estratigrafica precisa. Esto brindé la oportunidad de efectuar una revisién
sistematica del grupo en una regiébn muy poco conocida como lo es la Puna
Oriental, analizar la distribucion estratigrafica de los distintos taxones
reconocidos y establecer posibles correlaciones entre las asociaciones de
xenartros reconocidas para las localidades fosiliferas de Casira y Calahoyo.
También permitio establecer comparaciones confiables con la diversidad de
Xenarthra reconocida para el Mioceno superior—Plioceno de las regiones
Pampeana y Noroeste de Argentina y otras localidades de latitudes medias
(e.g. Cerdas, Nazareno) del actual territorio de Bolivia. Los taxones registrados
en la localidad de Calahoyo incluyen: Cingulata Dasypodidae: Eutatini indet.,
Stenotatus planus 'y  Macrochorobates  scalabrinii;  Glyptodontidae:
Eosclerocalyptus sp.; y Folivora Megatheriidae Pyramiodontherium bergi. A su
vez, aquellos registrados en la nueva localidad de Casira incluyen: Folivora
Mylodontinae  Simomylodon sp., Simomylodon uccasamamensis y
Thalassocninae Thalassocnus cf. T. natans. Desde una perspectiva geoldgica,
biocronoestratigrafica y paleobiogeografica, en la localidad fosilifera de
Calahoyo puede reconocerse y caracterizarse una nueva unidad estratigréfica,
incluyendo una seccién inferior en la que se registra la presencia del Cingulata

Dasypodidae Stenotatus planus junto a roedores como Prolagostomus



(también registrados en la localidad de Nazareno, sur de Bolivia); y una seccion
superior de donde se exhumaron los Cingulata Macrochorobates scalabrinii, y
el roedor Neophanomys, lo que sugiere un lapso correlacionable al Mioceno
medio—Mioceno superior (ca. 15,9 a 5,3 Ma), involucrando probablemente la
Gltima parte del Optimo Climatico del Mioceno Medio (OCMM). Esta
interpretacion es congruente con la evidencia fitolitica, la que permite
interpretar para  estos niveles el desarrollo de  ambientes
tropicales/subtropicales, coincidiendo con la finalizacion del Optimo Climatico
del Mioceno Medio. A su vez, la presencia del Dasypodidae M. scalabrinii en la
seccion superior indica condiciones climaticas templado-calidas y ambientes
abiertos, semiaridos, con el desarrollo de pastizales o areas parcialmente
forestadas. Desde un punto de vista paleobiogeografico, y teniendo en cuenta
gue algunos taxones como Stenotatus, Prolagostomus y Macrochorobates se
encuentran ampliamente distribuidos, es posible hipotetizar que la ausencia de
grandes barreras geograficas estimulé una mayor comunicacion biogeografica
de estas areas con las regiones del sur de Sudamérica. Suprayaciendo a esta
nueva unidad se encuentra el miembro inferior de la Formacion Tafna,
representada por potentes depdsitos de conglomerados asignados al Mioceno
superior, cuya presencia implica un cambio muy importante en las condiciones
estructurales de la localidad fosilifera de Calahoyo. En esta secuencia, los
registros de los Cingulata Macrochorobates scalabrinii (Dasypodidae),
Eosclerocalyptus sp. (Glyptodontidae) y el Folivora Pyramiodontherium bergi
(Megatheriidae) sugieren condiciones climéaticas templado-calidas y ambientes
abiertos, semiaridos, con el desarrollo de pastizales o areas parcialmente

forestadas. Si bien no hay estudios paleoecolégicos relacionados a



Pyramiodontherium, el registro de este Megatheriinae sugiere el desarrollo de
areas arboladas, coincidiendo con la evidencia obtenida a partir de los estudios
fitoliticos. Esto podria estar evidenciando un evento posterior al OCMM,
caracterizado por el enfriamiento del clima global, proceso que se ha
denominado Transiciéon Climatica del Mioceno Medio (TCMM). En sintesis, las
secuencias sedimentarias de la localidad fosilifera de Calahoyo sugieren
cronolégicamente un lapso correspondiente al Mioceno medio—Mioceno
superior (ca. 15,9 a 5,3 Ma), probablemente involucrando el (OCMM) vy
(TCMM), con una altitud entre los 1.000 y 2.000 m s.n.m. Por otra parte, la
localidad de Casira se encuentra ubicada a unos 9 km en linea recta respecto a
la localidad de Calahoyo. En este lugar se encuentra expuesto el miembro
superior de la Formacion Tafna, en donde la diversidad de Xenarthra
reconocida hasta ahora es completamente diferente a la de Calahoyo y se
encuentra restringida a perezosos terrestres asignados a Thalassocninae
Thalassocnus cf. T. natans, Mylodontidae indet., Simomylodon sp. y
Simomylodon uccasamamensis. Esta Ultima especie presentaba una
distribucion geografica y estratigrafica restringida, hasta la realizacién de este
trabajo de Tesis Doctoral, a diversas localidades del Altiplano de Bolivia, para
el Mioceno superior—Plioceno superior, con una extension temporal de 5,3-2,6
Ma. En este sentido, aqui se presenta el primer registro para Argentina. A estos
se suma el hallazgo del Thalassocninae Thalassocnus cf. T. natans, un registro
con interesantes implicancias paleobiogeogréaficas y paleoambientales, ya que
este taxén fue hallado previamente asociado a una biota marina en la costa de
Pera y centro-norte de Chile. La presencia de Thalassocnus en este tipo de

ambientes respalda la hipétesis de un proceso evolutivo mas complejo



(incluyendo varias radiaciones) para los Thalassocninae que lo originalmente
supuesto. Desde una perspectiva paleoambiental, los estudios fitoliticos de los
niveles fosiliferos de Casira muestran una abundancia de elementos de
Dicotiledoneas y gramineas C3, congruente con el aumento regional de C3
durante el Plioceno inferior hacia el noroeste de Argentina. Esto, junto con la
presencia de roedores asociados estratigraficamente a los xenartros
registrados, como los Octodontidae (relacionados a un modo de vida
subterrdneo y ambientalmente adaptados a climas méas secos) y Prodolichotis
(asociado con habitats de estepas semiaridas, pastizales y desiertos de
arbustos espinosos), respalda la hipotesis de una progresiva aridizacion del
area durante ese periodo. La evidencia indica que la paleofauna del miembro
superior de la Formacion Tafna que aflora en Casira, se desarrollé a altitudes
similares a las actuales, es decir, a mas de 3.000 m s.n.m. Por otra parte, y en
un escenario paleobiogeografico, los analisis efectuados a traves de Analisis de
parsimonia de endemismos (PAE por sus siglas en inglés Parsimony Analysis
of Endemicity) y un indice de similitud (Jaccard) han mostrado las relaciones
entre las unidades fosiliferas y el grado de similitud entre ellas. En lineas
generales, teniendo en cuenta a las unidades fosiliferas presentes en la
localidad fosilifera de Calahoyo se aprecia que la Formacién nov. asi como el
miembro inferior de la Formacion Tafna, tienden a relacionarse tanto con
unidades caracteristicas del Altiplano Boliviano (Loc. Cerdas, Fm. Nazareno y
Loc. Quebrada Honda) debido a la presencia de Stenotatus y Prolagostomus,
como con las del NOA a partir de los registros de Macrochorobates,
Eosclerocalyptus sp., Pyramiodontherium bergi, Neophanomys (Formacion

Chiquimil, Formacion Andalhuala, Formacién Corral Quemado). Estos
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resultados se pueden explicar dado que toda esta secuencia sedimentaria
presenta una extension temporal que abarca el Mioceno medio—Mioceno
superior, caracterizada por taxones de ambos periodos. Desde una perspectiva
paleobiogeogréfica, y teniendo en cuenta la presencia de algunos taxones con
una amplia distribucion y que a nivel geoldgico-estructural esta area no habria
sufrido mayores cambios ni habria sido afectada por grandes barreras
geogréficas, permite hipotetizar la posibilidad de que haya ocurrido una
comunicacion biogeografica entre la region sur de Argentina y Bolivia.

A continuacion, el miembro superior de la Formacién Tafna se ha encontrado
fuertemente relacionado con las unidades del Plioceno presentes en Bolivia.
Tal afinidad faunistica, como se expresO anteriormente, puede deberse a una
correlacion temporal, asi como a una similitud y continuidad de ambientes y
caracteristicas ecoldgicas entre las localidades consideradas. De esta forma,
se considera que esta region comienza a pertenecer al dominio biogeografico

de la Puna durante el Plioceno.
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Abstract

Xenarthra (Mammalia) represents a clade of placental mammals endemic to the
Neotropical region of South America, with its oldest records coming from the
late Paleocene/Early Eocene. During most part of the Cenozoic, the
representatives of this clade achieved a huge taxonomic and ecological
diversity, with more than 220 recognized genera; a process which was
stimulated by the outstanding latitudinal amplitude of the Americas, its
heterogeneous topography during the Pliocene (ca. 5.3 to 2.6 Ma) Xenarthra
became part of the group of South American mammals that reached Central
and North America during the Great American Biotic Interchange (GABI), even
giving place to cases of reentries to South America in the late Pleistocene. Their
current relictual diversity is a poor reflection of that achieved during most of the
Cenozoic, more precisely during the late Miocene—Pliocene (ca. 11.6 to 2.6
Ma). Both morphological and molecular evidence reveal that Xenarthra
constitutes a monophyletic group, in which two large clades are recognized,
Cingulata ("armoured xenarthrans") and Pilosa (terrestrial and arboreal sloths
and anteaters). Cingulata (Late Paleocene/Early Eocene) are characterized by
the presence of a cephalic shield, a dorsal carapace and a caudal armor formed
by hundreds of osteoderms that cover and protect the body, and constitute the
most diversified subclade within Xenarthra. It includes armadillos, pampatheres,
peltephilids, paleopeltids, pachyarmaterids and glyptodonts. The other major
clade, Pilosa (late Eocene—Recent), is composed of two subclades, Vermilingua
(Cyclopedidae and Myrmecophagidae) and Folivora, which traditionally includes
a total of four families: Megatheriidae, Megalonychidae, Nothrotheriidae and

Mylodontidae. From a historical perspective, most of the knowledge about

Vi



Xenarthrans evolutionary history comes from southern South America and has
been widely studied since the 19th century. Nevertheless, in the last few years
there have been notable advances in the knowledge of intertropical, low and
mid-latitude areas, including Andean and sub-Andean areas, particularly in the
current territories of Colombia, Venezuela, Brazil, Bolivia, Peru and northern
Argentina. More specifically, between the 30° and 15° S, several authors have
documented the existence of numerous neogene localities bearing an abundant
paleofauna, in which Xenarthra constitutes one of the most frequently recorded
clades. Among the best known localities it is possible to mention the
fossiliferous sites of Quebrada Honda, Inchasi and Cerdas in Bolivia, Chucal in
Chile and the Santa Maria valley, Puerta Corral Quemado and Uquia in
northwestern  Argentina, with deposits belonging to the early Miocene—
Pliocene; ca. 18-2.6 Ma). The province of Jujuy (Argentina) preserves one of
the most important Late Miocene/Pleistocene continental sequences in South
America. More precisely, in the Quebrada de Humahuaca (Eastern Cordillera),
the towns of Uquia, Esquina Blanca, Chucalezna, San Roque and Maimara
have provided a great diversity of continental vertebrates, in which xenarthans
are well represented both by the quantity and the quality of the fossil remains.
However, our knowledge of other associations in nearby areas, such as the
Puna Oriental, is almost nonexistent. Recently, Zurita and collaborators
reported the first findings of fossil xenarthrans from a new location, Calahoyo, in
the eastern end of the Puna. These remains were recovered from various levels
of the Tafna Formation, and suggested a Miocene—Pliocene age for the bearing
levels. In this context, new field work performed during the development of the

present Doctoral Thesis has provided a significant humber of new remains



assignable to Xenarthra, both in Calahoyo and in a new fossiliferous locality,
Casira, with precise geographical and stratigraphical procedure. In turn, this
offered an excellent opportunity to carry out a systematic review of the group in
the poorly known region of the Puna Oriental, to analyze the stratigraphic
distribution of the different recognized taxa, and to determine possible
correlations between the xenarthran associations recognized for the Casira and
Calahoyo basins. It also allowed to perform reliable comparisons with the
diversity of Xenarthra known for the late Miocene—Pliocene from the Pampean
and Northwestern regions of Argentina, and other mid-latitude localities (e.g.
Cerdas, Nazareno) from Bolivia. Recorded taxa at Calahoyo included: Cingulata
Dasypodidae: Eutatini indet., Stenotatus planus and Macrochorobates
scalabrinii; Glyptodontidae: Eosclerocalyptus sp.; and Folivora Megatheriidae
Pyramiodontherium bergi. In turn, those recorded at the new locality of Casira
include: Folivora  Mylodontinae =~ Simomylodon  sp.,  Simomylodon
uccasamamensis y Thalassocninae Thalassocnus cf. T. natans. From a
geological, biochronostratigraphical and paleo-biogeographical perspective, a
new geological unit can be recognized and characterized in the Calahoyo basin,
including a lower section with presence of the Cingulata Dasypodidae
Stenotatus planus along with rodents such as Prolagostomus (also recorded in
the locality of Nazareno, southern Bolivia); and an upper section with presence
of the Cingulata Dasypodidae Macrochorobates scalabrinii and the rodent
Neophanomys, suggesting a lapse which can be correlated to the middle to late
Miocene (ca. 15,9 to 5.3 Ma), probably involving the last part of the Middle
Miocene Climatic Optimum (MMCO). This interpretation is consistent with the

phytolithic evidence, which interpretation infers the development of



tropical/subtropical environments at these levels, which in turn coincides with
the end of the Middle Miocene Climate Optimum. In addition, the presence of
Dasypodidae M. scalabrinii in the upper section indicates warm-temperate
climatic conditions and open, semi-arid environments, with development of
grasslands or partially forested areas. From a paleobiogeographical point of
view, and considering that some taxa such as Stenotatus, Prolagostomus and
Macrochorobates are widely distributed, it is possible to hypothesize that the
absence of large geographical barriers stimulated a greater biogeographical
communication of these areas with the southern regions of South America.
Overlying this new unit it is possible to find the lower member of the Tafna
Formation, represented by huge deposits of conglomerates assigned to the late
Miocene, and which presence implies a very important change in the structural
conditions of the Calahoyo basin. In this sequence, the records of Cingulata M.
scalabrinii (Dasypodidae), Eosclerocalyptus sp. (Glyptodontidae) and the
Folivora Pyramiodontherium bergi (Megatheriidae) suggest moderate-warm
climatic conditions and open, semi-arid environments, with development of
grasslands or partially forested areas. While there are no palaeoecological
studies concerning Pyramiodontherium, the record of this Megatheriinae
suggests the development of wooded areas, coinciding with the evidence
obtained from phytolytic studies. This could be evidence of a post-MMCO event,
characterized by a cooling of the global climate, a process that has been called
the Middle Miocene Climate Transition (MMCT). In summary, the sedimentary
sequences of the Calahoyo "basin" chronologically suggest a period
corresponding to the middle to late Miocene (ca. 15.9 to 5.3 Ma), probably

involving the (MMCO) and (MMCT), with an altitude between 1.000 and 2.000
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m a.s.l. In turn, the locality of Casira is located about 9 km in a straight line from
the locality of Calahoyo. In this location outcrops the upper member of the
Tafna Formation, in which the xenarthran diversity recognized so far is
completely different to that of Calahoyo, restricted to ground sloths assigned to
Thalassocninae Thalassocnus cf. T. natans, Mylodontidae indet., Simomylodon
sp. and Simomylodon uccasamamensis. Previous to the development of this
Doctoral Thesis, this last species showed a geographical and stratigraphic
distribution restricted to various late Miocene—late Pliocene localities of the
Bolivian Altiplano, with a temporal range of 5.3-2.6 Ma. In this sense, this
represents the first record for Argentina. Moreover, it is also added the record of
the Thalassocninae Thalassocnus cf. T. natans, with interesting
paleobiogeographic and paleoenvironmental implications, since this taxon was
previously found associated with a marine biota on the coast of Peru and north-
central Chile. The presence of Thalassocnus in this kind of environment
supports the hypothesis of a more complex evolutionary process (including
various radiations) for Thalassocninae than originally assumed. From a
palaeoenvironmental perspective, phytolytic studies of fossiliferous levels in
Cassira show an abundance of dicotyledonous and C3 grasses elements, which
is congruent with the regional increasement in C3 during the early Pliocene
towards the northwest of Argentina. This evidence, together with the presence
of rodents stratigraphically associated with the recorded xenarthrans, such as
the Octodontidae (related to an underground lifestyle and environmentally
adapted to drier climates) and Prodolichotis (associated with semi-arid steppe
habitats, grasslands and thorny bush deserts), support the hypothesis of a

progressive aridization of the area during this period. Evidence also indicates
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that the paleofauna of the upper member of the Tafna Formation, which
outcrops in Cassira, was developed at similar altitudes to current ones, i.e. at
more than 3.000 m a.s.|. Besides, in a paleobiogeographic scenario, the
analyses carried out through Parsimony Analysis of Endemicity (PAE) and a
similarity index (Jaccard) have shown the relationships between fossiliferous
units and the degree of similarity between them. In general, regarding the
fossiliferous units present in the Calahoyo Basin, it can be seen that the New
Formation and the lower member of the Tafna Formation, tend to be related
both to those characteristic units of the Bolivian Altiplano (Loc. Cerdas, Fm.
Nazareno y Loc. Quebrada Honda) due to the presence of Stenotatus and
Prolagostomus; and to those of the NOA (northwestern Argentina), due to the
presence of Macrochorobates, Eosclerocalyptus sp., Pyramiodontherium bergi,
Neophanomys (Formation Chiquimil, Formation Andalhuala, Formation Corral
Quemado). These results can be explained since the whole basin presents a
temporal extension which covers the middle—late Miocene, being characterized
by taxa from both time periods. From a paleobiogeographical perspective, given
the presence of some taxa with a wide distribution, and the fact that at a
geological-structural level this area would not have suffered major changes, or
been affected by large geographical barriers, it is able to hypothesize a
biogeographical communication between the southern region of Argentina and
Bolivia. Finally, the upper member of the Tafna Formation has been strongly
related to the Pliocene units outcropping in Bolivia. Such faunal affinity, as
above mentioned, may derive from a temporal correlation, as well from a

similarity and continuity of environments and ecological characteristics between
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the considered localities. This way, it is considered that this region started to

pertain to the biogeographical domain of the Puna during the Pliocene.

XV



Capitulo I

Introduccion




l. Introduccion Quifiones Sofia I. 2020

I. Introduccién

l.1. Introduccion general

América del Sur es un subcontinente con una gran extension geografica,
gue incluye desde aproximadamente los 12° latitud Norte hasta los 56° de latitud
Sur. Involucra una distancia norte-sur de casi 8.000 km, y una distancia este-
oeste maxima de 5.000 km (latitud 6°00'25" S aproximada), incluyendo en esta
ultima los actuales territorios de Colombia, Peru, Ecuador y Brasil (Croft, 2016).

Desde una perspectiva biogeografica, América del Sur se caracteriza por
presentar una gran heterogeneidad de climas y topografias (Roig-Jufient et al.,
2006; Ortiz-Jaureguizar y Cladera, 2006; Garzione et al., 2008; Hoorn et al.,
2010; Gibb et al., 2016); a esto debe sumarse el aislamiento que sufrid durante
gran parte del Cenozoico, hecho popularmente conocido como “splendid
isolation” (ver Simpson, 1980). El comportamiento de América del Sur como
“continente isla” involucré una duracion de aproximadamente 80 Ma (Simpson,
1980; Flynn y Wyss, 1998) hasta la formacion definitiva del Istmo de Panama
(Pascual, 1986, 2006; Webb, 2006; Woodburne, 2010) en torno a los 2,8 Ma
(ver O'Dea et al., 2016) Sin embargo, en los ultimos afios la evidencia
paleontolégica ha mostrado una reduccion en el tiempo de aislamiento, que ha
llevado a algunos investigadores a proponer que éste tuvo una duracion de 50
Ma (Ezcurra y Agnolin, 2012; Bacon et al., 2015). Asimismo, nuevas lineas de
evidencia han sugerido que el aislamiento de Sudamérica durante el Cenozoico

nunca fue completo, siendo interrumpido en numerosas ocasiones por
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diferentes fases de intercambio faunistico (Ezcurra y Agnolin, 2012; Wilf et al.,
2013; Pelegrin et al., 2018; ver citas incluidas en ellos).

Este conjunto de factores generaron un complejo escenario evolutivo y
paleobiogeogréafico que permitio, entre otras cosas, el origen y radiacion de
Litoperna, Notoungulata y Xenarthra, clados de mamiferos endémicos de
América del Sur (Pascual, 2006; Croft, 2012; Goin et al., 2012). Xenarthra
cuenta con sus primeros registros certeros en el Paleoceno tardio/Eoceno
temprano (Gaudin y Croft, 2015). En la actualidad se reconocen 31 especies de
Xenarthra vivientes, ubicadas en 15 geéneros (Gaudin y McDonald, 2008;
McDonald et al., 2008; Castro, 2014; Superina y Loughry, 2015). Esto contrasta
notablemente con su diversidad fosil reconocida que incluye mas de 200
géneros (Mones, 1986; McKenna y Bell, 1997; Superina y Loughry, 2015)

Xenarthra es uno de los clados mas conspicuos de América del Sur,
mostrando a lo largo de su historia evolutiva una alta diversificacion y una
importante frecuencia de registros en sedimentos continentales cenozoicos de
América del Sur, Central y Norte (Scillato-Yané, 1986; Rose y Gaudin, 2010).
La evidencia disponible sugiere que su origen fue en América del Sur, y
posiblemente durante Cretacico inferior (Delsuc y Douzery, 2008). Sin
embargo, la mayoria de los autores acepta que el origen de Xenarthra puede
ubicarse en el Cretacico superiorluego de la separacion de Sudamérica y
Africa, en torno a los 80-65 Ma (Vizcaino y Bargo, 2014).

Desde una perspectiva filogenética, la condicién de grupo monofilético

de Xenarthra ha sido confirmada en varias oportunidades, en primera instancia
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sobre caracteres morfolégicos (Engelman, 1985; Gaudin, 1995, 2004), y luego
a base de datos moleculares (e.g. Delsuc et al., 2001, 2002; Delsuc y Douzery,
2009). Son considerados como el grupo hermano de Afrotheria, o como parte
integrante de los Atlantogenata (Asher et al., 2009; Meredith et al., 2011).
Aunque también podrian constituir el grupo hermano de todos los demés
Epitheria (O’Leary et al., 2013).

Xenarthra incluye dos grandes clados, Pilosa [Vermilingua (0sos
hormigueros) + Tardigrada=Folivora (perezosos) sensu Delsuc et al., 2001] y
Cingulata (armadillos, pampatéridos, peltefilidos, paleopéltidos,
pachyarmatéridos y gliptodontes (Delsuc et al., 2002; McDonald y Naples,
2007; Gaudin y Croft, 2015; Fernicola et al., 2018). Hasta el momento el
registro mas antiguo proviene del Paleoceno tardio/Eoceno temprano (ver
Gelfo et al.,, 2009; Gaudin y Croft, 2015) y corresponde al Cingulata
Dasypodidae Riostegotherium yanei (Bergqvist et al., 2004). Si bien el registro
paleégeno de Xenarthra es bastante escaso y fragmentario, el inicio de las
grandes radiaciones y diversificacion taxonomica parecen estar estrechamente
ligadas a ciertos acontecimientos climaticos-ambientales, en particular desde el
Oligoceno (Delsuc et al.,, 2004; Gibb et al.,, 2016), aunque el registro
paleontolégico se vuelve mucho mas completo a partir del Mioceno inferior
(Gaudin y Croft, 2015).

En un contexto geografico, la mayor parte del conocimiento de la historia
evolutiva de este clado proviene del sur de Sudamérica (Carlini et al., 2005;

Croft et al., 2016), principalmente de las unidades aflorantes en la Patagonia
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Argentina y en la Costa Atlantica de la Regién Pampeana de Argentina, las que
constituyen en muchos casos las secciones tipo de las unidades
bioestratigraficas reconocidas para el Cenozoico superior sudamericano (Tonni
y Carlini, 2008; Cione et al., 2007, 2015). Cabe destacar, sin embargo, que en
los ultimos afios se incrementd notablemente el conocimiento en latitudes
medias y bajas de Sudamérica, entre ellas Brasil (Simpson y Paula Couto,
1981; Negri, 2004; Negri y Ferigolo, 2004; Cozzuol, 2006; Porpino et al., 2010,
2014), Peru (Ciancio et al., 2013; Tejada et al., 2015; Antoine et al., 2016),
Colombia (Carlini et al., 1997; Villarroel, 2000; Zurita et al., 2012; Amson et al.,
2016) y Venezuela (Bocquentin-Villanueva, 1984; Carlini et al, 2006 a, b, 2008
a, ¢; Rincon et al., 2015). Esta mejora en el conocimiento también incluyo areas
andinas y sub-andinas de Bolivia (Croft et al., 2009, 2016; Pujos et al., 2012;
Boscaini et al., 2019; Cuadrelli et al.,2020), norte de Chile (Croft et al., 2004,
2007; Canto et al., 2008; Rojas et at., 2012), el noroeste de Argentina (Esteban
y Nasif, 1996; Reguero y Candela, 2008, 2011; Bonini et al., 2017; Zurita et al.
2017; Quifiones et al., 2019) y los Andes centrales de Argentina (Contreras y
Baraldo, 2011; Contreras et al., 2013). Esto es particularmente evidente entre
los 30° y 15° S, en donde diversos autores han reportado en los ultimos afios
numerosas localidades nedgenas portadoras de una abundante paleofauna
(algunas de ellas a mas de 2.500 m s.n.m. en la actualidad) en las cuales los
xenartros son uno de los clados mejor representados. Entre estas localidades
se destacan las siguientes, que en orden cronoldgico son: Chucal en el norte

de Chile (Croft et al., 2004, 2007), Cerdas (Croft et al., 2009, 2016), Quebraba
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Honda (Croft et al., 2011, 2013) e Inchasi en el sur de Bolivia (MacFadden et
al., 1994; Anaya y MacFadden, 1995; Saint André et al., 2010), Valle de Santa
Maria, Chiquimil, Andalhuala y Uquia en la regién Noroeste de Argentina
(Reguero y Candela, 2011; Esteban et al., 2014, 2017), con afloramientos de
antigliedades asignables al lapso Mioceno inferior—Plioceno (ca. 18-2,5 Ma)
(ver Marshall et al., 1984; Reguero y Candela, 2011; Esteban et al., 2014,
2017).

Si bien el estudio paleontolégico de estas localidades, actualmente
ubicadas entre los 2.300 y 3.800 m s.n.m., es aun escaso comparado con el
conocimiento de otras de menor altitud (e.g. regiones Pampeana Yy
Mesopotamica de Argentina), la evidencia sugiere la existencia de un complejo
escenario paleobiogeografico durante gran parte del Nedgeno y Pleistoceno
(Marshall et al., 1984; Reguero y Candela, 2011; Esteban et al., 2014; Zurita et
al., 2017; Quifiones et al., 2019). Sin embargo, las paleoaltitudes inferidas para
esas localidades durante el Nedgeno estuvieron entre los 750 y 2.000 m s.n.m.
(ver, entre otros, MacFadden et al., 1994; Anaya y MacFadden, 1995; Charrier
et al., 2005; Jordan et al., 2010; Garzione et al., 2014; Cadena et al., 2015)

Particularmente, la provincia de Jujuy (Argentina) posee una de las
secuencias continentales que abarca el lapso Mioceno superior—Pleistoceno
mas importante de Sudamérica, en areas que actualmente se encuentran
cercanas a los 2.700 m s.n.m. (Pingel et al., 2012). Mas precisamente, en la
Quebrada de Humahuaca (Cordillera Oriental) se encuentran las localidades de

Uquia, Esquina Blanca, Chucalezna, San Roque y Maimara (ver Salfity et al.,
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1984; Reguero et al., 2007; Reguero y Candela, 2008, 2011; Pujos et al., 2012;
Pingel et al., 2012; Abello et al., 2015; Galli et al., 2016; Bonini et al., 2017). En
estas localidades afloran varias unidades litoestratigraficas en las que se han
registrado una gran diversidad de vertebrados principalmente mamiferos, en
las que los xenartros constituyen un clado que necesita, en la mayoria de los
grupos, de un estudio con mayor profundidad, en parte porque los materiales
son bastante fragmentarios o porque no han sido estudiado en detalle (ver
Reguero y Candela, 2008, 2011; Pujos et al., 2012).

Por lo tanto, a pesar del restringido conocimiento que existe sobre la
diversidad de Xenarthra del Nedgeno superior de la Quebrada de Humahuaca
en la provincia de Jujuy, existen otras localidades que han demostrado poseer
un gran potencial paleontoldgico, especialmente en aquellas regiones de altura
ubicadas en el extremo noroeste de Jujuy en la Puna norte (Camacho et al.,
2015 a, b). En este contexto, y recientemente, Zurita et al. (2017) y Quifiones et
al. (2019) dieron a conocer los primeros hallazgos de Xenarthra fosiles de dos
nuevas localidades (Calahoyo y Casira) ubicadas en el extremo oriental de la
Puna. Estos fueron exhumados de niveles de la Formacion Tafna (Turner,
1964, ver discusidn en este trabajo) y el ensamble de perezosos y cingulados
sugirié una antigledad correspondiente al Mioceno tardio—Plioceno para esta
secuencia (Zurita et al., 2017; Quifiones et al., 2019). Ademas, recientemente
se dio a conocer un nuevo nivel fosilifero en la localidad de Calahoyo, el que

fue asignado mediante el registro fosil al Mioceno medio (ver Quifiones et al.,



l. Introduccion Quifiones Sofia I. 2020

2019). En sintesis, la evidencia sugiere que toda la secuencia incluye desde el
Mioceno medio al Plioceno.

En este marco, los recientes hallazgos de fésiles en estas dos nuevas
localidades con un buen control geografico y estratigrafico, brindéd la
oportunidad de realizar una revision con criterios sistematicos modernos de los
Xenartros en una region muy poco conocida como lo es la Puna en la Cordillera
Oriental de Argentina. A su vez, permitid llevar a cabo un analisis detallado de
la distribucion estratigrafica de los distintos taxones de perezosos y cingulados
reconocidos, como asi también establecer las posibles correlaciones entre las
asociaciones de xenartros reconocidas para las las localidades de Casira y
Calahoyo. Esto también permitio, en Jdltima instancia, establecer
comparaciones confiables con la diversidad de Xenarthra reconocida para el
Mioceno superior—Plioceno de las regiones Pampeana y Noroeste de

Argentina, remarcando diferencias y similitudes.
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Figura 1.1. Reconstruccion de Xenarthra extintos. Créditos: Pedro Cuaranta.
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[.2. Objetivos

[.2.1. Objetivo General:

Llevar a cabo un estudio de la diversidad de Xenarthra registrada en la
Formacién Tafna (Mioceno tardio—Plioceno) en las localidades de Casira y
Calahoyo (provincia de Jujuy) y establecer comparaciones principalmente con
aquella registrada en las formaciones Monte Hermoso, Chapadmalal y El

Polvorin, provincia de Buenos Aires.

1.2.2. Objetivos Especificos:

1- Realizar trabajos de prospeccion y colecta paleontologica en la
Formacion Tafna (localidades Casira y Calahoyo) a fin de obtener nuevos

especimenes con control geografico y estratigrafico preciso.

2- Determinar la paleodiversidad de Xenarthra presente en la Formacion

Tafna del norte de la provincia de Jujuy.

3- Comparar los ensambles de Xenarthra de las localidades de Casira y
Calahoyo (provincia de Jujuy) con el objeto de establecer inferencias

biocronoldgicas.

4- Establecer comparaciones entre Xenarthra de la Formacion Tafna con
aquellos conocidos para las formaciones Monte Hermoso, Chapadmalal y El
Polvorin  (provincia de Buenos Aires). Adicionalmente, con Xenarthra
reconocidos para las formaciones Chimiquil, Andalhuala y Corral Quemado

(provincias de Tucuman y Catamarca), Uquia y Maimara (provincia de Jujuy).
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5- Realizar inferencias paleoambientales a base de los requerimientos

ecoldgicos de los taxones registrados.

1.3. Hipotesis

1- La diversidad de Xenarthra reconocida para la localidad de Casira es

diferente a aquella registrada en la localidad de Calahoyo.

2- Xenarthra de la localidad de Casira indican una edad mas joven para la

Formacion Tafna con respecto a Calahoyo.

3- El ensamble de Xenarthra reconocido para la Formacion Tafna muestra
similitudes taxondmicas con aquellos registrados en las formaciones
Andalhuala, Corral Quemado (provincias de Tucuman y Catamarca), Uquia y
Maimara (provincia de Jujuy) y se diferencia de aquel registrado en las

formaciones Monte Hermoso, Chapadmalal y EIl Polvorin.
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Il. Materiales y Métodos

Los materiales estudiados en la presente Tesis Doctoral se encuentran
depositados en el Museo de Geologia, Mineralogia y Paleontologia, Instituto de
Geologia y Mineria, Universidad Nacional de Jujuy (San Salvador de Jujuy,
Argentina), bajo el acronimo JUY-P. Cabe resaltar que la mayoria de los
xenartros que conforman esta coleccion no habian sido estudiados, por lo que
permanecian inéditas hasta la fecha, en tanto gran parte de ellos fueron
colectados en trabajos de campo enmarcados en este trabajo de Tesis. Un
listado completo de los materiales estudiados se encuentra en la revision

sistematica (Capitulo V), asi como en el Apéndice 1.

[I.1. Abreviaturas y Acronimos

N: norte.

S:sur.

NOA: noroeste argentino.

GIBA: Gran Intercambio Biético Americano.

Fm.: Formacion.

ISC: INTERNATIONAL STRATIGRAPHIC CHART 2020.
ca.: circa, alrededor de.

Ma: Mega-annum, millones de afios.

GSSP: Global Boundary Stratotype Section and Point.
m s.n.m.: metros sobre el nivel del mar.

SALMAs: South American Land Mammal Ages.
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Il.2. Repositorios y abreviaturas institucionales

» Argentina

CTES-PZ: Paleozoologia Corrientes, Colecciones Paleontologicas de la UNNE
"Dr. Rafael Herbst", Facultad de Ciencias Exactas y Naturales y Agrimensura,
Universidad Nacional del Nordeste, Corrientes.
FM: Museo Municipal "Carlos Darwin", Punta Alta, Buenos Aires.
JUY-P: Museo de Geologia, Mineralogia y Paleontologia, Instituto de Geologia
y Mineria, Universidad Nacional de Jujuy, San Salvador de Jujuy.
MACN: Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”
(Buenos Aires), Seccion Paleontologia Vertebrados, Buenos Aires.
MBM-PV: Museo Provincial de Ciencias Naturales “Bartolomé Mitre”, Ciudad de
Cérdoba, Cordoba.
MLP: Divisiobn Paleontologia Vertebrados, Facultad de Ciencias Naturales y
Museo, Universidad Nacional de La Plata, La Plata, Buenos Aires.
MMP: Museo Municipal de Ciencias Naturales del Mar del Plata “Lorenzo
Scaglia”, Mar del Plata, Buenos Aires.
PVL: Paleontologia Vertebrados Lillo, Facultad de Ciencias Naturales e
Instituto “Miguel Lillo”. Universidad Nacional de Tucuman, San Miguel de
Tucuman, Tucuman.
PV-UNS: Coleccion Paleontolégica de la Universidad Nacional del Sur,
Bahia Blanca, Buenos Aires.
UNSa: Museo de Ciencias Naturales "Lic. Miguel Angel Arra", Salta.

» Bolivia

MNHN-BOL: Museo Nacional de Historia Natural de Bolivia. La Paz.

12
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UATF: Universidad Autbnoma Tomas Frias, Potosi.
» Estados Unidos de América

VPPU: Yale Peabody Museum of Natural History in New Haven, Connecticut.

II.3. Trabajo de gabinete

11.3.1. Anédlisis sistematico

Este trabajo tuvo sus inicios con la recopilacion bibliografica y el estudio
del material depositado en las colecciones de diferentes museos e instituciones
(e.g. Coleccion Paleontolégica de la Universidad Nacional de Jujuy; Museo
Argentino de Ciencias Naturales de Buenos Aires “Bernardino Rivadavia”,
Museo de Ciencias Naturales de Mar del Plata “Lorenzo Scaglia”’, Museo de La
Plata, Coleccion Paleontolégica de Vertebrados, Facultad de Ciencias
Naturales e Instituto “Miguel Lillo” de Tucuman, Museo de Ciencias Naturales
"Lic. Miguel A. Arra" provincia de Salta), referidos a restos fosiles de Xenarthra
provenientes de las unidades asignables cronolégicamente al lapso Mioceno y
Plioceno en la provincia de Jujuy (e.g. formaciones Uquia y Maimara,
Quebrada de Humahuaca y Formacion Tafna, Puna Oriental) con el fin de
obtener un listado completo y actualizado de los taxones presentes en dichas
unidades.

Cada ejemplar de esta Tesis Doctoral fue sometido a estudios
comparativos a fin de reconocer su identidad taxonémica. Las comparaciones
fueron hechas por medio de bibliografia de referencia y/o por comparacion
directa con los especimenes tipo de cada taxdén. A su vez, se utilizaron
ejemplares referidos a estos mismos taxones, para lo cual también fueron

consultadas distintas instituciones del pais.
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En cuanto a los aspectos sistematicos, se optd por seguir las propuestas
tradicionales para los clados Cingulata y Folivora. En el caso de Cingulata, se
siguieron aquellas de Paula Couto (1979), Scillato-Yané, 1980, 1982, 1986;
McKenna y Bell (1997), Fernicola (2008) y Zurita et al. (2013 a), mientras que
para Folivora se tuvieron en cuenta las propuestas de Gaudin (2004) y Gaudin
y McDonald (2008).

Para la descripcion de los materiales, se consideré la terminologia
anatémica propuesta por diferentes autores. Para las descripciones de la
coraza dorsal de Cingulata Glyptodontidae, se siguio la propuesta de Porpino
et al. (2014) (Fig. 2.1), mientras que para Dasypodidae se tuvo en cuenta la
terminologia utilizada por Carlini et al. (1997) y Soibelzon et al. (2010, 2012)
(Fig 2.2).

Por otro lado, para la descripciéon morfologica de los osteodermos (Fig.
2.3) se siguid a Gillette y Ray (1981), Scillato-Yané (1982), Hill (2006), Zurita
(2007a), Krmpotic et al. (2009), Porpino et al. (2010, 2014) y Ciancio et al.
(2013, 2017). En cuanto a la nomenclatura utilizada para la descripcion de la
anatomia craneana de los folivoros Mylodontinae, se siguieron los trabajos de
Esteban (1996), De luliis et al. (2017) y Boscaini et al. (2019); mientras que
para Megatheriinae se tuvo en cuenta a Carlini et al. (2002) y Pujos et al.
(2012). Para el postcraneo de Mylodontinae, se ha adoptado la terminologia
presente en trabajos de De luliis et al. (2008), Brandoni (2009), McAfee (2016)
y Plschel et al. (2017), y para Thalassocninae se siguido a Amson et al. (2015 a,
b).

Los ejemplares analizados fueron fotografiados con camara digital

(Kodak PIXPRO AZzZ651), medidos con calibre manual “Vernier”, con un rango
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de error de 0,5 mm y figurados (tratamiento de las fotos con Photoshop CS5
Extended y Adobe lllustrator).

Escudo
cefalico Coraza Dorsal Coraza Caudal

—A?t;rk?r o ’Kné‘d.S T T —Pgst-ér‘l-;)r_ = Anillos Tubo
1 ! Caudales Caudal

Figura 2.1. Descripcidon grafica utilizada para la coraza de Glyptodontidae.

Tomado y modificado de Porpino et al. (2014).

Escudete Estuche
Cefalico Coraza Dorsal Caudal
Escudo Bandas Escudo
Escapular Méviles Pélvico

Figura 2.2. Descripcién gréfica utilizada para la coraza de Dasypodidae. Tomado

y modificado de Soibelzon et al. (2010).
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Figura 2.3. Detalle de osteodermos. a) de Glyptodontidae, b) de Dasypodidae.
Abreviaturas: Dt, depresion transversal; FC, figura central; FP, figura periférica; Pc,

porcion caudal; Pcr, porcién craneal. Escala: 20 mm.

[1.3.1.1. Medidas

A continuacién se detallan las dimensiones lineales obtenidas en los
especimenes estudiados. Todas las medidas estan expresadas en mm

(excepto que se indique lo contrario). (Apéndice 2)

» Craneanas:

1) Longitud total (LT): esta medida se obtiene en vista palatal, desde el
borde posterior del condilo occipital hasta el borde anterior del
premaxilar.

2) Longitud palatina (LP): se obtiene desde el borde anterior de las apéfisis

palatinas del maxilar hasta la escotadura postpalatina.
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3)

4)

5)

6)

7

8)

9)

Longitud de la serie dentaria (LSD): desde el borde anterior del Cf (en
caso de no preservarse esta estructura se toma el alvéolo) al borde
posterior del Mf4 (en caso de no preservar, se toma el alvéolo).

Longitud de la serie de molariformes (LSM): medida tomada desde el
borde anterior del Mfl (en caso de no preservarse esta estructura se
toma el alvéolo) al borde posterior del Mf4 (en caso de no preservar, se
toma el alvéolo).

Ancho anterior del paladar (AAP): esta medida se obtiene en vista palatal
entre los bordes internos de los caniniformes.

Ancho posterior del paladar (APP): esta medida se obtiene en vista
palatal entre los bordes internos de los Mf4.

Ancho méaximo del hocico (AH): esta medida se obtiene en vista dorsal
por delante del proceso postorbital a nivel de los maxilares

Ancho minimo postorbital (AMP): esta medida se obtiene en vista dorsal
por detras del proceso postorbital a nivel de la porcibn mas angosta del
extremo anterior del frontal.

Altura del craneo (AC): esta medida se obtiene en vista occipital en
sentido dorso-ventral, desde el margen dorsal del craneo hasta el margen

ventral del foramen magnum.

10) Altura del hocico (AlIH): esta medida se obtiene en vista lateral en sentido

dorso-ventral a nivel del borde anterior del Cfl se traza una linea vertical

en sentido dorsal.

11) Didmetro bicondiloideo interno (DBI): esta medida se obtiene en vista

occipital desde los bordes laterales del foramen magnum.
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12) Diametro bicondiloideo externo (DBE): esta medida se obtiene en vista

occipital desde los bordes laterales de los céndilos occipitales.

Figura 2.4. Dimensiones del craneo y denticién (modificado de Esteban, 1996). En

vista: a) dorsal, b) posterior, c) lateral y d) ventral.
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» Mandibulares:

13) Altura de la rama mandibular (ARM): esta dimension se toma en la cara
lateral a nivel del limite entre el mf2-mf3, ya que a este nivel se encuentra
la mayor altura mandibular.

14) Longitud total (LT): medida tomada desde el margen predentado hasta el
borde posterior del céndilo.

15) Longitud de la serie dentaria (LSD): desde el borde anterior del cf (en
caso de no preservarse esta estructura se toma el alvéolo) al borde
posterior del mf3 (en caso de no preservar, se toma el alvéolo).

16) Largo de la serie de molariformes (LSM): medida tomada desde el borde
anterior del mfl (en caso de no preservarse esta estructura se toma el
alvéolo) al borde posterior del mf4 (en caso de no preservar, se toma el
alvéolo).

17) Longitud pre-dentaria (Lp): esta medida se obtiene desde el margen
anterior pre-dentado hasta el borde anterior del caniniforme.

18) Ancho del margen pre-dentado (Ami): esta medida se obtiene en vista
oclusal de forma transversal desde ambos bordes laterales del margen

pre-dentado
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Figura 2.5. Dimensiones de la mandibula y denticion (modificado de Esteban,

1996). En vista: a) lateral, b) oclusal.

» Postcraneo:

19) Longitud maxima del fémur (LTF): distancia maxima desde el borde
proximal de la cabeza femoral al céndilo medial.

20) Ancho distal del fémur (ADF): distancia maxima desde el punto mas
saliente lateral-interno al punto mas saliente lateral-externo de la
extremidad distal.

21) Longitud maxima de la ulna (LTU): distancia maxima préximo-distal.
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22) Longitud méxima del radio (LTR): distancia maxima proximo-distal.

23) Longitud maxima del astragalo (LTA): en vista fibular distancia del limite
mas saliente proximal de la faceta odontoidea al limite méas saliente distal
de la carilla calcaneal externa.

24) Ancho méaximo del astragalo (ATA): distancia méaxima de la faceta
discoide.

25) Ancho proximal del fémur (APF): distancia maxima desde el punto mas
saliente lateral-interno al punto mas saliente lateral-externo de la

extremidad proximal.

LTR

LTA
ATA

Figura 2.6. Dimensiones del postcraneo: a) fémur, b) ulna, c) radio y d) astragalo.
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» Coraza dorsal:

26) Longitud de la coraza con curva (LcC): distancia desde la escotadura
cefalica hasta la escotadura caudal, siguiendo la circunferencia dorsal de
la coraza.

27) Longitud de la coraza sin curva (LsC): distancia desde la escotadura

cefalica hasta la escotadura caudal en linea recta.

Figura 2.7. Dimensiones de la coraza dorsal de Glyptodontidae (modificado de

Zurita et al., 2007). En vista lateral.

» Tubo caudal:
28) Longitud total (LT): distancia maxima en sentido proximo-distal del tubo
caudal

29) Ancho del tubo a nivel: a) proximal; b) medio; c) distal (ANT).
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ANTa ANTb ANTc

Figura 2.8. Dimensiones del tubo caudal de Glyptodontidae (modificado de Zurita

et al., 2007).

I1.3.2. Metodologia del analisis bioestratigrafico, paleobiogeogréafico y
comparaciones paleofaunisticas

Todos los ejemplares bajo estudio presentan un buen control de
procedencia estratigrafica y geografica. Una vez reconocidas y ubicadas las
localidades bajo estudio (Calahoyo y Casira) se confeccion6 un mapa
geologico actualizado (ver Capitulo IV) en el que se situaron estas localidades
y se mapearon los afloramientos de las unidades estratigraficas reconocidas
(Quifiones et al., 2019). A partir de la informacién de la procedencia geografica
y estratigrafica precisa de los materiales recolectados y el mapeo de la
distribucion geografica de los afloramientos asignables a la Formacion Tafna y
a una nueva unidad reconocida (ver Capitulo IV), se procedi6 a la comparacion
del conjunto de Xenarthra identificado en cada localidad fosilifera. Esto también
incluy6 la comparacion con los conjuntos de taxones reconocidos de otros
yacimientos nedgenos de la Argentina, Bolivia y Chile. Para esto se hizo
énfasis en las localidades de la Quebrada de Humahuaca (Chucalezna,

Esquina Blanca, Maimara, San Roque, Uquia, provincia de Jujuy) y aquellas
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del Neogeno de los Valle inter e intramontanos del centro y norte de Catamarca
(Entre Rios y Andalhuala del Valle de Santa Maria; Puerta Corral Quemado,
Valle de Hualfin). De igual modo, se establecié la diversidad de Xenarthra
reconocida para el mismo lapso (Mioceno tardio—Plioceno) en las principales
localidades de la provincia de Buenos Aires (e.g. Monte Hermoso, Mar del
Plata y Olavarria). Adicionalmente, se incluyeron comparaciones con Xenarthra
de otras unidades equivalentes, entre ellas: Cerdas, Nazareno, Quebrada
Honda, Inchasi, Potamata-Ayte y Ayo Ayo-Viscachani (Bolivia) y Chucal (Chile).

Posteriormente, con el objetivo de actualizar el conocimiento de la
diversidad de géneros de mamiferos continentales presentes en las localidades
en estudio, y establecer la relacion y comparar afinidades de estas localidades
con otras unidades geoldgicas referidas al Mioceno—Plioceno, se llevaron a
cabo dos métodos aplicados para este tipo de comparaciones: un analisis de
parsimonia de endemismos (PAE) y un analisis de similitud (Jaccard).

Si bien en Argentina afloran numerosas unidades que registran restos de
mamiferos y estan referidas al lapso Mioceno—Plioceno, para este estudio se
seleccionaron solo cinco unidades: tres de la provincia Catamarca (Formacion
Andalhuala, Formacién Chiquimil y Formaciéon Corral Quemado) y dos de la
provincia de Buenos Aires (Formacion Monte Hermoso, Formacion
Chapadmalal). Por otro lado, se incluyeron seis unidades de paises limitrofes:
la Formacién Chucal de Chile; la Formacion Umala, Formacion Nazareno y las
localidades fosiliferas de Cerdas, Inchasi, Quebrada Honda en Bolivia. Estas
unidades han sido incluidas dentro del lapso Mioceno—Plioceno, contando la
mayoria con datos radiométricos y una alta diversidad de mamiferos (Apéndice

4). La fauna registrada en la Formacion El Polvorin de la localidad de Olavarria
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no fue tenida en cuenta, dado que la actualizacion de su diversidad faunistica
esta en progreso y todo indica que se podria tratar de una unidad mas joven.

La diversidad de mamiferos de las unidades incluidas en este analisis se
obtuvieron a partir datos bibliograficos. Alli se contabilizaron 26 géneros para la
Formaciéon Chiquimil (ver Esteban y Nasif, 1999; Reguero y Candela, 2011,
Esteban et al., 2014; Nasif et al., 2019); 38 para la Formacion Andalhuala (ver
Cabrera, 1944; Marshall y Patterson, 1981; Brandoni y Carlini, 2009; Forasiepi
et al., 2009; Reguero y Candela, 2011; Bonini, 2014; Esteban et al., 2014;
Bonini et al., 2016; Esteban et al., 2019); 17 géneros para la Formacion Corral
Quemado (ver Cabreras, 1944; Marshall y Patterson, 1981; Reguero y
Candela, 2011; Esteban et al.,, 2014, 2019); 66 para la Formaciéon Monte
Hermoso (Ver Zurita y Tomassini, 2006; Tomassini et al., 2013); 41 géneros en
la Formacion Chapadmalal (Pefia, 1997; Quintana, 2008; Oliva et al., 2010;
Mifio Boilini et al., 2011; Elissamburu et al., 2011; Zurita et al., 2011; Taglioretti
et al., 2014; Isla et al., 2015); 25 géneros en Quebrada Honda (ver Croft, 2007,
Croft et al., 2011, 2013; Pujos et al., 2011, 2014; Brandoni, 2014; Brandoni et
al., 2018); 14 para la Formacion Umala (Saint-André, 1994; Saint-André et al.,
2010; Pujos et al., 2016); 12 para la asociacion fosilifera de la localidad de
Inchasi (MacFadden et al., 1993; Anaya y MacFadden,1995); 9 géneros para la
Formacion Nazareno (Oiso, 1991, Croft y Anaya, 2020); 8 géneros para la
localidad de Cerdas (Croft et al., 2009, 2016); y 12 para la Formacién Chucal
(Croft et al., 2004, 2007) (Apéndice 5).

Como se mencion6 anteriormente, con los datos recopilados se realizo
un andlisis de parsimonia utilizando la metodologia Parsimony Analysis of

Endemicity (PAE, Rosen, 1988). Este es un método sugerido originalmente por
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Rosen (1984) y desarrollado por Rosen (1988) y por Rosen y Smith (1988),
siendo posteriormente modificado por Craw (1988), Cracraft (1991) y Morrone
(1994). Consiste en obtener las distribuciones de distintos taxones
monofiléticos que habitaron un conjunto de areas que se pretende analizar.
Para esto se construy6 una matriz de presencia (1) y ausencias (0) de géneros
(Apéndice 3), donde las columnas representaron los taxones (caracteres) y las
filas las areas comparadas (unidades geoldgicas); para enraizar el arbol se
incorporé una unidad adicional (Unidad hipotética) en que se considerd ausente
a todos los taxones. Ademas, las unidades bajo estudio en esta tesis, fueron
consideradas como unidades por separado para un mejor analisis. Al mismo
tiempo, solo se tuvieron en cuenta aquellos géneros que se encontraban
presentes en dos 0 mas unidades, eliminandose aquellos que se registraron en
una sola unidad, en cuanto a las localidades con muy pocos taxones respecto a
las demas, fueron omitidas del andlisis o, de ser posible, se fusionaron (Rosen,
1988). De esta forma, la matriz quedo constituida por 14 unidades y 72 géneros
(Apéndice 3). Para el andlisis de parsimonia se utilizo el software TNT (Tree
Analysis Using New Technology; Goloboff et al.,, 2008). Se realizd una
busqueda exacta utilizando la regla de colapsamiento de “minimum length”. El
soporte de las ramas fue basado en un analisis de Jacknife. A fin de
caracterizar las areas se utilizaron las especies exclusivas (sinapomorfias) para
cada area, que equivalen a un clado. Asi con la aplicacion de este método se
obtuvo un cladograma de areas que representé una hipétesis de relacion entre
las areas de endemismo que forman parte del analisis.

En el andlisis de similitud (Jaccard), las areas son agrupadas mediante

algoritmos matematicos que muestran las distancias relativas entre grupos en
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relacién con su composicion taxondémica y consideran los taxones compartidos,
asi como ausencias compartidas y especies Unicas. Esto lo diferencia de PAE
gue se basa exclusivamente en especies compartidas. Para construir la matriz
de similitud al igual que en el analisis anterior se codificaron las presencia (1) y
ausencias (0) de géneros, donde las columnas representaron los taxones
(caracteres) y las filas las areas comparadas (unidades geoldgicas), para este
analisis las unidades bajo estudio en esta tesis, fueron consideradas como
unidades por separado. Se aplicé el coeficiente de Jaccard, comunmente
utilizado en comparaciones faunisticas (Van Jaarsveld et al.,, 1998) y se
construy6 el dendrograma mediante el método de agrupamiento promedio no
ponderado (UPGMA). Se obtuvo el coeficiente cofenético para evaluar el grado
de distorsion del analisis. Los andlisis de conglomerados fueron realizados

mediante el programa PAST (Hammer et al., 2001).

Il.4.Trabajo de campo

Desde el inicio de esta tesis se llevaron a cabo dos viajes de campafa a
cada una de las localidades, Casira y Calahoyo (provincia de Jujuy), en donde
se encuentran los afloramientos paleontolégicos bajo estudio. Para la
prospeccion y extraccion de los restos fésiles en estas localidades se dispuso
del permiso paleontoldgico correspondiente, otorgado por la Secretaria de
Cultura de la Provincia de Jujuy. Durante estas campafias se colectaron
numerosos ejemplares (mas de 50), de los cuales 19 fueron analizados
taxondmicamente en este trabajo (ver Capitulo V).

Los materiales recuperados en las campafas realizadas en ambas

localidades se encuentran en préstamo en la coleccion CTES-PZ
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(Paleozoologia Corrientes, Colecciones Paleontolégicas de la UNNE "Dr.
Rafael Herbst", Corrientes) para su estudio. Conjuntamente con el desarrollo
del estudio taxondémico, los ejemplares fueron preparados e ingresados al
listado de la coleccién del Museo de Geologia, Mineralogia y Paleontologia,
Instituto de Geologia y Mineria, Universidad Nacional de Jujuy (San Salvador
de Jujuy), bajo el acréonimo JUY-P.

Durante las campafas efectuadas en ambas localidades se realizaron
perfiles estratigraficos en cada una de las zonas reconocidas como fosiliferas,
describiéndose la litologia, textura, tipos de contactos y rumbo e inclinacion de
los estratos. En éstos se destacO ademas la presencia de restos fosiles, asi
como de estructuras sedimentarias haciendo énfasis en los estratos tobaceos
(ver Capitulo 1V); con estos datos se confecciono un perfil general en cada una
de las areas, las cuales sirvieron de guia para vincular los niveles fosiliferos y
tobaceos muestreados en las dos localidades Casira y Calahoyo.

Al mismo tiempo, se prospectaron grandes superficies en ambas
localidades, recolectandose los restos de vertebrados fosiles, diferenciando
para cada uno de ellos su respectiva procedencia. Los niveles portadores
fueron ubicados estratigraficamente de acuerdo a los perfiles locales
realizados. Asimismo, se registro la ubicacion geogréafica de todos los restos

mediante el uso de GPS modelo Garmin Map 60 CSX.
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Ill. Antecedentes

lll.1. Geologia y estratigrafia

A partir de los primeros trabajos de reconocimiento y exploracion
geoldgicos realizados desde de fines del siglo XVIII y principios del XIX, el
territorio de la Republica Argentina ha sido dividido en diversas unidades
geoldgicas (ver entre otros, Stelzner, 1873; Brackebusch, 1883; Stappenbeck,
1910; Bonarelli, 1921). Estas unidades, si bien se basaban principalmente en
criterios geograficos, no descuidaban los geoldgicos. Sin embargo, fue la
definicion de provincia geoldgica, propuesta originalmente por Rolleri (1976), la
que permitié definir por primera vez objetivamente las diferentes unidades, en
tanto: «una provincia geoldgica es una region caracterizada por una
determinada sucesion estratigrafica, un estilo estructural propio y rasgos
geomorfolégicos peculiares, siendo el conjunto expresion de una particular
historia geoldgica» (Rolleri, 1976: 240).

Por otro lado, las distintas unidades reconocidas en la actualidad en
Argentina se remiten a Ramos (1999). En este sentido, para el noroeste
argentino, y mas especificamente para la provincia de Jujuy, se han dado a
conocer cinco provincias geologicas (Fig. 3.1), que de oeste a este son: a)
Puna, b) Cordillera Oriental, c) Sierras Subandinas, c) Sistema de Santa

Barbara, y d) de la Llanura Chaquefia (ver también Ramos y Coira, 2008).
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/

Figura 3.1. Mapa mostrando las provincias geoldgicas reconocidas para Jujuy

(modificado de Ramos y Coira, 2008).

La Puna, como provincia geoldgica, fue reconocida por Leanza (1958),
guien ademas establecié sus limites. Asimismo, se debe a Turner (1970) su
caracterizacion y su diferenciacion respecto al Altiplano de Bolivia, debido a que
la Puna es una altiplanicie de mayor elevacion y caracteristicas geolégicas
distintas. A su vez, la altiplanicie de la Puna fue dada a conocer por Isacks
(1988) como un ascenso del limite de la astendsfera durante el Mioceno
superior. En este contexto, la Puna constituye la terminacién austral de la alta

plataforma de los Andes centrales, el cual est4 estrechamente relacionado al
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arco volcanico cenozoico (Alonso y Viramonte, 1987). En conjunto el Altiplano
boliviano-Puna argentina constituye el “plateau Andino” (Fig. 3.2a) relacionado a
un orégeno no colisional (Allmendinger et al., 1997). Este (el “plateau Andino”)
se encuentra distribuido en cuatro paises, Argentina, Bolivia, Chile y Peru, con
altitudes superiores a los 3.000 m s.n.m., extendiéndose desde los 10° de latitud
(Cajamarca, Peru) a casi los 32° de latitud sur (San Juan, Argentina) (Mateucci,
2012). Algunos autores han propuesto que este plateau se generé por
mecanismos Yy procesos vinculados con el margen de subduccion como pueden
ser el acortamiento tecténico, la adicion magmatica y la escasa capacidad de las
cuencas para evacuar los materiales depositados (Allmendinger, 1986; Oncken
et al., 2006).

En lo que respecta a la Puna argentina (Fig 3.2b), esta cuenta con una
altura promedio de 3.500 m s.n.m., se extiende entre los 22° y 27° de latitud sur
y abarca unos 10.000 kilbmetros cuadrados, ocupando las provincias de Jujuy,
Salta y Catamarca. Hacia el este, limita con las provincias geoldgicas de la
Cordillera Oriental (Leanza, 1958; Turner, 1972; Turner y Méndez, 1979), hacia
el sur con las Sierras Pampeanas Septentrionales, hacia el oeste con la
Cordillera Occidental que la separa de territorio chileno (Ramos, 1999) y hacia el

norte tiene continuidad con el Altiplano boliviano, que llega hasta el sur de Peru.
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Figura 3.2. Mapa de América del Sur y detalles del plateau Altiplano-Puna. a) Mapa
de Ameérica del Sur con la ubicacién del plateau Altiplano-Puna (P.A) dentro de los
Andes Centrales; b) Puna argentina y sus dos regiones, Puna Austral y Puna
Septentrional (recuadro superior izquierdo), a uno y otro lado del lineamiento de
Calama-Olacapato-El Toro (COT); c) Detalle de la Puna Septentrional o Jujefia, en

donde las linea de puntos delimitan depresion central del bolsén.

Por otra parte, la Puna argentina se encuentra dividida en dos regiones o
sub-provincias (Fig. 3.2b), Puna Austral o Puna salto-catamarquefia y Puna

Septentrional o Jujefia. Estas se posicionan a uno y otro lado del lineamiento de
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Calama-Olacapato-EI Toro (COT) (Alonso et al., 1984), también llamado
"“Transpunefio” y ubicado a los 24° S (Alonso y Viramonte, 1987). Este
lineamiento responde a una megafractura regional, con rumbo Noroeste-
Sureste, que atraviesa ademas otras provincias geoldgicas del eje andino. La
diferenciacion geologica que se observa en la corteza superior seria una
respuesta a la segmentacion profunda de la placa de Nazca subducida. Al
mismo tiempo, la variacion geolégica de ambas sub-provincias esta
condicionada a diferentes desarrollos metalogenéticos (Alonso y Viramonte,
1987). Asi, la Puna Austral es considerada la region de plateau asociado al arco
volcanico, comprendida entre los 24° y 27° S, en tanto que la Puna
Septentrional es la region ubicada entre los 24° y los 22° S (Alonso y Viramonte,
1987).

Dentro de la unidad morfo-estructural de la Puna Septentrional (Fig. 3.2¢),
se encuentra el area del “Bolsén Laguna de los Pozuelos”, ubicada al noroeste
de la provincia de Jujuy, cerca de la frontera entre Argentina y Bolivia. Esta area
presenta una extensién de 3.650 km? y se caracteriza por un relieve de bolsén.
Este bolson se encuentra dividido por cadenas montafiosas paralelas de
direccion norte a sur, lo que ha permitido que en la depresién central del mismo
se formen lagunas de gran tamafo, ya sea por la acumulacién del agua de las
precipitaciones o por deshielo (Camacho y Kulemeyer, 2017).

En el sector norte de este bolson se encuentran las cuencas de Calahoyo

y Casira (sensu Camacho y Kulemeyer, 2017), que han sido generadas por
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erosion retrogradante, permitiendo la exposicion de extensas secuencias
sedimentarias.

Desde un punto de vista geoldgico y estratigrafico, la Puna argentina
presenta un registro que abarca un extenso lapso, con afloramientos que se
inician en el Neoproterozoico—Paleozoico inferior, en la sierra de Calalaste,
Puna austral (Naidoo et al., 2016), como asi también es posible encontrar
depdsitos formados a finales del Mesozoico, representados en la Puna
Septentrional, en parte de los depdsitos correspondientes a la cuenca del Grupo
Salta (Hongn et al., 2019), constituyendo lo que genéricamente se conoce como
el basamento sobre el cual se disponen las unidades cenozoicas.

A principios del Cenozoico, méas especificamente a partir del Eoceno (ca.
56 Ma), la Puna empez6 a conformarse como una meseta de altura. En este
lapso comienza a producirse el cierre e inversion de la cuenca extensional del
Grupo Salta y la etapa de acortamiento andino, dando inicio al ciclo de
construccion y elevacién de la Puna y de las cuencas de antepais hacia el este,
produciéndose la reactivacion de fallas y la formacion de nuevas estructuras
(Hongn et al., 2007, 2010).

En el Nedgeno (ca. 23,03 a 2,58 Ma), en particular en el Mioceno y como
consecuencia del ascenso de la Cordillera de los Andes, ocurrio una
intensificacion en los procesos de deformacion, magmatismo y sedimentacion
(Hongn et al., 2019). Durante el Mioceno inferior (ca. 20 Ma) la actividad
tectonica se incrementd con el desarrollo de nuevas estructuras y con la

reactivacion o intensificacion de otras originadas durante el Paledégeno (ver,
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entre otros, Mon y Salfity, 1995; Kraemer et al.,, 1999; Seggiaro et al., 2004,
2006). Estas estructuras son de gran interés porque estuvieron asociadas a la
etapa de mayor acortamiento y espesamiento cortical, ademas de la expansion
del volcanismo hacia el este (Guzman et al., 2014). Estos sucesos dieron inicio
a la fase principal del levantamiento de la Puna, acompafado por un abundante
volcanismo extendido a toda esa region. Paralelamente, evolucionaron nuevas
cuencas que recibieron el aporte de sedimentos fluviales o fueron anegadas
formando lagos y salares, adquiriendo hacia mediados de este periodo un
aspecto similar al actual, aunque de mayor aridez y drenaje endorreico (Alonso
et al., 1991; Vandervoort et al., 1995). En los ultimos millones de afios la Puna
continué recibiendo la influencia de la actividad volcanica, sumandose los
efectos geomorfolégicos de los cambios climaticos generados por las
glaciaciones del Pleistoceno (Grosse y Guzman, 2018; Hongn et al., 2019).

En la Cuenca de Pozuelos, Puna Septentrional o Jujefia, afloran para el
intervalo del Mioceno medio—Plioceno tres unidades geoldgicas, las que han
sido reconocidas como: Formacion Cara-Cara en la vertiente occidental de la
Sierra de Cochinoca (Rubiolo, 1997; Rubiolo et al., 2001), la Formacién Tiomayo
hacia el suroeste de la cuenca, a la que Camacho y Kulenmeyer (2017) también
asignan los depositos de la primera formacion mencionada, y la Formacion
Tafna (Turner, 1964) que aflora en la orilla norte del bolsén Laguna de Los
Pozuelos y mas precisamente en las “cuencas” de Casira y de Calahoyo.

En referencia a la geologia y estratigrafia de las unidades presentes en

las “cuencas” de Casira y Calahoyo, las primeras menciones y descripciones
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corresponden a Turner (1964). Este autor incluyé un conjunto de cuerpos de
ceniza volcanica de superficie muy reducida, presentes en las inmediaciones de
la localidad de Calahoyo, dentro de la Formacion Tafna, a la que asigné
tentativamente una edad Plioceno superior—Pleistoceno inferior, omitiendo
cualquier referencia a las espesas secuencias sedimentarias presentes en
Casira. Aflos mas tarde, Claure (1969) provey6 de una descripcion mas amplia
de estos afloramientos al proponer y describir la Formacion Kasira (también
mencionada como Casira por otros autores como Marshall y Sempere, 1991 y
Suarez-Soruco y Diaz Martinez, 1996) para designar estas mismas unidades
reconocidas por Turner (1964) expuestas dentro del territorio boliviano. Este
autor (Claure op. cit.) las caracteriz6 como un “sedimentos clasticos finos, de
estratificaciéon igualmente fina y petrograficamente compuesta de tobas
volcanicas de composicion dacitica y andesiticas de color blanco a gris
blanquecino, arcillas rojas en la base y en el tope material esencialmente
piroclastico-conglomeradico, con un espesor de unos 80 m, y coincidiendo con
Turner (1964) en la interpretacién de la edad de la secuencia. Anaya et al.
(1989) plantearon que la edad de los depdsitos aun no se encuentra
establecida. Afos mas tarde Shockey et al. (2007) proponen para los
sedimentos de esta localidad una edad Plioceno. Recientemente, Cerdefio et al.
(2012), describen y reinterpretan taxonoémicamente el ungulado nativo
(Notoungulata, Mesotheriidae, Mammalia) exhumado y publicado por Anaya et
al. (1989) como Plesiotypotherium casirense, y a partir de este material sugieren

una edad Mioceno superior a la Formacion Kasira en Bolivia. En cuanto a las
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relaciones con otras unidades, Turner (1964) indica que la Formacion Tafna se
apoya sobre la Formacion Acoite (Ordovicico), en tanto que su equivalente, la
Formacion Kasira de acuerdo a Claure (1969), se apoya sobre sedimentitas
ordovicicas o0 sobre la Formacién Oploca, la cual tendria una edad Miocena
superior a Pliocena inferior (Montafio-Calderon, 1966).

En relacion a las secuencias presentes en el area de estudio nominadas
como Formacion Tafna, su analisis es retomado recién en los ultimos afios por
Camacho et al. (2015 a, b) y Camacho y Kulemeyer (2017), quienes indicaron
gue esta unidad estd constituida por gravas, arenas, arcillas, tobas y tufitas
depositadas en ambientes dominados por corrientes aluviales y/o fluviales,
muchas de las cuales evolucionaron en episodios lacustres, y presentan
intercalaciones de cenizas volcanicas y depdsitos edlicos, identificando en el
area dos unidades, la Formacion Tafna de edad Pleistoceno y depdésitos
cuaternarios. Finalmente Zurita et al. (2017) proveen los primeros perfiles
estratigraficos para la formacién, acompafiados de un analisis de las facies
sedimentarias, proponiendo la distincion de dos miembros, uno basal aflorante
en las proximidades de la localidad de Calahoyo (al que asignan una edad
Mioceno superior—Plioceno por los mamiferos xenartros registrados), y un
miembro  superior aflorante en la localidad de Casira (Mioceno
superior—Plioceno a partir del registro de xenartros y ungulados nativos; ver,
Zurita et al., 2017; Ferrero et al., 2017; Quifiones et al., 2019).

En cuanto a la historia ambiental y climatica del Nedgeno de la Puna

argentina mas especificamente para las “cuencas” de Casira y Calahoyo, la
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informacion es escasa, y los datos han sido aportados por las caracteristicas
sedimentologicas de los niveles portadores y por los mamiferos, mas
precisamente por los xenartros registrados en ellos. En este escenario, Zurita et
al. (2017) propusieron que en Calahoyo el clima debid haber sido mas humedo
gue en la actualidad, teniendo en cuenta que los cingulados Eosclerocalyptus y
Machrochorobates, y el perezoso Pyramiodontherium sugieren la presencia de
bosques y éareas abiertas, siendo hasta el momento éstos los unicos
vertebrados fosiles del lugar bajo estudio.

Recientemente, Contreras et al. (2019) han dado a conocer un analisis
fitolitico de muestras tomadas en los niveles inferiores de Calahoyo, y
registrando la presencia de microrrestos siliceos en buenas condiciones de
preservacion, en la que predominaron los fitolitos de gramineas, principalmente
Pooide y Stipoideae, junto a la presencia de morfotipos asignados a
Dicotiledéneas herbaceas/lefiosas. En pocas muestras han aparecido
morfotipos de palmeras y Podostemaceae y, asociados a ellos, se encontraron
no fitolitos cémo frastulos de diatomeas de Bacillariophyceae, quistes de algas
Chrysophyceae y espiculas de esponjas, permitiendo interpretar el entorno
como depositos de barro.

Por otro lado, en el caso de aquellas unidades expuestas del miembro
superior de la Formacion Tafna, en las muestras analizadas de la localidad de
Casira se presentaron abundantes elementos de dicotiledéneas y gramineas Cj,
con presencia de Podostemaceae y pocos globulares de palmeras y no fitolitos.

A su vez, al sureste de Calahoyo, en donde aflora el miembro inferior de la
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Formacion Tafna, también se observaron abundantes elementos de
Dicotiledéneas y gramineas C3 siendo rara la presencia de Podostemaceae y no
fitolitos pero con abundancia de globulares de palmeras (ver Contreras et al.,
2019). Los datos de los microfosiles mostraron que las condiciones climaticas y
ambientales fueron muy diferentes al presente, con ambientes ocupados por
vegetacion lefiosa (arboles/arbustos) acompafados de un estrato herbaceo
abundante y en algunos sectores con palmeras. Por otro lado, el registro de
elementos de Podostemaceae y de elementos no fitoliticos sugiere la presencia
de cuerpos de agua dulce en algunos de los niveles analizados (Contreras et al.,
2019).

Teniendo en cuenta lo anteriormente expuesto, durante el Nedgeno, y
especialmente durante el Mioceno superior, el levantamiento de los Andes ha
contribuido a una progresiva disminucién de las temperaturas y el incremento de
la aridez (Barreda et al., 2007), dando origen a las condiciones ambientales
actuales.

Esta interpretacion paleoclimética-ambiental contrasta con la situacion
actual, en la que a pesar de la ubicacion subtropical de la Puna, el control
ejercido por la altitud hace que las temperaturas sean relativamente bajas, con
un promedio de 10°, pudiendo llegar en el invierno hasta temperaturas minimas
de -15°C. A su vez, la gran aridez del ambiente hace que la amplitud térmica
diaria sea muy alta (Reboratti, 2005). Las precipitaciones ocurren principalmente
durante el verano, con valores minimos al sur de 50 mm por afo y al norte con

valores que oscilan alrededor de 400 mm por afio (Bianchi et al., 2005). Esta
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baja disponibilidad de agua ha determinado que la vegetacion caracteristica
actual sea de estepa, consistiendo principalmente en arbustos bajos como
Paraestrephia sp., Adesmia horridiscula, y Azorella yareta; a estos se suman los
pastos que solo se encuentran ocasionalmente en los llamados “Vegas”
(bofedales o ciénagas) y escasos arboles, como Polylepis tomentella que se

pueden encontrar formando arboledas en lugares aislados (Reboratti, 2005).

[l1.2. Antecedentes paleontolégicos y bioestratigraficos de la Costa
Atlantica 'y del NOA, con énfasis en la Puna Argentina

Tradicionalmente, la cronologia de los mamiferos terrestres del Nedgeno
de los depdésitos de la Argentina, particularmente los correspondientes a la
Region Pampeana, se ha basado en la correlacién de su contenido faunistico.
Esta situacion se debe a los pocos datos radiométricos o paleomagnéticos
disponibles para la regiébn. A su vez, en el noroeste de Argentina, mas
precisamente en las provincias de La Rioja, Catamarca, Tucuman, Salta y Jujuy
se han encontrado varias secuencias portadoras de mamiferos del Mioceno
superior—Plioceno, las cuales han sido objeto de numerosos estudios geoldgicos
y paleontoldgicos, enfocados principalmente en los registros de mamiferos
fosiles (Marshall y Patterson, 1981; Reguero et al., 2007; Reguero y Candela,
2008, 2011; Hynek et al., 2012; Pujos et al., 2012; Bonini, 2014; Esteban et al.,
2014, 2019; Bonini et al.,, 2016, 2017; Nasif et al., 2019). Esto ha permitido
describir una de las secuencias continentales nedgenas mas completas para el

lapso Mioceno superior—Pleistoceno inferior, es decir, desde aproximadamente
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los 9 Ma a menos de 2 Ma (Marshall et al., 1984; Reguero et al., 2007; Reguero
y Candela, 2011; Esteban et al., 2019).

Recientes estudios (e.g. Reguero et al., 2007; Reguero y Candela, 2011)
han intentado correlacionar las secuencias del Plioceno—Pleistoceno inferior del
noroeste de Argentina con el clasico esquema bioestratigrafico pampeano
elaborado en base a las unidades sedimentarias expuestas a lo largo de la
Costa Atlantica de Buenos Aires. Estas constituyen las secciones tipo de las
unidades bioestratigraficas reconocidas para el Cenozoico superior
sudamericano (Cione et al., 2007, 2015). Asi, en la localidad de Farola Monte
Hermoso se reconoce la localidad tipo de la Formacion Monte Hermoso (ver
Zavala, 1993), conocida desde mediados del Siglo XIX por su abundante
contenido fosilifero.

Recientemente, a base de un refinamiento en la tafonomia, estratigrafia y
taxonomia de diferentes grupos de vertebrados presentes en esta unidad,
Tomassini et al. (2013) propusieron la existencia de una sola biozona,
denominada Biozona de Rango de Eumysops laeviplicatus (Mammalia,
Rodentia). Cronoldgicamente, esta unidad abarcaria entre los 5,28 y 4,5 Ma
aproximadamente y representaria la base bioestratigrafica del Piso/Edad
Montehermosense (Plioceno temprano). Desde una perspectiva paleofaunistica,
la diversidad de Xenarthra aqui reconocida incluye 23 especies de Cingulata (10
Dasypodidae, 2 Pampatheriidae y 11 Glyptodontidae) y 2 de Folivora (2

Mylodontidae) y 1 Vermilingua (Myrmecophagidae) (Tomassini et al., 2013)
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Por otro lado, la Formacién Chapadmalal aflora sobre la franja del Litoral
Atlantico Bonaerense, entre las localidades de Mar del Plata y Miramar
(provincia de Buenos Aires), y constituye uno de los afloramientos con mayor
diversidad de Xenarthra registrada para el Plioceno (ver Ameghino, 1908; Zurita
et al.,, 2016 b). En tiempos recientes, Zarate (1989) reconoci6 la presencia de
dos aloformaciones: Playa San Carlos y Playa Los Lobos, cronolégicamente
ubicadas entre los 4,5/5-3,2 Ma (Zarate, 2005; Beilinson et al., 2017). En la
Formacion Chapadmalal se incluye la biozona de asociacion del Glyptodontinae
Paraglyptodon chapalmalensis para la base bioestratigrafica del Piso/Edad
Chapadmalalense (Plioceno tardio). Sin embargo, recientes revisiones han
puesto en duda la validez de P. chapalmalensis (ver Cruz et al., 2016; Zurita et
al., 2016 b). Como se ha mencionado anteriormente, los xenartros tienen una
importante representatividad y frecuencia de registros en esta unidad (ver Zurita
et al., 2011 a; Taglioretti et al., 2014) en tanto se han registrado 18 especies de
Cingulata (11 Dasypodidae y 7 Glyptodontidae) y 8 de Folivora (3
Megatheriidae, 5 Mylodontidae) (ver registros (Zurita et al., 2011 a; Oliva et al.,
2010; Mifio-Boilini et al., 2011; Taglioretti et al., 2014, Isla et al., 2015).

Otras secuencias del Nedgeno superior de la provincia de Buenos Aires
han resultado ser altamente fosiliferas, destacando en los alrededores de la
localidad de Olavarria, la Formacién “El Polvorin” (Poiré et al., 2005, 2007). Si
bien la edad de esta unidad fue motivo de debate (ver Prado et al., 1998),
Deschamps et al. (2012), basados en la presencia del roedor Phugatherium

novum (Hydrochoeridae), sugirieron que esta debia ser correlacionada con la
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“Formacion Chapadmalal”’. Sin embargo, en los dltimos afios, nuevos estudios
han asignado a esta formacion al Piso/Edad Marplatense, revelando un
escenario mas complejo para la diversidad de los Glyptodontidae (Plohophorus,
Nopachthus, Neosclerocalyptus y Doedicurus), asi como una etapa de transicion
en la renovacion de la fauna tipica del Montehermosense—Chapadmalalense
(Plioceno) y Pleistoceno temprano (Ensenadense) (Zamorano et al., 2015; De
los Reyes et al.,, 2019; Quifiones et al.,, 2020) La diversidad de Xenarthra
reconocida en esta unidad incluye 7 géneros de Cingulata (1 Dasypodidae, 1
Pampateriidae y 5 Glyptodontidae) y 3 géneros de Folivora (2 Mylodontidae y 1
Nothrotheriidae) (De los Reyes et al., 2013, 2019; Zurita et al., 2014; Zamorano
et al., 2015; Quifiones et al., 2017, 2020).

Sin embargo, como se expuso mas arriba, existen otras regiones como
las del noroeste de Argentina que se han caracterizado por poseer una
importante frecuencia de registros de fésiles, las cuales han mostrado una clara
diferenciacion paleobiogeogréfica y taxonGmica con respecto a aquellas de la
regibn pampeana. Desde un punto de vista taxonémico, las unidades del
Nedgeno superior (e.g. formaciones Andalhuala, Corral Quemado y Uquia) del
NOA (provincias de Catamarca, Tucuman y Jujuy) contienen una alta diversidad
de Xenarthra (ver Esteban et al., 2014, 2019; Nasif et al., 2019). Estas unidades
han sido intensamente prospectadas desde la primera mitad del siglo XIX (ver,
entre otros, Moreno, 1882; F. Ameghino, 1891 a; Rovereto, 1914; C. Ameghino,
1919; De Carles, 1912; Castellanos, 1950; Esteban et al., 2014). La identidad

paleobiogeogréafica de esta particular asociacion de Xenarthra ha mostrado
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diferencias con aqguella registrada en la provincia de Buenos Aires, con notables
casos de endemismos (ver Cione et al., 2000; Zurita et al., 2007 b; Esteban et
al., 2014; Nunez-Blasco et al., 2019).

Los afloramientos asignados al Nedgeno superior de las provincias del
Noroeste de Argentina presentan una amplia distribucion areal. En los valles de
Catamarca y Tucuman, se encuentran reunidas en el Grupo Santa Maria
algunas formaciones como Chiquimil, Andalhuala y Corral Quemado (Bossi y
Palma, 1982). Inicialmente, Bossi y Palma (1982) establecieron la validez
definitiva del Grupo Santa Maria propuesto por Galvan y Ruiz Huidobro (1965)
adhiriendo a ésta propuesta la division de Chiquimil, en Chiquimil B y Chiquimil
A de Marshall y Patterson, 1981. Posteriormente, Bossi et al. (1987)
correlaciona el Grupo Santa Maria al area de Puerta de Corral Quemado y
reconoce una nueva subdivision dentro de lo que consideran la Formacion
Chiquimil, quedando asi subdividida en tres miembros Chiquimil B, El Aspero y
Chiquimil A. Sin embargo, en trabajos mas recientes, Muruaga (2001) asigna
nombres formales a estas subdivisiones, denominandose Los Bafios, El Aspero
y El Jarrillal respectivamente (ver Muruaga, 2001; Bossi y Muruaga, 2009). El
Miembro Los Bafios (la seccidon inferior) cuenta con un escaso registro
paleontoldgico, consistiendo principalmente en notoungulados (Toxodontherium
y Pseudotypotherium), los que han sido mencionados en Marshall y Patterson
(1981). Le sigue el Miembro El Aspero (datado en 9,14+ 0,09 Ma, Sasso, 1997),
y el Miembro superior El Jarillal ubicado en el intervalo entre 8,7 Ma edad

estimada y 7,14 Ma (Esteban et al., 2014), con un buen registro paleontolégico.
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Para este lapso, se han reportado numerosos registros de vertebrados fosiles.
En cuanto a la diversidad de Xenarthra reconocida en esta formacion se
incluyen 10 géneros de Cingulata (6 Dasypodidae, 2 Pampateriidae y 3
Glyptodontidae) y 3 géneros de Folivora (3 Mylodontidae) (Marshall y Paterson,
1981; Powell et al., 1998; Herbst et al., 2000; Esteban et al., 2014; Nasif et al.,
2019).

La Formacion Andalhuala presenta su perfil tipo expuesto en el Valle de
Santa Maria, especificamente en la localidad de Entre Rios (=Chiquimil),
provincia de Catamarca. Este presenta un espesor promedio de 1200 m (Bossiy
Palma, 1982; Reguero y Candela, 2011). Esta es una unidad fosilifera con
abundantes y diversos restos fésiles, cuyos primeros registros asignados con
seguridad a diferentes unidades litolégicas son los dados a conocer por Riggs y
Patterson (1939) y posteriormente Marshall y Patterson (1981). Estos autores
especificaron la posicion estratigrafica de la gran mayoria de los ejemplares, al
referirlos a los distintos niveles definidos en el perfil elaborado por Stahlecker
(Marshall y Patterson, 1981). Sobre la base del contenido fosilifero, edades
radiométricas y magnetoestratigrafia han sido asignadas al Mioceno superior—
Plioceno (Marshall et al., 1979; Bossi y Palma, 1982; Bossi et al., 1987; Bossi y
Muruaga, 2009; Butler et al., 1984; Reguero y Candela, 2011). En este sentido
los niveles basales de la formacion se han fechado en 7,14 Ma (Latorre et al.,
1997) y en 6,02 Ma (Marshall et al., 1979) mientras que una muestra de toba de
la parte superior de la secuencia fue fechada en 3,53 Ma (Marshall et al., 1979).

Entre la diversidad de Xenarthra reconocida en esta formacion se incluyen 13
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géneros de Cingulata (7 Dasypodidae, 2 Pampateriidae y 6 Glyptodontidae) y 6
géneros de Folivora (1 Megatheriidae, 4 Mylodontidae, 1 Nothrotheriidae)
(Reguero y Candela, 2011; Bonini, 2014; Esteban et al., 2014; Bonini et al.,
2016; Esteban et al., 2019).

Por otro lado la Formacién Corral Quemado, en el area de Villavil- Puerta
de Corral Quemado, tiene un espesor de 850 m (Bossi y Muruaga, 2009).
Actualmente se considera que la base de esta unidad litolégica se encuentra en
la toba del nivel 29 del perfil estratigrafico descripto por Rudolf Stahlecker en
1929 (Muruaga, 1998; Esteban et al., 2014). Sobre este nivel se realizaron tres
dataciones que determinaron la edad de la base de esta formacion, 3,54 + 0,03
Ma y 3,53 £ 0,04 Ma mediante 40K/40Ar (Marshall et al., 1979; Butler et al.,
1984 respectivamente) y 3,66 + 0,05 Ma mediante 40Ar/39Ar (Latorre et al.,
1997) y el tope con una edad de 2,35 Ma (Bossi y Muruaga, 2009). Sobre la
base de estas consideraciones de edad, la unidad puede ser asignada al
intervalo Plioceno inferior—Plioceno superior. Se infiere un ambiente dominante
de abanico aluvial dominado por flujos diluidos y gravitatorios catastréficos,
donde la escasa participacion de arcillas indica su ocurrencia bajo un clima arido
con escasa meteorizacion de la roca madre (Blair y McPherson, 1994). Por otro
lado, a partir de las modificaciones en los limites de las formaciones en el area
de Puerta de Corral Quemado, los taxones de mamiferos registrados para esta
formacion han disminuido. Actualmente, entre la diversidad de Xenarthra fosil

reconocida se incluyen 3 géneros de Cingulata (1 Dasypodidae, 1
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Pampateriidae y 1 Glyptodontidae) y 1 género de Folivora (1 Nothrotheriidae)
(Esteban et al., 2014, 2019).

En la provincia de Jujuy, en la Quebrada de Humahuaca (en el ambito de
la Cordillera Oriental) se han reportado yacimientos de interés paleontolégico
(ver Reguero et al., 2007; Reguero y Candela, 2008, 2011). En ellos, los
xenartros constituyen uno de los clados de alta frecuencia de registro, pero
requiere de un estudio con criterios taxondmicos actualizados. Entre las
localidades mas importantes pueden mencionarse Uquia, Esquina Blanca,
Chucalezna, San Roque y Maimara. En ellas se han reconocido afloramientos
de las formaciones Maimard (Mioceno superior—Plioceno) y Uquia
(Plioceno—Pleistoceno) (Salfity et al.,, 1984; Reguero et al., 2007; Reguero y
Candela, 2008, 2011; Pujos et al., 2012; Pingel et al., 2012; Abello et al., 2015;
Galli et al., 2016; Bonini et al., 2017).

Desde principios del siglo XX, estas secuencias han provisto de un
interesante registro fosilifero de vertebrados. De Carles (1912) fue el primero en
explorar los afloramientos de la Quebrada de Humahuaca, notando la
abundancia de mamiferos fésiles en los afloramientos de la Formacion Uquia,
principalmente en la localidad de Esquina Blanca. Esto dio inicio a la descripcion
de la paleofauna perteneciente a esta unidad (De Carles, 1912), como también
la descripcion preliminar de nuevos taxones (Castellanos, 1927; Rusconi, 1930;
Kraglievich, 1934) y al estudio de su conjunto (Castellanos, 1950). Reguero et

al. (2007) realizaron un analisis bioestratigrafico, teniendo en cuenta la
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informacion geoldgica y geocronoldgica provista por diferentes autores
(Castellanos, 1950; Marshall et al., 1982; Walther et al., 1996, 1998).

La Formacion Maimara fue definida y descripta por Salfity et al. (1984), y
se encuentra ubicada en el margen izquierdo del arroyo Huasamayo, en la
localidad de Maimara (Quebrada de Humahuaca). En lo que respecta a la fauna
recuperada de esta formacion se destacan xenartros como Scelidotheriinae
(Proscelidodon patrius; ver Pujos et al., 2012) y gliptodontidos “Sclerocalyptinae”
(ver Reguero y Candela, 2008). En los niveles basales de dicha unidad se
registré la presencia del carnivoro prociénido perteneciente al género Cyonasua;
a partir de ese descubrimiento, Berman (1989) sugiri6 una Piso/Edad
Huayqueriense (Mioceno tardio) para los horizontes portadores, dado que este
género fue comparado con el asignado al Piso/Edad Huayqueriense de las
formaciones Andalhuala y Chiquimil de la provincia de Catamarca (Riggs y
Patterson, 1939).

A su vez, los estudios llevados a cabo por Reguero et al. (2007)
establecieron el esquema bioestratigrafico de la Formacién Uquia en su
localidad tipo, Esquina Blanca, ademas de la identificacion y caracterizacion de
las tres secciones que componen esta unidad geoldgica. Para estos autores, la
seccion inferior esta caracterizada por la presencia de xenartros asignados a los
taxones Paraglyptodon, Plaina, Doellotatus chapadmalensis y Scelidotheridium,
sugiriendo una edad correlacionable al Chapadmalalense tardio (Plioceno)
(Reguero y Candela, 2008). A su vez, la seccion media (de donde se obtuvieron

el mayor namero de fésiles) incluye taxones como Paraglyptodon, Urotherium,
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Pseudomacrauchenia, Microcavia y Ctenomys chapadmalensis (ver Reguero y
Candela, 2008), todos ellos sugiriendo una edad correlacionable al
Chapadmalalense y Marplatense (Plioceno—Pleistoceno mas temprano). Por
altimo, para la seccion superior se han registrado los géneros Glyptodon y
Scelidotherium, sugiriendo una piso/edad Ensenadense (Pleistoceno
temprano—medio) (Reguero et al., 2007; Reguero y Candela, 2008). Ademas, es
de destacar el registro de paleofauna de origen holartico procedente de las
primeras fases del GIBA en la unidad media (Piso/Edad Marplatense) y en la
unidad superior (Piso/Edad Ensenadense). Ellos incluyen camélidos
(Palaeolama), cérvidos (Morenolaphus?), pecaries (Platygonus), équidos
(Hippidium), y proboscideos (Notiomastodon) (ver Reguero y Candela, 2011).
Por otra parte, y en lo concerniente a la Puna argentina, las formaciones
sedimentarias estan representadas por extensos afloramientos en los cuales se
han identificado diversos niveles fosiliferos (Mon y Salfity, 1995; Hongn et al.,
2019). No obstante, a pesar de la gran extension geogréfica de estas unidades,
la informacion paleontoldgica es escasa. Esta situacion podria deberse a que
sus unidades han sido poco exploradas ya que el area se encuentra
geograficamente aislada y resulta, por tanto, de dificil acceso. Esto difiere de lo
que ocurre con aquéllas unidades mas cercanas a los principales centros
urbanos del noroeste argentino, como los Valles Calchaquies, el Valle de Lerma
y la Quebrada de Humahuaca (Rovereto, 1914; Kraglievich, 1932; Riggs vy
Patterson, 1939; Marshall y Patterson, 1981; Reguero, 2007; Reguero y

Candela, 2008, 2011; Hynek et al., 2012; Pujos et al., 2012; Esteban et al.,
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2014; entre otros). Sin embargo, a pesar de las limitaciones, desde mediados
del siglo XIX numerosos investigadores han contribuido a la comprension de la
evolucion de la biota de esta region.

En cuanto a la paleofauna de vertebrados cenozoicos de la Puna
argentina, los registros provienen principalmente de unidades fosiliferas como
las formaciones Geste (Eoceno superior, provincias de Catamarca y Salta, ver
Pascual, 1983; Goin et al., 1998; Gelfo, 2006; Reguero et al., 2008; Armella et
al., 2016; Ciancio et al., 2016) y Sijes (Mioceno superior—Plioceno inferior,
provincia de Salta, ver Guantay y Alonso, 1989; Alonso, 2012).

Por otro lado, datos recientes de la Puna Jujefia o Septentrional, reportan
la presencia de otras localidades que han demostrado poseer un gran potencial
paleontoldgico, especialmente en aquellas regiones de altura ubicadas en el
extremo noroeste de Jujuy, en la Puna norte (Camacho et al., 2015 a, b). En
este contexto, en los uUltimos afios se han llevado a cabo los primeros registros
de Xenarthra de la Formacion Tafna (Mioceno superior—Plioceno, Camacho et
al., 2015 a, b; Zurita et al., 2017, Quifiones et al., 2019). En lo que respecta a
esta formacion, los sedimentos fosiliferos se encuentran expuestos en la cuenca
del rio Casira (Camacho et al., 2015 a; Quifiones et al., 2019) y en las cercanias
de Calahoyo (Camacho et al., 2015 b; Zurita et al., 2017; Quifiones et al., 2019).
En relacion al registro fosil, se han encontrado restos de roedores caviomorfos
(cuises y taxones relacionados) y xenartros (especificamente armadillos y
perezosos). Estos ultimos estan representados por Eosclerocalyptus sp.

(Cingulata, Glyptodontidae), Macrochorobates chapalmalensis (Cingulata,
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Dasypodidae), Pyramiodontherium bergi (Megatheriidae) (ver Camacho et al.,
2015 b; Zurita et al., 2017), Glossotherium (Mylodontidae) (ver Camacho et al.,
2015 a) y recientemente Eutatini indet.; Stenotatus indet. y Macrochorobates
scalabrinii (Cingulata, Dasypodidae), Mylodontinae indet. y Simomylodon cf.
uccasamamensis (Mylodontidae) (ver Quifiones et al., 2019). En este sentido,
los resultados preliminares habian indicado para los sedimentos portadores una
edad entre el Mioceno superior—Plioceno y una importante diferenciacion
taxondmica con respecto a la diversidad de Xenarthra reconocida para las

unidades del Nedgeno superior de la region Pampeana (Zurita et al., 2017).

[11.3. Xenarthra

Xenarthra se registra desde el Eoceno temprano hasta el Reciente
(Scillato-Yané, 1986; Vizcaino, 1994; Olivera y Bergqvist, 1998; Carlini et al.,
2005; Zurita et al.,, 2016 a). Constituye un grupo de mamiferos placentarios
caracteristicos de los ensambles faunisticos de la mayor parte del Cenozoico de
América del Sur (Gaudin y McDonald, 2008; Vizcaino y Bargo, 2014). Su
diversidad fosil, de mas de 200 géneros (Mones, 1986; McKenna y Bell, 1997,
Superina y Loughry, 2015), contrasta con las 31 especies actuales clasificadas
en 15 géneros (Gaudin y McDonald, 2008; McDonald et al., 2008; Castro, 2014;
Superina y Loughry, 2015), distribuidas actualmente por todo el continente
Americano en comparacion con su registro fosil. Este grupo se ha dispersado
por América Central y América del Norte en diferentes momentos del Nedgeno y

durante el Gran Intercambio Bi6tico Americano (GIBA) (McDonald, 2005;
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McDonald y Naples, 2007; Carlini et al., 2008 a; Cione et al., 2015; Gillette et. al,
2016; Zurita et al., 2018). McDonald (2005) sugirié que su éxito en América del
Norte pudo deberse a su capacidad de adaptacion, creando estrategias para
sobrevivir a los depredadores, convirtiéndose asi en un elemento comudn en la
fauna local.

Xenarthra presenta una larga historia en cuanto a su nomenclatura y
composicién, los que se van modificando con cada nuevo aporte reflejando la
gran diversidad de hipotesis sobre el grupo (ver, entre otros, Scillato-Yané,
1982; Glass, 1985; Gaudin, 2004; Guadin y McDonald, 2008; Fernicola, 2008;
Gaudin y Croft, 2015; Zurita et al., 2013, 2016 a). En este sentido, las primeras
clasificaciones taxondémicas y sistematicas se basaron esencialmente en
caracteristicas morfolégicas, utilizadas como pardmetro principal para
establecer las relaciones entre los taxones. El punto de partida fue el trabajo de
Linnaeus (1758), quien agrupd a perezosos, 0sos hormigueros, pangolines,
manaties y elefantes en el orden Bruta, mientras que los armadillos fueron
incluidos en el orden Bestiae junto a los suidos, algunos insectivoros y
marsupiales. Posteriormente, Cuvier (1798) establecié el orden Edentata,
incluyendo a perezosos, 0sos hormigueros, armadillos, pangolines y cerdos
hormigueros, ademas de reconocer una estrecha relacién entre Megatherium
americanum con los perezosos vivientes. Probablemente el nombre del orden
retoma, sin la debida mencion, a “Edentés” o Edentati de Vicq-D'Azyr (1792),

refiriéndose a la pérdida o reduccion dentaria de sus componentes.
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Afos después, Huxley (1872) excluyd a los pangolines y cerdos
hormigueros de Edentata, sugiriendo que la reduccion dentaria de estos era
producto de una convergencia con los demas taxones. Con el creciente
conocimiento de los fosiles, otros grupos (como los perezosos terrestres y
gliptodontes) fueron incorporados a Edentata (Ameghino, 1889), mientras que
otros como taeniodontos y palaeanodontos, fueron posteriormente excluidos,
debido a que sus semejanzas son interpretadas como morfologias convergentes
(ver Glass, 1985).

Cope fue quien propuso y formalizé en 1889 el uso del término Xenarthra
(xenos= extrafio y arthros= articulacion), en alusion a las articulaciones
vertebrales accesorias, para incluir perezosos, 0sos hormigueros y armadillos.
Muchos autores, en trabajos modernos, posicionaron a Xenarthra y Pholidota
(pangolines) en Edentata (Novacek, 1992; Patterson et al.,, 1992; Gaudin y
Wible, 1999). Sin embargo, en tiempos mas recientes se refutd la hipétesis de
que Edentata sensu Huxley (1872) sea un grupo natural mediante estudios
sistematicos (ver McKenna y Bell, 1997) y filogenéticos basados en evidencia
molecular (Delsuc et al., 2001; Madsen et al., 2001). A su vez, nuevos trabajos
atribuyen la pérdida de dientes en los pangolines a una convergencia
relacionada a la mirmecofagia (Reiss, 2001), y analisis filogenéticos sobre bases
moleculares los posicionan proximos a los Carnivora (Delsuc et al., 2001;
Madsen et al., 2001).

Xenarthra es actualmente interpretado como uno de los cuatro grandes

grupos de mamiferos euterios (junto a Laurasitheria, Afrotheria, vy
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Euarchontoglires) (Novacek, 1992; Asher, 1999; Bininda-Emonds et al., 2007;
Meredith et al., 2011). Basados en datos moleculares, se destacan tres hipotesis
principales que explican sus relaciones: 1) Xenarthra seria el grupo hermano de
los demas placentarios (Epitheria; ver Shoshani y McKenna, 1998); 2) Afrotheria
seria el primer clado de placentarios en divergir, seguidos por Xenarthra como
grupo hermano de Boreoeutheria (i.e., Euarchontoglires + Laurasiatheria)
(hipotesis Exafroplacentalia; Waddel et al., 2001); y 3) un clado monofilético
conteniendo Xenarthra y Afrotheria seria el grupo hermano de Boreoeutheria
(hipotesis Atlantogenata; Waddel et al., 1999).

Mientras que la mayoria de los estudios de grandes conjuntos de datos
moleculares favorecen la hipoétesis Exafroplacentalia (Madsen et al., 2001;
Murphy et al., 2001 a, b; Waddell et al., 2001; Amrine-Madsen et al., 2003), los
analisis de subconjuntos de genes, secuencias de aminoacidos y el muestreo
mas extenso de taxones soportan la hipétesis Atlantogenata (Madsen et al.,
2001; Murphy et al., 2001 a, b; Delsuc et al., 2002; Douady y Douzery, 2003;
Hallstrom et al., 2007; Murphy et al., 2007; Prasad et al., 2008; Asher et al.,
2009; Asher y Helgen, 2010). No obstante, las relaciones entre Xenarthra y los
restantes mamiferos placentarios siguen actualmente bajo revisién (Gibb et al.,
2016).

Actualmente la condicion monofilética de Xenarthra esta sustentada por
caracteres moleculares (De Jong et al., 1985; Delsuc et al., 2001, 2004, 2012;
Murphy et al., 2001, 2007; Amrine-Madsen et al., 2003; Gibb et al., 2016) y

morfolégicos, como la presencia de articulaciones xenartrales (Engelmann,
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1985; Patterson et al.,, 1992; Gaudin, 1999), la fusién isquiosacral, porcion
esternal de las costillas osificadas y aquellas relacionadas a la denticion
(homodoncia, atelodoncia, reduccion o ausencia de esmalte, monofiodoncia y
euhipsodoncia), ademas de su baja tasa metabdlica (Engelmann, 1985; Gaudin,
1995, 1999, 2004; Rose et al., 2005; Gaudin y McDonald, 2008; Gaudin y Croft,
2015).

Xenarthra se divide en dos grandes grupos monofiléticos, Cingulata
(gliptodontes, armadillos, peltefilidos, paleopéltidos, pampatéridos vy
pachyarmatéridos) y Pilosa [Vermilingua (osos hormigueros) y Tardigrada
Latham y Davies, 1795 = Folivora sensu Delsuc et al., 2001 = Phyllophaga
sensu Farifia et al., 2003 (perezosos)] (Delsuc et al., 2004; McDonald et al.,
2008; Gaudin y Croft, 2015; Varela et al., 2018; Fernicola et al., 2018). En
cuanto al tiempo de divergencia, por medio de relojes moleculares se han
evaluado que Cingulata y Pilosa, habrian divergido hace cerca de 65 Ma,
(Delsuc et al., 2004, 2012), aunque hasta el momento no hay registros fosiles

que lo corroboren.

[11.4.1. Cingulata

Cingulata (Eoceno temprano—Reciente) presenta desde el punto de vista
morfolégico como principal sinapomorfia la presencia de una coraza cefalica
(que recubre la parte dorsal del craneo), una dorsal (cuya morfologia varia en
los distintos grupos de cingulados) y una armadura caudal (que puede estar

conformado por anillos y/o por un tubo caudal). La coraza dorsal, a su vez, esta
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compuesta por un alto nimero de osteodermos con diferentes grados de
relacion entre ellos, recubiertos externamente por escamas de tejido corneo (de
origen epidérmico) (Wetzel, 1985; Krmpotic et al., 2009, 2015; Chen et al., 2011,
Fernicola et al., 2018; Moura et al., 2019); a esto se suman la fusion del axis y
otras veértebras cervicales y la fusion a nivel distal y proximal de la tibia y fibula
(Gaudin y Wible, 2006; Zurita et al., 2016 a).

Los registros mas antiguos de Cingulata corresponden a su vez a los mas
antiguos para Xenarthra y corresponden a la familia Dasypodidae, presentando
el biocron mas extenso entre los xenartros acorazados (Eoceno temprano—
Reciente). El registro es de Riostegotherium yanei procedente del Eoceno
temprano de Itaborai (Rio de Janeiro, Brasil) (Bergqvist et al., 2004).

Tradicionalmente  Cingulata incluye las familias Dasypodidae,
Chlamyphoridae, Pachyarmatheriidae, Paleoapeltidae, Peltephilidae,
Pampatheriidae y Glyptodontidae (Scillato-Yané, 1980, 1982, 1986; McKennay
Bell, 1997; McDonald et al., 2008; Gois-Lima, 2013; Fernicola et al., 2018). Sin
embargo, recientes analisis filogenéticos (basados en datos moleculares) han
corroborado la monofilia de los Dasypodidae, separandolos en Dasypodinae por
un lado, Euphractinae, Tolypeutinae y Chlamyphorinae por el otro (Méller-Krull
et al., 2007; Delsuc et al., 2012). Estos estudios, junto con nuevas evidencias
moleculares, han llevado a proponer la divergencia temprana de los
Dasypodinae respecto del resto del clado (Delsuc et al., 2016; Gibb et al., 2016).
A su vez, Gibb et al. (2016) proponen dividir a Cingulata en dos familias,

Dasypodidae y Chlamyphoridae (que agrupa a Euphractinae, Tolypeutinae,
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Chlamyphorinae), incluyendo en esta Ultima a los gliptodontes como una
subfamilia (Glyptodontinae). Mas recientemente, Gaudin y Lyon (2017)
propusieron un esquema taxonomico diferente, en el que Cingulata estan
representados por las superfamilias Dasypodoidea (Dasypodidae) vy
Chlamyphoroidea (Glyptodontidae, Pampatheriidae, Euphractidae,
Chlamyphoridae y Tolypeutidae) bajo el argumento de que esta clasificacion
refleja la notable y extensa historia evolutiva que sufrieron Cingulata (Gaudin y

Lyon, 2017).

111.4.2. Pilosa

En cuanto a los perezosos (Folivora = Tardigrada = Phyllophaga)
(Eoceno tardio—Reciente) constituyen uno de los grupos mas caracteristicos de
mamiferos que habitaron el Cenozoico de América del Sur.

Desde el punto de vista morfolégico se encuentran caracterizados por la
presencia de una denticion reducida (monofiodontes), con su morfologia
simplificada (homodontes o euhipsodontes). El primer diente se interpreta como
caniniforme en Choloepus y en la mayoria de los ejemplares fésiles, como
Glossotherium y Lestodon, y ausente en Bradypus y fésiles como Mylodon. El
resto de la denticion son considerados molariformes (Naples, 1982). A nivel de
sus miembros posteriores las formas extintas presentan una serie de
modificaciones especializadas para su adaptacion a la locomocion terrestre
como: a) una fuerte torsion del fémur, b) rotacién lateral de la tibia y c)

modificacion del pie (pie pedolateral) (De Iullis, 2003). Esto lo diferencia de lo
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gue ocurre en los ejemplares actuales, que han adquirido adaptaciones en sus
miembros permitiéndole un comportamiento suspensor (Gaudin, 1995, 2004;
Nyakatura, 2012; Pujos et al., 2012, 2017)

El registro fehaciente mas antiguo del grupo corresponde a
Pseudoglyptodon del Eoceno tardio de Chubut, que consiste en una porcion de
la serie dentaria inferior, con dos molariformes (Simpson, 1948: Fig. 23), y
anteriormente interpretado como un Cingulata Glyptodontidae Glyptatelinae
(Glyptatelus fractus; ver McKenna et al., 2006). Los Folivora se hicieron mas
frecuentes en el registro fosil a partir del Oligoceno superior, adquiriendo una
mayor diversidad durante el Nedgeno, hasta finales del Pleistoceno o inicios del
Holoceno, momento en el que los perezosos de gran tamafio se extinguen junto
con los otros representantes de la megafauna (Vizcaino y Scillato-Yane, 1995;
McDonald, 1997; Gaudin y Croft, 2015).

La historia evolutiva de los perezosos se ha reconstruido principalmente a
partir de analisis filogenéticos de caracteres morfologicos, a partir de los cuales
surge la clasificacion que tradicionalmente incluye cuatro familias:
Megatheriidae, Megalonychidae, Nothrotheriidae y Mylodontidae, cuya monofilia
ha sido recientemente corroborada por diversos autores (ver Gaudin, 2004,
Gaudin y McDonald, 2008). En cuanto a sus representantes actuales, solo se
conocen dos géneros, Bradypus y Choloepus, cuyo origen difilético basado en la
evidencia molecular y morfolégica fue confirmado por numerosos estudios
(Gaudin, 1995, 2004; Greenwood et al., 2001; Buckley et al., 2015). Bradypus

incluido en Bradypodidae, es el grupo hermano de los demas perezosos, y
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Choloepus en Megalonychidae (Gaudin, 2004). Sin embargo, sus relaciones aun
siguen siendo debatidas.

Recientemente, Delsuc et al. (2019) y Presslee et al. (2019) a base de
estudios sobre ADN antiguo y paleoproteinas, respectivamente, sugieren un
nuevo marco taxonomico para los perezosos (Folivora) identificando ocho
familias distintas. Algunos de estos linajes corresponden a familias tradicionales:
Bradypodidae, Mylodontidae, Megatheriidae y Nothrotheriidae. Por otra parte
estos autores indican que los Megalonychidae deben dividirse en familias
distintas en las que Megalonychidae incluye solo a Megalonyx y a los géneros
significativamente relacionados, y Choloepodidae al género Choloepus. A su
vez, proponen elevar las tribus Acratocnini y Parocnini al nivel familia en
Acratocnidae y Parocnidae, teniendo como referencia el tiempo de divergencia
con respecto a las otras familias. Y por ultimo, reorganizan las familias en tres
superfamilias: Megalocnoidea (Acratocnidae y Parocnidae), Mylodontoidea
(Mylodontidae 'y  Choloepidae) y  Megatherioidea  (Megatheriidae,

Megalonychidae, Nothrotheriidae y Bradypodidae).
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IV. Marco geografico, geoldgico y estratigrafico

IV.1. Contexto geogréfico

Los restos fésiles asignados a Xenarthra y considerados en esta Tesis
Doctoral (ver apéndice 1) provienen de dos localidades fosiliferas: Casira y
Calahoyo, ubicadas en el departamento de Santa Catalina, al noroeste de la
provincia de Jujuy (Argentina). Ambas se ubican en la Puna septentrional, en el

limite entre Argentina y Bolivia, en una depresion al norte del Bolson Laguna de

los Pozuelos (Fig. 4.1).
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depositos clasticos (Ordovicico) (Mioceno-Plioceno)
Figura 4.1. Ubicacién geografica de las localidades bajo estudio. a) Mapa de
América del Sur y del noroeste de Republica Argentina, donde se ubican las

localidades bajo estudio; 2) Contexto geoldgico del area de estudio, Calahoyo y

Casira, al norte del Bols6n Laguna de los Pozuelos.
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Calahoyo

Se sitta en las inmediaciones de la localidad de Calahoyo a 43 km al
oeste de la ciudad de La Quiaca. El area de estudio se encuentra comprendida

en las coordenadas 22°0120,4"S - 22°01'41,3"S y 65°51'14,4"0 -

65°50'50,8"0, actualmente ubicado a 3.639 m s.n.m.

Figura 4.2. Localidad fosilifera de Calahoyo. a) Vista satelital, b) area de trabajo.

Casira

Se sitla en las inmediaciones de la localidad de Casira ubicada sobre la
ruta provincial 76, a 51 km al oeste de La Quiaca. El area de estudio se
encuentra comprendido en las coordenadas 21°57'30,5"S - 21°58'40,2"S y

65°55'06,3"0 - 65°54'19,4"0, y actualmente ubicado a 3.684 m s.n.m.

Figura 4.3. Localidad fosilifera de Casira. a) Vista satelital, b) area de trabajo.
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IV.2. Marco Geoldégico y Estratigrafico

En el marco de esta Tesis Doctoral se han analizado y descripto las
caracteristicas de las unidades litoestratigraficas presentes en el area de
estudio, con el objeto de elaborar perfiles estratigraficos de referencia para el
sector, y poder asignar los depdsitos a alguna de las formaciones mencionadas
por los diferentes autores (Rubiolo et al., 2003; Camacho y Kulenmeyer, 2017
Zurita et al., 2017).

Durante los trabajos de campo realizados en los afios 2017 y 2018 se
llevaron a cabo perfiles estratigréficos (Fig. 4.4) en diferentes sectores de las

localidades fosiliferas de Calahoyo y Casira (sensu Camacho et al., 2015 a).
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Figura 4.4. Columnas estratigraficas de

los diferentes sectores de las

localidades fosiliferas de Calahoyo y Casira, mostrando la ubicacién precisa de los

especimenes recuperados. En color rojizo Formacion nov., en amarillo Formacion

Tafna.
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En Calahoyo, se encuentra una sucesion sedimentaria de caracteristicas
particulares que no puede ser referida con certeza a ninguna de las
Formaciones reconocidas en el sector, por lo cual es citada aqui como
Formacion nov. La seccion inferior de esta sucesion tiene un espesor de 6 my
estad conformada principalmente por sedimentitas, arenisca-limosa, masivos 0
con laminacién débil, de coloracion rojiza, interpretados como depésitos de
corrientes de lodo. Intercalados entre los mismos se encuentran varios niveles
de conglomerados matriz soportados, que representarian eventos de crecida.
La asociacion de facies permite interpretar un ambiente de abanico aluvial
distal. Cerca de la base de la sucesion se observlo la presencia de una
crotovina atribuible a mamiferos de mediano tamafio. Hacia el tope de la
seccion se encuentra un nivel de sedimentitas limosas con presencia de

concreciones carbondticas, interpretada como un paleosuelo.
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Figura 4.5. Detalles de la seccion inferior de la Formacién nov., localidad

fosilifera de Calahoyo. a) Tramo de la seccion inferior de la sucesion sedimentarios
presentes en la localidad fosilifera de Calahoyo. b) Detalle sector nivel fosilifero
Stenotatus planus. c) Fracturaciones en la depdsitos. d) Crotovina. Abreviatura: NF,
Nivel Fosilifero.

Desde un punto de vista estructural, los niveles se encuentran buzando
al noreste, y en algunos sectores la secuencia presenta fallas normales

correspondientes a eventos de distencion. Los restos de vertebrados fésiles se

encuentran en las areniscas-limosas y corresponden casi en su totalidad a
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microvertebrados  (principalmente fragmentos mandibulares); algunas
excepciones estan representadas por unos restos indeterminados de un
vertebrado de mediado tamafio y la presencia de algunos taxones, entre ellos
el Dasypodidae Stenotatus (ver Capitulo V).

Hacia el sur de estos depositos, se encuentra la seccién superior y
principal de esta sucesion, la cual esta separada de la antes descripta por una
discordancia angular. Esta seccion se encuentra conformada principalmente
por sedimentos finos areniscas-limosas masivos, de geometria tabular, aunque
también se observan algunos niveles donde se puede identificar estratificacion
planar y entrecruzada. Hacia la base de esta seccion se encuentran varios
niveles de conglomerados matriz soportados. Por encima de los cuales estan
presentes los principales niveles fosiliferos de esta seccién, los que
corresponden a niveles limoarenosos, masivos, los cuales en algunos sectores
presentan desarrollo de estructuras pedogenéticas (e.g. concreciones
carbonéticas) y trazas de invertebrados (cf. Coprinisphaera). Los restos fésiles
en este sector corresponden a micromamiferos y mamiferos de mediado
tamafo. Por encima de estos niveles fosiliferos se encuentra un conjunto de
niveles areno-limosos y limo-arenosos, de matriz tobacea, de color grisaceo
blanquecino que constituyen un nivel guia de referencia para el sector por su
amplia extension areal. A continuacion de estos se encuentra un conjunto de
niveles limosos y areno-limosos rojizos, entre los cuales se intercalan depdsitos
con estratificacion planar y entrecruzada, como asi también algunas crotovinas.
La estructura de toda la secuencia de esta seccion se encuentra plegada, de

rumbo N-NE, con una inclinacién de 35-41° en sus flancos (Camacho et al.,
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2015 b). Entre los restos de vertebrados recuperados de estos sedimentos se

encuentra Macrochorobates (ver Capitulo V).

Figura 4.6. Detalles de la seccion superior de la Formacién nov., localidad
fosilifera de Calahoyo. a) Vista general de la seccion sedimentaria superior de la
“cuenca” de Calahoyo. b) Crotovina. c) Areniscas limosas con laminacion horizontal. d)
Sitio fosilifero de la secuencia, en donde se observan concreciones carbonaticas. e)
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nivel limoso interpretado como un paleosuelo, en el cual ademas se encuentran trazas

de invertebrados f) Nivel fosilifero. Abreviatura: NF. Nivel fosilifero

Hacia el sector sur y oeste de la cuenca y cubriendo, en aparente
concordancia los depodsitos de la Formacion nov., se distingue el miembro
inferior de la Formacion Tafna en donde se encuentran mas de 50 m de
potentes depdsitos de brechas matriz soportados, con clastos angulosos,
matriz areno-limosa, estratificacion grosera, en estratos de entre 1 y 1,5 m,
intercalados con niveles de areniscas-limosas, una asociacion tipica de flujos
de escombros y flujos hiperconcentrados en ambientes de abanicos aluviales
con altas pendientes. A diferencia de los depdsitos anteriores, en estos
depdsitos los restos de vertebrados registrados comprenden especies de

mediano a gran tamafio como Eosclerocalyptus y Pyramiodontherium (ver

Capitulo V).

Figura 4.7. Detalles del miembro inferior de la Formacion Tafna, “cuenca” de

68



IV. Marco geografico, geoldgico y estratigrafico Quifiones Sofia I. 2020

Calahoyo. a) Depésitos de brechas del miembro inferior de la Formacion Tafna

expuestos en la “cuenca” de Calahoyo, con detalle de los mismos (b y c).

En la localidad fosilifera de Casira (sensu Camacho et al., 2015 a) se
expone un amplio depdsito, de mas de 30 m de potencia, formada
principalmente por estratos tabulares de sedimentitas finas, areniscas finas a
muy finas con laminacion entrecruzada y horizontal, en los cuales se intercalan
algunos niveles de areniscas conglomeradicas y conglomerados matriz
soporte, y tobas y tufitas de variable espesor, que corresponden al miembro
superior de la Formacion Tafna definida como tal por Zurita et al (2017). Los
principales niveles fosiliferos corresponden en su mayoria a niveles finos, en
los cuales también se observa una abundante bioturbacion en forma de
rizotubulos. Las tobas y tufitas se distribuyen a lo largo de toda la sucesion o
deposito sedimentaria, mientras algunas alcanzan menos de 5 cm de espesory
escasa representacion areal, la mas importante, de aproximadamente 1 m de
espesor, se encuentra cerca del techo de la unidad. Estas unidades se
corresponden con ambientes propios de las areas mas distales de un sistema
aluvial, pudiendo interpretarse como una combinacion de formas edlicas con
otros tipicamente aluviales como flujos torrenciales en manto y amplias llanuras
de inundacién. Toda la sucesion se encuentra cubierta por depadsitos clasticos

de probable edad Cuaternaria suprayaciendo mediante discordancia erosiva.
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Cuaternario v
Forfmaciomiaima A

Figura 4.8. Depositos sedimentarios expuestos en la localidad fosilifera de
Casira. La linea blanca en las dos primeras imagenes (a y b) marca el limite entre la

seccion superior de la Formacién Tafna y los depdsitos cuaternarios. La flecha indica
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el nivel de toba superior. ¢) Uno de los niveles fosiliferos, d) detalle de la laminacién

entrecruzada en el sector, y e) bioturbacion de los niveles.

Los restos recuperados de estas unidades corresponden desde micro a
megamamiferos, los cuales pueden encontrarse aislados o completamente
articulados, con un excelente grado de conservacion. Desde el punto de vista
estructural, la secuencia se encuentra practicamente horizontal a ligeramente
inclinadas (~10°). Algunos de los registros de taxones presentes en esta
secuencia son Simomylodon (ver Capitulo V) asociados a Posnanskytherium

(Notoungulata, Toxodontidae) y Praectenomys (Rodentia, Octodontidae).

Figura 4.9. Distintos tipos de depoésitos piroclasticos presentes en la localidad

fosilifera de Casira. a) tufitas, b) tobas.
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V. Resultados

V.1. Resultados Sistematicos

Los linajes de xenartros estudiados en esta Tesis corresponden a
cingulados (Cingulata) y perezosos terrestres (Folivora) pertenecientes a la
coleccion paleontologica del Museo de Geologia, Mineralogia y Paleontologia del
Instituto de Geologia y Mineria de la Universidad Nacional de Jujuy, San Salvador
de Jujuy, Jujuy.

En este apartado se lleva a cabo la descripcion y determinacién taxonémica
de los materiales obtenidos durante las camparfias realizadas en el marco de este
trabajo de Tesis doctoral. Ademas de la revision de las asignaciones previas
realizadas por Zurita et al. (2017), a su vez, se justifica detalladamente las
determinaciones, siguiendo las ultimas revisiones sisteméticas disponibles para

cada uno de los taxones estudiados.

Sistematica Paleontoldgica

Clase Mammalia Linnaeus, 1758

Orden Xenarthra Cope, 1889.

Suborden Cingulata llliger, 1811

Familia Dasypodidae Gray, 1821

Subfamilia Euphractinae Winge, 1923
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Tribu Eutatini Bordas, 1933

Género Stenotatus Ameghino, 1891

Sinonimia

Euphractus: Ameghino, 1887: 26 (partim, nec Euphractus Wagler, 1830: 36).

Dasypus: Ameghino, 1889: 864 (partim, nec Dasypus Linné, 1758: 50).

Prodasypus Ameghino, 1894: 428.

Especie tipo: Stenotatus karaikensis Ameghino, 1891 b: 26.

Especies incluidas: Stenotatus patagonicus (Ameghino, 1887), Stenotatus
hesternus (Ameghino, 1889), Stenotatus ornatus (Ameghino, 1897), Stenotatus

centralis (Ameghino, 1902), y Stenotatus planus Scillato-Yané y Carlini, 1998.

Distribucion geogréfica y cronoldgica

En Argentina Stenotatus fue registrado en la Formacion Deseado (SALMA
Deseadense) en las provincias de Santa Cruz y Chubut (Ameghino, 1897); en la
Formacion Sarmiento (SALMA Colhuehuapense), provincia de Chubut (Ameghino,
1902); Formacién Chichinales (SALMA Colhuehuapense) provincia de Rio Negro
(Barrio et al., 1989); Formacion Santa Cruz (SALMA Santacrucense) provincia de
Santa Cruz (Scott, 1903; Vizcaino et al., 2006); Formacién Collon-Cura (SALMA
Colloncurense) en las provincias de Neuquén y Rio Negro (Roth, 1898) y para el

SALMA Santacrucense de Patagonia Argentina (Gonzalez-Ruiz, 2010).
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Fuera de Argentina, Stenotatus tiene registros en dos localidades al sur de
Bolivia, Cerdas (Mioceno inferior—medio, 16,3-15,1 Ma) (ver Croft et al., 2009,
2016) y Nazareno (No se sabe la edad exacta pero se sugiere una edad similar a
Cerdas, Mioceno medio, ca. 16-15 Ma) (ver Oiso, 1991; Croft y Anaya, 2020) y al
norte de Chile, en la Formacion Chucal en localidad de Chucal (SALMA

Santacrucense) (ver Croft et al., 2004, 2007).

Stenotatus planus

(Figura 5.1; Apéndice 2.A-B)

Material referido: JUY-P-0091, hemimandibula izquierda y cinco osteodermos

moviles.

Procedencia estratigrafica y geografica: seccion inferior de la Formacion nov.

localidad fosilifera de Calahoyo, provincia de Jujuy, noroeste de Argentina.

Descripcién y comparacion

Hemimandibula. La hemimandibula izquierda posee una longitud maxima
de 40 mm y su borde ventral es levemente convexo. El margen anterior del
proceso coronoideo se encuentra a nivel del dltimo molariforme, como en
Ringueletia simpsoni (Scillato-Yane, 1982 lam. 13), y a diferencia de Proeutatus
deleo (MACN-A 4800-4802) y Proeutatus oenophorum (MACN-A 4772-4795) en
los que el proceso coronoide se eleva por detras del mfl0. En vista oclusal (Fig.

5.1 a), se observa que la rama horizontal es estrecha y presenta un
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adelgazamiento marcado hacia la region sinfisiaria. La serie dentaria tiene una
longitud de 33 mm y esta constituida por diez molariformes que tienen su eje
mayor paralelo a la direccion que la serie dentaria. Los mfl al mf4 son pequefios y
lateralmente comprimidos, aumentando de tamafio desde el mf5 al mf8. A partir
del mf9, los dos ultimos molariformes muestran una reduccion gradual. Los seis
molariformes posteriores (mf5-mf10) tienen la superficie oclusal subeliptica a
subrectangular, como en Stenotatus patagonicus (MACN 4872, Gonzalez-Ruiz,
2010 lam 17) y Eutatus (Vizcaino y Bargo, 1998 Fig. 2), y a diferencia de
Proeutatus deleo (MACN-A 4800-4802), Proeutatus oenophorum (MACN-A 4772-

4795), en los que son subtriangulares a bilobados (Fig. 5.1. b).

Osteodermos. Los osteodermos son asignados a la tribu Eutatini por la
presencia de grandes forAmenes piliferos en el margen posterior (ver Scillato-
Yané, 1977, 1982; Carlini y Scillato-Yané, 1999; Soibelzon et al., 2010 entre
otros). Cada osteodermo (Fig. 5.1 c) presenta en su superficie expuesta una figura
central que ocupa toda la porcién caudal, en tanto que los foramenes piliferos del
margen posterior se disponen en una sola hilera y varian en nimero de cuatro a
seis, como en Stenotatus ornatus (MACN-A 11073), Stenotatus planus (MLP 91-I-
10-54), Stenotatus hesternus (MACN-A 871-878, MACN 4873) y Chasicotatus
peiranoi (PVL 4796); estas caracteristicas lo diferencian de Ringueletia simpsoni
(MACN 10232, MLP-PV 07-V-3-12), en el que la figura central esta interrumpida
en la parte anterior por la presencia de dos figuras laterales y con los foramenes
piliferos dispuestos en dos hileras claramente diferenciadas. A su vez, la superficie
de los osteodermos del material JUY-P-0091 es similar a la de Stenotatus ornatus
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(MACN-A 11073), Stenotatus planus (MLP 91-1-10-54) y Chasicotatus peiranoi
(PVL 4796), diferenciandose de Doellotatus inornatus (MACN 7946), Doellotatus
chapadmalensis (MACN 6263), Paraeutatus distans (MACN-A 7972-7974) y
Proeutatus oenophorum (MACN-A 4772-4795), Proeutatus deleo (MACN-A 4800-
4802) los cuales se caracterizan por una evidente rugosidad (Ameghino, 1891 a;
Scillato-Yanée, 1982; Urrutia et al., 2008). Ademas, el area que separa la porcion
craneal de la porcion caudal (depresion transversa) presenta numerosas
rugosidades y surcos irregulares, como en Stenotatus patagonicus (MACN-A
4874-4875), Stenotatus ornatus (MACN-A 11073), Stenotatus planus (MLP 91-I-
10-54), Stenotatus hesternus (MACN-A 871-878, MACN 4873), y difiriendo de
Chasicotatus, que exhibe una regién lisa (PVL 4796, Scillato-Yané et al., 2010 Fig
10). Este conjunto de caracteres permite asignar el ejemplar JUY-P-0091 al
género Stenotatus. Dentro de las distintas especies descriptas para el género,
algunos caracteres muestran una similitud con S. planus (MLP 91-1-10-54), tales
como el nimero de fordmenes piliferos (entre 4 a 6), a diferencia de S. ornatus
(MACN-A 11073), S. centralis (MACN 11753), S. hesternus (MACN-A 871-878,
MACN 4873) y S. patagonicus (MACN-A 4874-4875), que presentan de 2 a 4
foramenes de gran tamafio. Los surcos longitudinales presentan pequefios
foramenes en la superficie externa, como en S. patagonicus (MACN-A 4874-4875)
y S. planus (MLP 91-I-10-54), pero no son tan conspicuos como en S. hesternus
(MACN-A 871-878, MACN 4873). En algunos osteodermos se observa la
presencia de surcos poco marcados como en S. planus (MLP 91-1-10-54),

diferente a lo observado en S. patagonicus (MACN-A 4874-4875), en la que estos
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surcos estan orientados en forma oblicua con respecto al eje longitudinal de la
figura lateral, dividiéndola en dos figuras mas pequefas. Sin embargo, el analisis
comparativo de las caracteristicas observadas en JUY-P-0091 sugiere una
marcada similitud con aquellos osteodermos descriptos por Croft et al. (2009,
2016) (UATF-V-000869) y reconocidos como Eutatini gen. et sp. nov. provenientes
del Mioceno medio (ca. 16 Ma) de la localidad de Cerdas (Bolivia). Ambos
especimenes comparten la siguiente combinacion de caracteres: a) una sola hilera
de grandes forAmenes piliferos (generalmente 4-6) a lo largo del margen posterior;
b) dos surcos longitudinales y dos pares de surcos transversales definiendo una
figura central alargada y dos pares de figuras periféricas; c) pequefios foramenes

en los surcos longitudinales (3 o 4 pares).

Observaciones. Por lo expuesto anteriormente el ejemplar JUY-P-0091 es
similar al material proveniente de Cerdas y que fue asignado originalmente a
Stenotatus planus por Croft et al. (2009). Sin embargo, recientemente Croft et al.
(2016) reasignaron el ejemplar UATF-V-000869, sugiriendo que corresponderia a
Eutatini, gen. et sp. nov. Si bien el ejemplar (JUY-P-0091) ya fue descrito y
figurado en una publicacion previa (Quifiones et al., 2019), como Stenotatus, al
contar con mayor informacién se pudo llevar a cabo una mejor comparacion con
otros materiales, lo que permitio avanzar en la determinacion. En consecuencia,
las observaciones llevadas a cabo en este trabajo sugieren lo siguiente: a) ambos
materiales corresponden a Stenotatus; b) la combinacion de caracteres indica que

corresponden a la misma entidad especifica; c) los caracteres compartidos
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sugieren que ambos (JUY-P-0091 y UATF-V-000869) corresponden a la especie

Stenotatus planus.

a < b .
mf3 mf4 mf5 mfé mf7 mf8 mf9 mf10 p :
. - L _,_,.,l ,( “’ - = p 5
— ﬁ%\‘_‘\ S
fm rmh

Figura 5.1. Hemimandibula y osteodermos de Stenotatus planus (JUY-P-0091).
Hemimandibula izquierda en vista: a) oclusal; b) lateral, respectivamente y c)
osteodermos moviles. Abreviaturas: a.mf, alveolo de molariforme; Dt, depresion
transversal; fm, foramen mentoniano; fp, foramen pilifero; fse, foramen de la superficie
externa; mf, molariforme; Pc, porcion caudal; Pcr, porcion craneal; rmh, rama mandibular

horizontal. Escala: 20 mm.
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Eutatini indet.

(Figura 5.2; Apéndice 2.B)

Material referido: JUY-P-0171, fragmento de coraza dorsal compuesto por tres

hileras de osteodermos moviles.

Procedencia estratigrafica y geografica: seccion superior de la Formaciéon nov.

localidad fosilifera de Calahoyo, provincia de Jujuy, noroeste de Argentina.

Descripcién y comparaciéon

Osteodermos. Los osteodermos son asignados a la tribu Eutatini por la
presencia de grandes foramenes piliferos en el margen posterior (ver Scillato-
Yané, 1977, 1982; Carlini y Scillato-Yané, 1999; Soibelzon et al., 2010) y la figura
central de los osteodermos menos estrecha que en los Euphractini (Scillato-Yané,
1982). Cada osteodermo presenta en su superficie expuesta una figura central que
ocupa toda la porcion caudal como en Stenotatus ornatus (MACN-A 11073),
Stenotatus planus (MLP 91-1-10-54), Stenotatus hesternus (MACN A871-878,
MACN 4873) y Chasicotatus peiranoi (PVL 4796), diferente de Ringueletia
simpsoni (MACN 10232, MLP-PV 07-V-3-12) en el que la figura central esta
interrumpida en la parte anterior por la presencia de dos figuras laterales. A su
vez, se observa la presencia de 3 o0 4 surcos, orientados en forma oblicua al eje
longitudinal de la figura lateral, dividiéndola en 4 o 5 figuras mas pequefias, siendo
una caracteristica que lo diferencia de Stenotatus ornatus (MACN-A 11073),

Stenotatus planus (MLP 91-1-10-54), S. centralis (MACN 11753), S. hesternus
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(MACN-A 871-878, MACN 4873) y S. patagonicus (MACN-A 4874-4875),
Doellotatus inornatus (MACN 7946), Doellotatus chapadmalensis (MACN 6263),
Chasicotatus peiranoi (PVL 4796), Ringueletia simpsoni (MACN 10232, MLP-PV
07-V-3-12), Paraeutatus distans (MACN-A 7972-7974), Proeutatus oenophorum
(MACN-A 4772-4795) y Proeutatus deleo (MACN-A 4800-4802), en tanto que los
foramenes piliferos del margen posterior se disponen en una sola hilera y en
namero de dos a cuatro, diferente a Doellotatus, Ringueletia, Chasicotatus,
Paraeutatus y Proeutatus. Por otra parte, los osteodermos de JUY-P- 0171
exhiben una superficie lisa como en Stenotatus ornatus (MACN-A 11073),
Stenotatus planus (MLP 91-1-10-54), S. centralis (MACN 11753), S. hesternus
(MACN-A 871-878, MACN 4873) y S. patagonicus (MACN-A 4874-4875) y
Chasicotatus peiranoi (PVL 4796), diferenciandose de Doellotatus inornatus
(MACN 7946), Doellotatus chapadmalensis (MACN 6263), Ringueletia simpsoni
(MACN 10232, MLP-PV 07-V-3-12), Paraeutatus distans (MACN-A 7972-7974),
Proeutatus oenophorum (MACN-A 4772-4795) y Proeutatus deleo (MACN-A 4800-
4802) que muestran una evidente rugosidad en su superficie. Ademas, el area que
separa la porcion craneal de la porcién caudal (depresion transversa) esta muy
reducida y presenta numerosas rugosidades, como en Stenotatus, y difiriendo de

Chasicotatus que exhibe una region lisa.

Observaciones. Este ejemplar presenta la siguiente combinacion de
caracteres: (1) una sola fila de grandes forAmenes piliferos de gran tamafo
(generalmente 2-4) a lo largo del margen posterior; y (2) dos surcos longitudinales
y tres o cuatro pares de surcos transversales que definen una figura central
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alargada y cuatro o cinco pares de figuras periféricas. En consecuencia, el
espécimen JUY-P-0171 se diferencia de otros géneros ya reconocidos en Eutatini.
La combinacion de caracteres observados indica que este material podria

corresponder a un nuevo taxén dentro de los Eutatini.

Pcr

Pc

Figura 5.2. Osteodermos de Eutatini indet. (JUY-P-0171). Osteodermos moviles.
Abreviaturas: Dt, depresion transversal; fp, foramen pilifero; fse, foramen de la superficie

externa; Pc, porcion caudal; Pcr, porcion craneal. Escala: 20 mm.
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Tribu Euphractini Winge, 1923

Genero Macrochorobates Scillato-Yané, 1980

Especie tipo: Proeuphractus scalabrinii Moreno y Mercerat, 1891.

Especies incluidas: Macrochorobates scalabrinii (Moreno y Mercerat, 1891) y

Macrochorobates chapalmalensis (Ameghino, 1908).

Distribucion geogréficay cronologica

Macrochorobates scalabrinii se registra en la Formacion Andalhuala,
provincia de Catamarca (ver Marshall y Patterson, 1981; Bossi et al., 1987,
Esteban y Nasif, 1996; Esteban et al., 2001). Las dataciones radiométricas
existentes para esta unidad estiman una antigiiedad cercana a los 7,14-5,65 Ma
(ver Marshall y Patterson, 1981; Latorre et al., 1997; Reguero y Candela, 2011,
Bonini et al., 2017). Esta especie también ha sido citada para la Formacion Cerro
Azul (Piso/Edad Huayqueriense) en la provincia de Buenos Aires (Scillato-Yané,
1980, 1982); en la Formacién Cerro Azul en la provincia de La Pampa (Esteban et
al., 2001 y Urrutia et al., 2008); Formacion Salicas, provincia de La Rioja (Tauber,
2005; Brandoni et al.,, 2012); Formacion Las Flores, provincia de San Juan
(Contreras, 2007, Contreras et al.,, 2013), en donde el nivel portador de M.
sacalabrinii tienen una edad comprendida entre los 6,9 Ma y 6,3 Ma (Ré et al.,
2003, p. 44) y en las formaciones Huayquerias (edad U/Pb 5,84 + 0,41Ma,
Mioceno superior) y Tunuyan (Plioceno), provincia de Mendoza (Romano-Mufioz y

Esteban, 2019), donde los autores han propuesto la extension del biocrén de M.
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scalabrinii. Por otro lado, Macrochorobates chapalmalensis ha sido registrada en
la Formacién Cerro Azul (Piso/Edad Huayqueriense) provincia de La Pampa
(Urrutia et. al., 2008); formaciones Monte Hermoso y Chapadmalal (Piso/Edad
Montehermosense y Piso/Edad Chapadmalalense) provincia de Buenos Aires y
Formacion Uquia, (Plioceno superior—Pleistoceno inferior), provincia de Jujuy

(Scillato-Yané, 1982).

Macrochorobates scalabrinii (Moreno y Mercerat, 1891) Scillato-Yané, 1980

(Figura 5.3-5.4; Apéndice 2.B)

Sinonimia

Proeuphractus scalabrinii Moreno y Mercerat, 1891, p. 226.

Macrochorobates scalabrinii, Scillato-Yané, 1980, p. 26.

Holotipo: MLP? perdido (ver Mones, 1986), osteodermos de la coraza dorsal,
Valle de Santa Maria, provincia de Catamarca, Argentina; ‘Araucanenese’

(Mioceno superior—Plioceno inferior).

Materiales referidos: JUY-P-0090, 3 osteodermos del escudo cefalico, 8
osteodermos de las bandas mdviles, 2 osteodermos fijos, 2 osteodermos del
escudo pélvico, 2 osteodermos del estuche caudal. JUY-P 33, dos osteodermos

moviles completos, y un fragmento de otro.

Procedencia estratigrafica y geografica: Seccidon superior de la Formacion nov.

localidad fosilifera de Calahoyo, provincia de Jujuy, noroeste de Argentina
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Descripcion y comparacion

Osteodermos. Los osteodermos del escudete cefalico presentan un
contorno que varia desde rectangular a romboidal. Son osteodermos de superficie
expuesta lisa y convexa. Por otro lado, los osteodermos moviles de la coraza
dorsal son de contorno rectangular y con un gran didmetro antero-posterior. Cada
osteodermo presenta una porcion craneal en forma de tecla. En el area que
separa la porcion craneal de la porcion caudal, depresion transversa, se
evidencian numerosas rugosidades. A su vez, en la porcion caudal se distingue
una figura central elevada en sentido longitudinal al eje mayor del osteodermo, con
una desviacion lateral hacia el margen externo en la porcion distal, como en
Macrochorobates (Contreras et al., 2013 Fig. 2), Chorobates villosissimus (MACN
2940) Chorobates recens (Carlini y Scillato-Yané, 1995 Fig 1), y diferente de la
figura central plana anteriormente y elevada posteriormente de Paraeuphractus y
la totalmente plana y sin desviacion de Euphractus (ver Scillato-Yané, 1982). Esta
figura central esta delimitada por dos surcos anchos, presentando numerosos
foramenes de pequefio tamafio en la superficie externa, como en
Macrochorobates (Contreras et al., 2013 Fig. 2) y Chorobates villosissimus (MACN
2940; Urrutia et al., 2008 Fig. 2.1) Chorobates recens (Carlini y Scillato-Yané,
1995 Fig 1). Las figuras laterales estan menos elevadas que la central, siendo
estas a su vez ligeramente planas como en Macrochorobates (Contreras et al.,
2013 Fig. 2), Chorobates villosissimus (MACN 2940; Urrutia et al., 2008 Fig. 2.1)
Chorobates recens (Carlini y Scillato-Yané, 1995 Fig 1); esto lo diferencia de
Proeuphractus limpidus (Urrutia et al., 2008 Fig. 2.1) en los que las figuras
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laterales son convexas y mas elevadas que la figura central (Scillato-Yane, 1982).
En algunos osteodermos se observa la presencia de surcos poco marcados y
orientados en forma oblicua al eje longitudinal de la figura lateral, dividiéndola en
dos figuras mas pequefias, una anterior y otra posterior, como en
Macrochorobates (ver Moreno y Mercerat, 1891 y Contreras et al., 2013 Fig. 2),
Chorobates (Carlini y Scillato-Yané, 1995 Fig. 1), Proeuphractus (Urrutia al., 2008
Fig. 2.1) y Macroeuphractus (Urrutia et al., 2008 Fig. 2.1). Los foramenes
marginales se ubican en una sola fila, tanto en el margen posterior como en
ambos margenes laterales, como en Proeuphractus (Esteban et al. 2003 Fig. 3 c;
Urrutia et al., 2008 Fig. 2.1) y Macroeuphractus (Mones y Mehl, 1990 lam. 3;
Esteban et al. 2003 Fig. 3 a, b); esto lo diferencia de Chorobates villosissimus
(MACN 2940; Urrutia et al., 2008 Fig. 2.1) Chorobates recens (Carlini y Scillato-
Yané, 1995 Fig 1) en el que se observa una sola fila de perforaciones piliferas en
el margen posterior y lateral externo y de Paraeuphractus (MLP 29-1V-15-22) en el
gue existe una doble fila de perforaciones sobre el borde posterior (Scillato-Yané,
1982).

Los osteodermos fijos son de contorno subhexagonal. A nivel de la
superficie expuesta se caracterizan por la presencia de una figura central alargada
y levemente convexa, con una fuerte desviacion dirigida hacia el margen lateral
externo, como en Chorobates (Carlini y Scillato-Yané, 1995 Fig. 1),
Macrochorobates (Contreras et al., 2013 Fig. 3) y Proeuphractus (Urrutia et al.,
2008 Fig. 2.1), y a diferencia de Euphractus en el que la figura es plana y sin

desviacion (ver Scillato-Yané, 1982). La figura central se encuentra rodeada por
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figuras periféricas levemente convexas, como en Macrochorobates (Contreras et
al., 2013 Fig. 3); esto lo diferencia de las figuras muy convexas y globosas de
Proeuphractus (Urrutia et al., 2008 Fig. 2.1) y Chorobates (Carlini y Scillato-Yané,
1995 Fig. 1). Estas figuras periféricas estan delimitadas por surcos caracterizados
por la presencia de numerosos foramenes en la superficie externa, como en
Macrochorobates, Chorobates y Proeuphractus (ver Scillato-Yané, 1982; Carlini y
Scillato-Yané, 1995; Urrutia et al., 2008). Los foramenes marginales son
numerosos y dispuestos en una sola fila, tanto en el margen posterior como en
ambos margenes laterales, como en Macrochorobates (Contreras et al., 2013 Fig.
3) y Proeuphractus (ver Scillato-Yané, 1982; Urrutia et al.,, 2008 Fig. 2.1), y a
diferencia de Chorobates en el que las perforaciones se encuentran en el margen
posterior y lateral externo (ver Scillato-Yané, 1982; Carlini y Scillato-Yané, 1995
Fig 1) y Paraeuphractus con las perforaciones sobre el borde posterior, numerosas
y en doble fila (ver Scillato-Yané, 1982). Los osteodermos semi-moviles del
escudo pélvico presentan el mismo disefio que los osteodermos maviles. A nivel
del margen posterior y en ambos laterales se observan numerosas perforaciones
piliferas dispuestas en una sola fila. Finalmente, los osteodermos de la armadura
caudal varian de romboidales a pentagonales y de superficie expuesta lisa. En su
region posterior presentan entre 1y 2 forAmenes.

Observaciones. El conjunto de caracteres propuestos permite asignar los
materiales JUY-P-0090 (Fig. 5.3) y JUY-P-0033 (Fig. 5.4) al género
Macrochorobates. En relacion a la asignacion especifica, a pesar de que la

ornamentacion general de los osteodermos de Macrochorobates scalabrinii (ver
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Contreras et al., 2013) y M. chapalmalensis (MACN 5285, MMP 166-S) son
similares, es posible reconocer diferencias que justifican su asignacion a la
primera especie. Los osteodermos JUY-P-0090 y JUY-P-0033 (descripto
previamente por Zurita et al., 2017, asignado a M. chapadmalensis). se diferencian
de M. chapalmalensis por presentar: a) mayor tamafo; b) figura central de los
osteodermos moviles con una terminacion en &angulo menos agudo hacia
posterior; y c) figuras periféricas de los osteodermos fijos mas convexas. A su
vez,, al contar con materiales mas completos ahora se lo puede asignar con
presicion a M. scalabrinii, como ya fue expuesto por Moreno y Mercerat (1891) y
Contreras et al. (2013), otras dos caracteristicas propias de M. scalabrinii y
observadas en estos ejemplares son: a) en algunos osteodermos moéviles se
observa la presencia de surcos muy suaves, poco profundos y apenas
distinguibles que dividen las figuras laterales en dos; b) perforaciones piliferas
sobre ambos margenes laterales y el margen posterior, dispuestas en una sola fila

y en numero variable.
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Figura 5.3. Osteodermos de Macrochorobates scalabrinii (JUY-P-0090). a)
osteodermos moviles del escudo dorsal; b) osteodermos pélvicos del escudo dorsal; c)
osteodermos fijos del escudo dorsal; d) osteodermos de escudo cefédlico; y e)
osteodermos de la armadura caudal. Abreviaturas: Dt, depresion transversal; fp,
foramen pilifero; fse, foramen de la superficie externa; Pc, porcion caudal; Pcr, porcion

craneal. Escala: 20 mm.
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Figura 5.4. Osteodermos de Macrochorobates scalabrinii (JUY-P-0033). Osteodermos

moviles del escudo dorsal. Abreviaturas: Dt, depresion transversal; Pc, porciéon caudal,

Pcr, porcién craneal. Escala: 20 mm.

Superfamilia Glyptodontoidea Gray, 1869

Familia Glyptodontidae Gray, 1869

Género Eosclerocalyptus C. Ameghino, 1919

Sinonimia
Eosclerocalyptus C. Ameghino, 1919

Hoplophractus Cabrera, 1939

Eosclerophorus Castellanos, 1948 n. sin.

Especie tipo: Neuryurus proximus Moreno y Mercerat, 1891.
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Especies incluidas: Eosclerocalyptus lineatus Ameghino, 1919, Eosclerocalyptus
proximus (Moreno y Mercerat, 1891) y Eosclerocalyptus tapinocephalus (Cabrera,

1939).

Distribucion geogréafica y cronoldgica

Eosclerocalyptus ha sido registrado en el Piso/Edad Huayqueriense
(Mioceno superior) de la localidad Adolfo Alsina (Laguna de los Paraguayos)
provincia de Buenos Aires (Zurita, 2007 b; Zurita y Aramayo, 2007); en el
Piso/Edad Montehermosense y Piso/Edad Chapadmalalense (Mioceno superior—
Plioceno) de la provincia de Buenos Aires (Zurita y Tomassini, 2006; Zurita et al.,
2011 a; Tomassini et al., 2013) y en el "Araucanenese" (Mioceno superior—
Plioceno) de las provincias de Catamarca, Santiago del Estero y Tucuman (Zurita,

2007 b).

Eosclerocalyptus sp.

(Figuras 5.5-5.7; Apéndice 2.C)

Material referido:, coraza dorsal, 12 osteodermos del anillo caudal y tubo caudal

completo, todos correspondientes al mismo ejemplar.

Procedencia estratigrafica y geogréafica: Seccion inferior de la Formacion Tafna
(sensu Zurita el al. 2017). localidad fosilifera de Calahoyo, provincia de Jujuy,

noroeste de Argentina.
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Descripcion y comparacion

Coraza dorsal. Parte del material JUY-P-32 corresponde a una coraza
dorsal casi completa y en buen estado de conservacion, compuesta por
aproximadamente 33 hileras transversales de osteodermos, faltando los
osteodermos mas latero-ventrales de ambos lados. Posee una morfologia general
similar a las especies de Eosclerocalyptus (E. proximus, E. tapinocephalus y E.
lineatus), y claramente diferente de Neosclerocalyptus. Presenta una longitud total
de 880 mm, mientras su diametro antero-posterior siguiendo la circunferencia
dorsal alcanza los 1.000 mm; sin embargo, este espécimen es un 25% mas
pequefio que Eosclerocalyptus lineatus (MMP 4842) y un 17% mas grande que
Eosclerocalyptus proximus (MACN 4853); también es diferente a las especies
Neosclerocalyptus, que son aproximadamente un 30% mas largas en referencia a
la longitud siguiendo la circunferencia dorsal de la coraza. En vista lateral se
observa que la coraza presenta un perfil dorsal convexo, como en
Eosclerocalyptus lineatus (MMP 4842 y FM-05-266), Eosclerocalyptus
tapinocephalus (PV-UNS 260) y Eosclerocalyptus proximus (MACN 4853), y
diferente del género Neosclerocalyptus que presenta un perfil dorsal recto,
confiriendo a la coraza su forma subcilindrica, un caracter apomorfico del género
(Zurita et al., 2009, 2011 b, 2013 b). La superficie expuesta de los osteodermos
muestra un patron en “roseta”, idéntico al observado en las especies de
Neosclerocalyptus, Eosclerocalyptus lineatus, Eosclerocalyptus tapinocephalus
(PV-UNS 260) y Eosclerocalyptus proximus. Cada osteodermo presenta una figura
central plana a subcircular, rodeada de una unica hilera de figuras periféricas
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poligonales, presentes en numero de 8 a 12, como en Eosclerocalyptus y
Propalaehoplophorinae (ver Gonzéalez-Ruiz, 2010). En general se observa que la
morfologia externa de los osteodermos varia de acuerdo a su ubicacion en la
coraza dorsal, siguiendo el mismo patron de variacién que en Eosclerocalyptus y
Neosclerocalyptus (ver Zurita, 2007).

Los osteodermos que delimitan la region anterior, sobre la linea media
dorsal, presentan un contorno pentagonal a cuadrangular, con las figuras centrales
de contorno mas circular. En sentido distal, los osteodermos muestran una figura
central circular o subcircular rodeada de una hilera de figuras periféricas
angulosas y de morfologia muy similar a la de los Propalaehoplophorinae. En la
region medio-dorsal y hacia los laterales de la coraza, los osteodermos son
progresivamente mas pequefios, al tiempo que la figura central adquiere un
contorno mas circular. A su vez, los osteodermos que delimitan la escotadura
caudal, sobre la linea media dorsal, presentan un contorno rectangular, con la
figura central subeliptica y de superficie levemente concava. En esta area se
distingue una unica hilera de figuras periféricas poco desarrollada en el borde
proximal y, como en Eosclerocalyptus lineatus, se puede observar la presencia de
algunas figuras periféricas accesorias. En direccion a la region ventro-lateral los
osteodermos adquieren un contorno rectangular y con un mayor diametro
anteroposterior. En estos osteodermos las figuras centrales tienden a ser mas
redondeadas aumentando de tamafio y desplazandose ligeramente hacia el

margen posterior del osteodermo.
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Figura 5.5. Coraza dorsal de Eosclerocalyptus sp. (JUY-P32). En vista lateral.

Abreviaturas: FC, figura central; FP, figura periférica. Escala: 50 cm.

Anillos caudales. Se han conservado 12 osteodermos de un anillo caudal
(Fig. 5.6). Estos osteodermos presentan un contorno que varia desde rectangular
a cuadrangular. Cada uno de ellos en la mitad proximal cuenta con una porcién
craneal en forma de tecla, la que representa el area articular con el siguiente anillo
caudal, mostrando la morfologia tipica observada en Cingulata Glyptodontidae.
Seguido de esto, presentan un area deprimida donde se evidencian numerosas
rugosidades que separa la porcion craneal de la porcion caudal. A su vez, en la

mitad distal o caudal, se distingue una figura central de gran tamafio que ocupa
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casi toda la superficie, en donde no se diferencian figuras periféricas. En los
margenes laterales es posible distinguir proyecciones 6seas bien desarrolladas,
como se observé en algunos ejemplares juveniles de Glyptodontidae (ver Zurita et

al., 2016).

Figura 5.6. Ostedermos del anillo caudal de Eosclerocalyptus sp. (JUY-P32). Escala:

20 mm.

Tubo Caudal. Se ha preservado el tubo caudal completo en buen estado
de preservacion. Posee un diametro antero posterior de 420 mm, con una
morfologia cilindrico-cénico, disminuyendo su diametro dorso-ventral en sentido
proximo-distal, mientras que el margen proximal es de contorno casi
completamente circular, como en Eosclerocalyptus tapinocephalus (PV-UNS 260)
y Eosclerocalyptus proximus (PVL 375).

Sobre su superficie dorsal (Fig. 5.7 a) los osteodermos muestran un patrén

en "roseta”, en el que las figuras centrales son algo convexas y las figuras
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periféricas son mas pequefias en comparaciéon con aquellas de la coraza dorsal.
Se observa que entre dos figuras centrales contiguas, existe solo una hilera de
figuras periféricas como en Eosclerocalyptus tapinocephalus y Eosclerocalyptus
proximus; a diferencia de Neosclerocalyptus pseudornatus (MACN 7075) y
Neosclerocalyptus paskoensis (CTES-PZ 5879) en los que es posible notar la
existencia de una doble hilera de figuras periféricas. A su vez, es posible distinguir
gue en el tercio proximal del tubo caudal, las figuras periféricas son mucho mas
pequefias; ademas se distingue la presencia de grandes foramenes que se ubican
en el punto de interseccién entre los surcos radiales y el surco anular. En la
superficie ventral (Fig. 5.7 b) se observa una evidente reduccion de las figuras
periféricas, como en el caso de Neosclerocalyptus ornatus (MMP 4300) y algunos
ejemplares juveniles de Neosclerocalyptus (véase Zurita et al., 2016 b Fig. 4 E).
En ambos laterales, se encuentran presentes cinco grandes figuras subelipticas,
aumentando de tamafio en sentido préximo-distal (Fig. 5.7 c). A su vez, se obseva
que las figuras laterales estan separadas por una fila de figuras periféricas muy
pequefias, como en Eosclerocalyptus tapinocephalus, Eosclerocalyptus proximus
y Neosclerocalyptus spp. En resumen, la morfologia general no muestra

diferencias significativas con las demas especies de Eosclerocalyptus.

Observaciones. En consecuencia, la morfologia general tanto de la coraza
como del tubo caudal han permitido su asignacion al género Eosclerocalyptus. Sin
embargo, la asignacion especifica no es posible, debido a que las principales
caracteristicas que diagnostican las diferentes especies reconocidas se
encuentran principalmente a nivel del craneo, siendo la morfologia de las corazas
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y de los tubos caudales similares en las tres especies conocidas para el género

(Zurita, 2007 a; Zurita et al., 2017).

Figura 5.7. Tubo caudal de Eosclerocalyptus sp. (JUY-P32). En vista a) dorsal (a.1)

detalle de los foramenes ubicados en la interseccion entre los surcos radiales y el surco
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anular; a.2) detalle de hilera de figuras periféricas entre dos figuras centrales contiguas),
b) ventral, c) lateral Abreviaturas: f, foramen; FC, figura central; FP, figura periférica.

Escala: 100 mm.

Suborden Folivora Delsuc, Catzeflis, Stanhope y Douzery, 2001

Superfamilia Mylodontoidea Gill, 1872

Familia Mylodontidae Gill, 1872

Mylodontidae indet.

(Figura 5.8; Apéndice 2.D)

Material referido: JUY-P-0081, fragmento distal de fémur derecho.

Procedencia estratigrafica y geografica: Seccion superior de la Formacién
Tafna (sensu Zurita et al., 2017), localidad fosilifera de Casira, provincia de Jujuy,

Argentina.

Descripcién y comparacion

Fémur. Solo conserva parte de la diafisis y la porcion distal que se
encuentra comprimida en sentido antero-posterior. La cara anterior (Fig. 5.8 a) es
plana, excepto por una depresion poco profunda que limita distalmente con la
faceta patelar la cual, junto con la faceta tibial, forma una superficie continda. La

faceta patelar exhibe forma de tréclea, constituida por dos superficies articulares
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ligeramente convexas e interconectadas por una region levemente concava en su
porcion medial. La cara posterior (Fig. 5.8 b) es plana, caracterizada por una
region mas elevada relacionada con la facies poplitea, ubicada cerca de la fosa
intercondilar. Ambos margenes del fémur (medial y lateral) son casi paralelos a
ligeramente céncavos, como en los perezosos Mylodontidae (Esteban, 1996 Fig.
37 y 38). En la extremidad distal, las superficies articulares de los condilos y de la
faceta patelar se encuentran conectadas por el istmo articular, como en los
Mylodontinae (e.g. Glossotherium, Simomylodon, Paramylodon y
Paraglossotherium), Scelidotheriinae (todos a excepcion de Valgipes bucklandi,
ver Cartelle et al. 2009 Fig. 4 A) y en los Megatherinae Megathericulus
patagonicus y Megathericulus primaevus (ver Esteban, 1996; Carlini et al., 2008 c;
De luliis et al., 2008; Pitana, 2011 y Mifio-Boilini, 2012). Esto lo diferencia de otros
Megatheriinae (e.g. Urumaquia; Pyramiodontherium y Megatherium) en los que la
troclea se continua solo con la faceta articular lateral (De luliis et al., 2008).
También de los Nothrotheriidae y algunos Megalonychidae (e.g. Protomegalonyx y
Torcellia), en los que las superficies articulares de los condilos estan separados
por hueso no articular (Brandoni, 2009 Fig. 2 y 4; De luliis et al., 2011 Fig. 17;
Brandoni y McDonald, 2015 Fig. 2 y 3). A su vez, la fosa intercondiloidea es
profunda, el condilo medial muestra un contorno piriforme, en tanto que el condilo

lateral es de contorno cuadrangular y de menor tamafio que el condilo medial.

Observaciones. La evidencia morfolégica sugiere claramente que este
material (JUY-P-0081) pertenece a la familia Mylodontidae. Sin embargo, su
estado fragmentario impide una identificacién mas precisa.
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Figura 5.8. Porcion distal del fémur derecho de Mylodontidae indet. (JUY-P-0081).
En vista: a) anterior y b) posterior. Abreviaturas: cl, condilo lateral; cm, condilo medial;

el, epicondilo lateral; em, epicondilo medial; tp, troclea rotuliana (patelar). Escala: 20 mm.
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Subfamilia Mylodontinae Gill, 1872

Género Simomylodon Saint-André et al., 2010

Especie tipo: Simomylodon uccasamamensis Saint-André et al., 2010

Simomylodon sp.

(Figura 5.9)

Material referido: JUY-P-0173, porcion posterior de craneo y de paladar.

Procedencia estratigrafica y geografica: Seccion superior de la Formacion
Tafna (sensu Zurita et. al., 2017), localidad fosilifera de Casira, provincia de Jujuy,

Argentina.

Descripcién y comparaciéon

Craneo. El fragmento posterior de craneo permite asignar el material a un
estadio ontogenético juvenil, determinado por la presencia de suturas craneales no
fusionadas, de hueso inmaduro y trabecular. En vista dorsal (Fig. 5.9 a), no se
observa la cresta parasagital y son evidentes las suturas parieto-supraoccipital y
fronto-escamosal; esta Ultima sutura se encuentra a nivel del borde anterior del
escamoso, como ha sido observado por Esteban (1996) en la subfamilia
Mylodontinae. Preserva el escamoso del lado derecho incluyendo un fragmento de
la apdfisis cigomatica. En vista lateral (Fig. 5.9 b), se observa que la sutura entre

el escamoso y el parietal es horizontal. La porcion conservada del paladar se
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extiende desde el margen posterior del alveolo del Cf1 hasta el margen anterior
del alveolo del Mf4 (Fig. 5.9 c). La morfologia de la superficie palatina (la cual
presenta numerosas perforaciones vasculares), en conjunto con la de la porciéon
de los alveolos de los Mf2 y Mf3 y la ausencia de diastema entre el Cf y Mfl es

similar a lo observado en Simomylodon (ver Boscaini et al., 2019).

b

par

aMf4 aMf3 aMf2 aMf1 aCf

Figura 5.9. Porcién posterior de craneo de Simomylodon sp. (JUY-P-0173). En vista:
a) dorsal, b) lateral y c) procion de paladar. Abreviaturas: aCf, alveolo del caniniforme;
aMf, alveolo del molariforme; es, escamoso; fr, frontal, par, parietal; pc.e, proceso
cigomético del escamoso; sfe, sutura fronto-escamosal, sps, sutura parieto-

supraoccipital. Escala: 20 mm
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Simomylodon uccasamamensis Saint-André et al., 2010

(Figuras 5.10-5.31; Apéndice 2.E)

Sinonimia

Glossotheriscum dalenzae Saint-André, 1994: 174-183, Fig. 18, pl. 13.

Simotherium uccasamamense Saint-André, 1994: 184-228, Fig. 19-20, pls 14-20.

Glossotheridium chapadmalense Anaya y McFadden, 1995: 94-98, Fig 3-5 b, NEC

Kraglievich 1925.

Mylodontinae indet. Anaya y McFadden, 1995: 98-99, Fig. 6-7.

Pleurolestodon dalenzae Saint-André et al., 2010: 261-269, Fig. 2-4.

Holotipo: MNHN-Bol V 11731 (ex GB 078), parte anterior del craneo sin denticion

(Saint-André et al., 2010).

Paratipo: MNHN-Bol V 3321, premaxilar y fragmentos del maxilar izquierdo con

los Mf1-Mf3 y del maxilar derecho con los Mf2-Mf4 (Saint-André et al., 2010).

Especies incluidas: Género monoespecifico.

Localidad tipo y edad: Ayo Ayo-Viscachani (Departamento de La Paz, Bolivia);

Formacion Umala, Plioceno superior (Saint-André et al., 2010).

Distribucion geogréfica y cronoldgica

Se han registrado en el Mioceno superior—Plioceno inferior de la localidad
de Choquecota (Saint-André, 1994; Saint-André et al., 2010); Plioceno inferior de
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las localidades de Pomata-Ayte, Casira y Inchasi (Departamentos de Oruro y
Potosi, Bolivia) (Saint-André, 1994; Anaya y MacFadden, 1995; Saint-André et al.,
2010; Boscaini et al., 2019); Plioceno superior de Ayo Ayo-Viscachani
(Departamento de La Paz, Bolivia) (Saint-André, 1994; Saint-André et al., 2010) y
en Quifiones et al. (2019) dan a conocer el primer registro para Argentina en la

Formacién Tafna.

Materiales referidos: JUY-P-0082, fragmento proximal de fémur derecho; JUY-P-
0084, craneo, mandibula, atlas y axis, vertebras caudales, fragmento distal de
fémur; osiculos dérmicos; JUY-P-0085, fragmento de craneo, mandibula,
fragmento de clavicula, fragmento de ulna izquierda, dos falanges ungueales,
extremo distal de tibia y 2 vertebras caudales; JUY-P-0086, fragmento de
hemimandibula; JUY-P-0087, mandibula; JUY-P-0089, porciébn de paladar,
mandibula, astragalo izquierdo y una vertebras dorsales, un osiculo dérmico; JUY-
P-0177, astragalo y fragmento proximal de calcaneo izquierdo; JUY-P-0185, fémur

derecho.

Procedencia estratigrafica y geogréafica: Seccién superior de la Formacion
Tafna (sensu Zurita et al., 2017), localidad fosilifera de Casira, provincia de Jujuy,

Argentina.

Descripcién y comparacion

Craneo. El ejemplar JUY-P-0084 se encuentra en buen estado de
conservacion, mientras que el espécimen JUY-P-0085 solo preservo el lado

derecho; en cuanto a JUY-P-0089 solo conserva parte del paladar.
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El ejemplar JUY-P-0084 en vista dorsal es de seccion subrectangular, con
las tres constricciones tipicas propuesta por Esteban (1996) para los
Mylodontinae. En vista lateral, el techo y la base de la caja craneana son
aproximadamente horizontales, con una leve depresiéon, en el margen dorsal, a
nivel de la region nasal (Gaudin, 2004; caracter 91:1). La region rostral esta
ensanchada anteriormente en vista dorsal y deprimida en vista lateral, como
ocurre en los Mylodontinae (Esteban, 1996).

En vista dorsal (Fig. 5.10 a) se observa que los nasales se ubican por
delante de los procesos post-orbitales. Presentan su margen anterior amplio y
levemente convexo, estrechandose de forma gradual hacia posterior, adquiriendo
una forma subtrapezoidal, para luego volver a ensancharse a nivel de la sutura
naso-frontal, como se ha observado en Simomylodon uccasamamensis (Boscaini
et al., 2019 Fig. 2, 6, 7). Esta sutura naso-frontal pobremente marcada, presenta
una ligera convexidad, con la curvatura dirigida hacia posterior. Por el contrario,
las suturas naso-maxilares se encuentran bien marcadas, son levemente
convexas Yy divergen hacia su mitad anterior. También es visible la sutura maxilo-
frontal, la cual es recta y esta dispuesta antero-lateralmente a la sutura naso-
frontal. Posteriormente, se observa que los frontales y parietales son antero-
posterior y medio-lateralmente aplanadas, con ausencia de la cresta sagital,
caracteristica compartida por los milodontinos (e.g. Pleurolestodon, Simomylodon,
Glossotherium) (Gaudin 2004). A su vez, se observa que la fosa temporal es
plana, esta bien marcada y delimitada por lineas temporales rectas y paralelas

entre si, como en Pleurolestodon acutidens (Rovereto 1914 lam. Ill, Fig. 1-1 a;
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Kraglievich 1923), Paramylodon harlani (Stock, 1925 pl. 22), Mylodon darwini
(McAfee, 2016 Fig. 2; Brandoni et al.,, 2010 Fig. 4 a) y S. uccasamamensis
(Boscaini et al., 2019 Fig. 5 a y 7 a). Estas lineas temporales divergen
anteriormente hacia los procesos postorbitales del hueso frontal, mientras que
posteriormente se curvan tanto lateral como ventralmente, continuandose
paralelas y ligeramente anterior a la cresta nucal, como en PI. acutidens (Rovereto
1914 lam. lll, Fig. 1-1 a; Kraglievich, 1923) y S. uccasamamensis (ver Boscaini et
al., 2019). A su vez, también es posible observar como el proceso cigomatico del
escamoso se encuentra dirigido antero-lateralmente, como en PIl. acutidens
(Rovereto 1914 lam. Ill, Fig. 1-1 a, Kraglievich, 1923) y S. uccasamamensis
(Boscaini et al., 2019 Fig. 5ay 7 a).

En vista frontal (Fig. 5.10 b) se observa que la superficie superior de la
boveda nasal es convexa en sentido dorso-ventral, adquiriendo su mayor ancho
en el margen ventral, entre los rebordes alveolares de los caniniformes, similar a lo
que ocurre en PI. acutidens (Rovereto 1914 lam. Ill, Fig. 1-1 a, Kraglievich, 1923) y
en S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5y 7).

En vista lateral (Fig. 5.10 ¢, 5.11 a), se observa un perfil dorsal plano pero
con una marcada depresion pre-frontal a nivel del borde anterior de la érbita. Por
delante, los nasales ascienden ligeramente, como en PI. acutidens (Rovereto 1914
lam. IIl, Fig. 1-1 a), PI. avitus (MACN-Pv 2785) y S. uccasamamensis (Boscaini et
al., 2019 Fig. 5 B, 6 B, 7 B); a diferencia de G. chapadmalensis (MACN 8675), G.
tropicorum (De luliis et al., 2017 Fig. 3 B) en los que los nasales se mantienen en

el mismo plano, y de G. robustum (MLP 3-136) en el que los nasales finalizan con

105



V. Resultados Quifiones Sofia I. 2020

su extremo anterior inclinado hacia abajo. Asimismo, los nasales son
relativamente cortos en sentido antero-posterior y presentan un contorno convexo,
con su extremo anterior dirigido oblicuamente en direccion dorso-ventral, como
ocurre en Pl. acutidens (Rovereto 1914 lam. lll, Fig. 1-1 a), PI. avitus (MACN-Pv
2785), G. chapadmalensis (MACN 8675), G. tropicorum (De luliis et al., 2017 Fig.
3 B), G. robustum (MLP 3-136) y S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig.
5.B, 6 B, 7 B). Lateral a los nasales, el area pre-orbitaria es mas alta que larga y
esta casi totalmente formado por las paredes laterales del maxilar. EI maxilar se
dispone verticalmente, paralelo al eje longitudinal del crdneo, como en PI.
acutidens (Rovereto 1914 lam. lll, Fig. 1-1 a), G. chapadmalensis (MACN 8675),
G. tropicorum (De luliis et al.,, 2017 Fig. 3 B), G. robustum (MLP 3-136) y S.
uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5 B, 6 B, 7 B). Su borde anterior libre
es ligeramente convexo en la parte dorsal, con una pequefia desviacion de la
mitad ventral dirigida hacia adelante. La superficie externa del maxilar es convexa
en sus dos vistas (lateral como frontal), presentando un reborde que corresponde
a la insercién del caniniforme, al igual que lo observado en G. chapadmalensis
(MACN 8675), G. tropicorum (De luliis et al., 2017 Fig. 3 B), G. robustum (MLP 3-
136) y S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5 B, 6 B, 7 B-D), al tiempo
que no son tan prominentes como en Pl. acutidens (Rovereto 1914 lam. Ill, Fig. 1-
1 a), Pl. avitus (MACN-Pv 2785). Por detras del maxilar, esta el lagrimal, con el
foramen lagrimal extendido en sentido antero-posterior. Por debajo del foramen
lagrimal, en ambos ejemplares (JUY-P-0084 y JUY-P-0085) se encuentra presente

la porcién yugal del arco cigomatico, con un area subtriangular a nivel de su
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insercion con los maxilares. La cara posterior del proceso cigomatigo del maxilar
es curvada, formando el arco que se continGa hacia atras dando origen a la
escotadura orbitaria.

El proceso yugal en los ejemplares JUY-P-0084 (Fig. 5.10 ¢, 5.11 a) y JUY-
P-0085 (Fig. 5.12 b) se expande en sentido antero-posterior hasta conformar una
lamina amplia con tres proyecciones o procesos. El proceso ascendente presenta
un contorno subrectangular, es largo, con una base ancha y estrechandose
posteriormente adquiriendo una terminacién redondeada, como en G.
chapadmalensis (MACN 8675), G. tropicorum (De luliis et al., 2017 Fig. 3 B), G.
robustum (MLP 3-136), Pa. harlani (Stock, 1925 pl. 24) y S. uccasamamensis
(Boscaini et al., 2019 Fig. 6 b, 7 b, 8 b). Esto lo diferencia de PI. acutidens
(Rovereto 1914 lam. lll, Fig. 1) y Lestodon (Bargo et al. 2006b Fig. 2 E) en los que
el proceso es corto y robusto. Por otro lado, el proceso intermedio es mas corto y
ancho que el anterior, de area subtriangular, con su apice agudo y dirigido hacia
abajo, ubicandose proximo al proceso cigomatico del escamoso, como
Glossotherium, Paramylodon y Simomylodon. Mientras el proceso descendente es
mas ancho que largo y de area subcuadrangular. En cuanto al proceso cigomatico
del escamoso, JUY-P-0084 y JUY-P-0085 presentan una estructura digitiforme, de
seccion transversal subrectangular, con su cara externa plana y el borde dorsal
ligeramente convexo, como en S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5 b,
6 b, 8 b).

En vista lateral (Fig. 5.10 c, 5.11 a), la fosa temporal esta bien definida. Las

lineas temporales describen, en la region posterior, un arco que termina
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ventralmente a nivel del borde dorsal de la apofisis cigomatica del escamoso. Por
detras, se observa que la region occipital se encuentra inclinada en sentido
anterior, como ocurre en S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5 b, 6 b, 8
b), G. chapadmalensis (MACN 8675), G. tropicorum (De luliis et al., 2017 Fig. 3 B)
y G. robustum (MLP 3-136). Los condilos occipitales presentan una superficie
articular semicircular, aunque carecen de un cuello definido como ocurre en S.
uccasamamensis, a diferencia de Glossotherium en el que son mas elipticos,
siendo ligeramente alargados dorso-ventralmente (Pitana et al., 2013).

En vista posterior (Fig. 5.11 b) se observa que la region occipital tiene un
didmetro transverso mayor al dorso-ventral. Las crestas nucales son amplias y
estan bien desarrolladas, delimitando la regién occipital. En la parte media se
observa el desarrollo de la cresta supraoccipital, convexa y con una ligera
inclinacién en sentido postero-ventral. Por otra parte, los exoccipitales presentan
una superficie bastante rugosa, formando dos depresiones en la parte superior de
los coéndilos occipitales. Posteriormente, el basioccipital se articula con el
exoccipital formando el limite ventral del foramen magnum.

El foramen magnum es de seccion subeliptica, con su eje mayor dispuesto
en sentido transverso, por lo tanto los céndilos se disponen muy separados uno
del otro, como en PI. avitus (MACN 2780), S. uccasamamensis (Boscaini et al.,
2019 Fig. 5 d) y G. chapadmalensis (MACN 8675), G. robustum (MLP 3-136). Los
condilos presentan una seccidn subtriangular, con su margen externo de forma
redondeada como en S. uccasamamensis, presentando una superficie articular

lisa y marcadamente convexa.
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En vista ventral (Fig. 5.11 c) el craneo es de seccion subrectangular con un
marcado estrangulamiento por detras del ultimo molariforme. En la parte anterior
el maxilar se encuentra circundando el caniniforme sin desarrollar un reborde muy
acentuado, a diferencia de G. chapadmalensis (MACN 8675), G. tropicorum (De
luliis et al., 2017 Fig. 3 d) y G. robustum (MLP 3-136). Medialmente el maxilar esta
en contacto directo en su parte anterior con los premaxilares, y este a su vez, en la
parte media, con el palatino. El premaxilar se prolonga muy poco por delante del
borde anterior del caniniforme, mostrando un perfil arqueado en la parte anterior a
medida que se acercan a su unién en la linea media, al tiempo que se observa
que las ramas laterales del premaxilar se disponen perpendicularmente y
presentan la misma longitud que la rama media, siendo esta morfologia mas
similar a la de S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5 ¢, 7 c, 8 ¢), Pl
acutidens (Rovereto, 1914 Fig 46) y P. avitus (MACN 2780), que a la de G.
robustum (MLP 3-136). Esto le confiere al palatino un borde anterior convexo en
toda su extensién, con una hendidura en forma de “V” en su parte media, la cual
contacta con la rama media del premaxilar al igual que S. uccasamamensis
(Boscaini et al., 2019 Fig. 5 ¢, 7 c, 8 ¢) y Pl. avitus (MACN 2780).

Siguiendo en la vista ventral, en JUY-P-0084 y JUY-P-0089, el paladar es
subtriangular, presenta sus margenes transversalmente céncavos debido a la
prominencia de los rebordes alveolares, adquiriendo una divergencia muy
marcada en su parte anterior como en PIl. acutidens (Rovereto, 1914 Fig. 46,
Kraglievich, 1923) y S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 3 b, 4 c-8 ¢), ¥

diferente de G. chapadmalensis (MACN 8675), G robustum (MLP 3-136) y G.
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tropicurum (De luliis et al., 2017 Fig. 3 d) en los que la divergencia no es tan
marcada. La superficie palatina es rugosa y presenta numerosas perforaciones
vasculares, como en Glossotherium y S. uccasamamensis.

En vista ventral se observa que la apofisis yugal del maxilar de ambos
ejemplares (JUY-P-0084 y JUY-P-0085) se proyecta perpendicularmente al plano
longitudinal del craneo. En la region ventral de la apofisis yugal se conserva el
foramen infraorbitario que presenta una base angosta y se ubica a la altura del
borde posterior del M2, mientras que el proceso cigomatico se ubica
posteriormente, extendiéndose entre el M3 y el eje medio del M4, como ocurre en
S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 3 b, 4 c-8 c), PI. acutidens (Saint-
André et al., 2010), PI. avitus (MACN 2780), Pl. macrodon (MACN 2784), G.
chapadmalensis (MACN 8675) y G. robustum (MLP 3-136). Latero-posteriormente,
la porcion escamosa del arco cigomatico se desprende oblicuamente desde la
pared del craneo, como lo observado en G. tropicurum (De luliis et al., 2017 Fig. 3
d) y G. robustum (ver Esteban, 1996).

Las estructuras de la regién media de la base del craneo (Fig. 5.12 a) son
dificiles de observar debido a la mala conservacion y la fusion completa de las
suturas. La abertura post-palatina presenta una forma arqueada, y las laminas
pterigoideas siguen este recorrido en la parte anterior, volviéndose casi paralelas
hacia posterior. Solo se ha preservado parte del proceso del pterigoides derecho,
el cual en su extremo posterior presenta una neumatizacion que se proyecta hacia
afuera como en S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 4 c,5cy 7 c), G.

chapadmalensis (MACN 8675, G. robustum (MLP 3-136 y G. tropicurum (De luliis
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et al., 2017 Fig. 3 d). Por detras, del lado izquierdo, se encuentra bien preservado
el ectotimpanico. Este hueso, en vista lateral, presenta una forma semicircular o
de herradura, alargada dorso-ventralmente, distinguiéndose en el centro la
incisura timpanica como en G. robustum (MLP 3-136) y S. uccasamamensis
(Boscaini et al., 2019 Fig. 5 b). En vista ventral, posee una superficie externa lisa,
caracteristica tipica de la familia Mylodontidae (ver Gaudin, 1995). Por otra parte,
se observa que el ectotimpanico esta en contacto en su regidén anterior con la
porcidn lateral del pterigoides y del escamoso. Asimismo, se distingue la ausencia
de contacto entre el ectotimpanico y el entotimpanico, la cual es una condicion que
se encuentra presente en Glossotherium (ver Boscaini et al., 2018), Paramylodon
y Lestodon (ver Gaudin, 1995). Posterior al ectotimpanico, se encuentra muy
pobremente marcada la fosa estilohial seguida del proceso paracondilar el que se
continua con el proceso mastoideo. Finalmente, en posicion medial al proceso
mastoideo, se ubica el exoccipital limitando al condilo occipital.

En vista ventral se observa que los coéndilos presentan una seccidn
subtriangular con sus angulos redondeados. Entre ellos el basioccipital presenta
una escotadura en V con un angulo, mas agudo que en G. robustum (MLP 3-136),
delimitando los margenes del foramen magnum de gran tamafio como en S.

uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5cy 8 ¢).

Serie dentaria superior. La serie dentaria superior se encuentra
constituida por un caniniforme anterior y 4 molariformes, presentando una
divergencia anterior y la ausencia de diastema entre el Cf1 y el Mfl, al igual que
en S. uccasamamensis (ver Boscaini et al., 2019), PI. acutidens (Rovereto, 1914
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Fig. 46), Pl avitus (MACN 2780), Pl. macrodon (MACN 2784) y G.
chapadmalensis (MACN 8675). Esto lo diferencia de G. robustum (MLP 3-136;
Esteban, 1996 Idm. 16-20) y G. tropicurum (De luliis et al., 2017 Fig. 3 d), taxones
gue si presentan diastema de desarrollo variable.

El Cfl presenta una seccion transversa subtriangular con sus vértices
redondeados, especialmente el anterior, y con el apice finalizado en bisel. En vista
oclusal, ambas caras anteriores (labial y lingual) son ligeramente convexas y la
péstero-interna es recta como en S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5
c-7 c), Pl acutidens (Rovereto, 1914 Fig. 46; Kraglievich, 1921) y G.
chapadmalensis (MACN 8675). Por el contrario, en G. tropicurum es de seccion
oval (De luliis et al., 2017 Fig. 3 d) mientras que en PI. avitus (MACN 2780) y PI.
macrodon (MACN 2784) tienen forma eliptica. En vista lateral, el Cfl1 es casi
vertical, con una paquefia curvatura hacia atras, mientras que en vista oclusal, su
margen anterior se encuentra dirigido hacia la cara labial y la posterior hacia
lingual como S. uccasamamensis.

ElI Mfl es de seccion transversal eliptica, con ambos extremos
redondeados. El eje del molariforme esté algo desviado hacia la cara lingual en su
parte posterior con respecto al eje de la serie dentaria, como en S.
uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5 c-7 c), PI. acutidens (Rovereto, 1914
Fig. 46; Kraglievich, 1921) y PI. avitus (MACN 2780) y a diferencia de G.
chapadmalensis (MACN 8675) en el que el Mfl es de seccion suboval,
redondeado hacia la cara labial y de G. tropicurum que es ovalado, mesio-

distalmente alargado, y transversalmente estrecho (De luliis et al., 2017 Fig. 3 d).
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Tanto en vista oclusal como en vista lateral se observa que la superficie oclusal es
biselada como S. uccasamamensis.

El Mf2 de ambos ejemplares (JUY-P-0084 Fig 5.11 ¢ y JUY-P-0085 Fig 5.12
c) es de seccion transversa subtriangular, con su base situada en la cara lingual, y
bilobado con sus angulos redondeados como en S. uccasamamensis (Boscaini et
al., 2019 Fig. 5 c-7 ¢), Pl. acutidens (Rovereto, 1914 Fig. 46; Kraglievich, 1921), PI.
avitus (MACN 2780), G. chapadmalensis (MACN 8675) y G. robustum (MLP 3-
136). Presenta un surco poco profundo en su cara lingual como en S.
uccasamamensis y Pl. acutidens, a diferencia de PI. avitus y G. chapadmalensis,
que presentan un surco en la cara labial, mientras G. robustum presenta dos
surcos, uno en la cara antero-labial y otro en su cara lingual. A su vez, las caras
antero-labial y postero-labial son ligeramente convexas como en S.
uccasamamensis. El Mf2 es generalmente mas largo en sentido mesiodistal que
transversal, con una faceta de desgaste distal mas pronunciada que la mesial

El Mf3 de ambos ejemplares, es de seccidn subtriangular y con su base
situada en la cara lingual, donde se observa un surco longitudinal bien marcado,
similar al anterior molariforme, pero mas comprimido en sentido antero-posterior,
como en S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5 ¢-7 c), PIl. acutidens
(Rovereto, 1914 Fig. 46; Kraglievich, 1921) y G. robustum (MLP 3-136), a
diferencia de G. chapadmalensis (MACN 8675) de seccion subrectangular y G.
tropicurum (De luliis, et al., 2017 Fig. 3 d) que presenta forma de “V” con un surco
hacia la cara lingual. La cara antero-labial es ligeramente convexa, mientras que la

postero-labial presenta un surco apenas marcado en su parte media, al igual que
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la cara lingual, que posee un surco medio marcado pero no tan profundo. El Mf3
presenta una longitud transversal igual o mayor a la mesio-distal. A su vez, se
observa que la faceta de desgaste es mas pronunciada en la parte central del
molariforme que sus extremidades labial y lingual, mostrando la misma morfologia
gue en S. uccasamamensis.

El Mf4 presenta una seccion transversa en forma de “T” alargada antero-
posteriormente, con su cara anterior ligeramente convexa a recta. Tanto la cara
labial como la lingual presentan un surco, siendo mas conspicuo el
correspondiente a la cara labial. Ambos surcos dan la apariencia de division del
molariforme en dos Iébulos, uno anterior con su vértice dirigido hacia la cara labial
y el l6bulo posterior cilindrico siguiendo el eje de la serie dentaria, como en S.
uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5 c-7 c), PI. acutidens (Rovereto, 1914
Fig. 46; Kraglievich, 1921), diferenciandose de G. chapadmalensis (MACN 8675) y
G. robustum (MLP 3-136) en los que este molariforme presenta el |6bulo anterior
de forma rectangular dirigido hacia la cara labial y el posterior redondeando, largo
y dirigido hacia la cara posterior. Por su parte, G. tropicurum presenta un istmo
corto entre ambos I6bulos, siendo el anterior subtriangular con su vértice dirigido

hacia la cara labial y el I6bulo posterior redondeado (De luliis et al., 2017 Fig. 3 d).
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Figura 5.10. Craneo de S. uccasamamensis (JUY-P-0084). En vista: a) dorsal, b) frontal
y ¢) lateral. Abreviaturas: Cf, caniniforme; c.oc, céndilo occipital; ec, ectotimpanico; f.lag,
foramen lagrimal; fr, frontal; f.t, fosa temporal; Mf, molariforme; mx, maxilar; nas, nasal;
par, parietal; pc.e, proceso cigomatico del escamoso; pc.y, proceso yugal. Escala: 20

mm.
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Figura 5.11. Crdneo de S. uccasamamensis (JUY-P-0084). En vista: a) lateral, b)
posterior y c) ventral. Abreviaturas: boc, basioccipital; Cf, caniniforme; cn, cresta nucal;

c.oc, condilo occipital; f.Mg, foramen magnum; f.t, fosa temporal; Mf, molariforme; mx,
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maxilar; nas, nasal; pal, palatino; pc.e, proceso cigomatico del escamoso; pc.y, proceso

yugal; pmx, pre-maxilar; pt, pterigoides; soc, supraoccipital. Escala: 20 mm.

Figura 5.12. Craneo de S. uccasamamensis. Fragmento de craneo de JUY-P-0084 a)
en vista ventral y fragmento de craneo de JUY-P-0085, en vista: b) lateral y c) oclusal.
Abreviaturas: boc, basioccipital; c.oc, céndilo occipital; cre, cresta exoccipital; dm,
deprecion mastoidea; ec, ectotimpanico; f.sh, fosa estilohial; f.y, foramen yugular; Mf,
molariforme; mx, maxilar; pc.e, proceso cigomatico del escamoso; pcp, proceso

paracondilar; pc.y, proceso yugal; pt, pterigoides. Escala: 20 mm.
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Mandibula. En vista lateral (Fig. 5.13) se observa que (JUY-P-0084, JUY-P-
0085, JUY-P-0087 y JUY-P-0089) presentan el borde ventral de levemente
convexo a recto; mientras en direccion al proceso angular, se hace visible una leve
concavidad en los materiales JUY-P-0084 y 0085. A su vez, la rama horizontal
presenta un diametro dorso-ventral constante a lo largo de la serie dentaria, se
estrecha a nivel de la sinfisis y posteriormente mas amplio a nivel de la rama
ascendente.

El perfil de la sinfisis presenta la forma de una curva sigmoidea, convexa a
nivel de los foramenes mentonianos y concava hacia el borde sinfisiario, como en
S. uccasamamensis. Posteriormente, en los cinco taxones aqui comparados se
observa que el margen anterior del proceso coronoides asciende por detras del
I6bulo posterior del altimo molariforme (mf3), como ocurre en S. uccasamamensis
(Boscaini et al., 2019 Fig. 5 h, 6 e, 9 b-d y 12), G. chapadmalensis (MACN 8675;
Robertson, 1976) y G. robustum (MLP 3-136), difiriendo de PI. acutidens (Rovereto
1914 lam. lll, Fig. 1-1 a) y Mylodon (Stock, 1925 lam. 27, Fig. 1; Brandoni et al.,
2010 Fig. 4 d) en los que el proceso cubre parcialmente al mf3. A su vez, en todos
los ejemplares en estudio, se preserva una sola abertura posterior del canal
mandibular (observable en vista lateral) que se ubica por debajo del plano oclusal,
préximo al margen anterior del proceso coronoideo y en linea perpendicular al eje
del margen posterior del mf3, como en los Mylodontidae con excepcion de
Mylodon (Brandoni et al., 2010 Fig. 4 d), Promylodon (MACN-Pv 4968) y
Ranculcus (MACN-A 8881), en los que se encuentran ligeramente posterior al mf3.

El canal mandibular se extiende hacia la regién sinfisiaria hasta los foramenes
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mentonianos (JUY-P-0084, 0087 y 0089; Fig. 5.14 a, b, c), los cuales se
encuentran situados en la cara antero-lateral. Estos foramenes son variables tanto
en tamafio como en namero, en los diferentes ejemplares, como en los dentarios
de un mismo individuo.

En vista oclusal (Fig. 5.15) (JUY-P-0084, JUY-P-0087 y JUY-P-0089) y a
nivel del margen anterior de la mandibula, la sinfisis es ancha y plana con una
constriccidn visible anterior a los caniniformes, y adquiriendo la tipica forma de
“pala”, como en S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5f, 6 d, 7 e y 10),
G. chapadmalensis (MACN 8675) y G. robustum (MLP 3-136; McAfee, 2009) y
Lestodon (Esteban, 1996 lam. 23-29), y a diferencia de My. darwini (Brandoni et
al., 2010 Fig. 4), Pa. harlani (Stock, 1925 lam. 27 Fig. 1) y Pl. acutidens (ver
Kraglievich, 1921) en los que este margen es mas estrecho. A continuacion, se
observa que el margen posterior de la sinfisis mandibular tiene forma de “U”, en
tanto que dicho margen se encuentra perpendicular al eje medio del caniniforme, a
diferencia de Megabradys darwini (MLP 3-733) en el que el margen posterior de la
sinfisis se encuentra por delante del alvéolo del caniniforme y de Promylodon
(MACN-Pv 4968) en el que el margen posterior de la sinfisis se encuentra por

detras del caniniforme.

Molariforme. Son heterodontes, con la presencia de un par de caniniformes
(excepto Mylodon) y tres pares de molariformes. En los ejemplares JUY-P-0084
(Fig. 5.15 a) y JUY-P-0089 (Fig. 5.15 e), se encuentran preservados el caniniforme
(c) y los tres molariformes, mientras en JUY-P-0087 (Fig. 5.15 d) solo se conserva
el alveolo del caniniforme y los molariformes mf1l-mf3. Se observa una marcada
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divergencia anterior de las series dentarias como en PI. acutidens (ver Kraglievich,
1921) y S. uccasamamensis (ver Boscaini et al., 2019).

En vista lateral, el caniniforme, es proporcionalmente de mayor tamafio con
respecto a los demas molariformes, como en S. uccasamamensis (Boscaini et al.,
2019 Fig. 5f, 6 d, 7 ey 10), G. chapadmalensis (MACN 8675), G. robustum (MLP
3-136; McAfee, 2009), Megabradys darwini (MLP 3-733), Pl. acutidens (Rovereto,
1914 Fig. 45), Sphenotherus (MACN-Pv 13488), Pa. harlani (Stock, 1925 lam. 27
Fig. 1) y My. darwini (Brandoni et al., 2010 Fig. 4). A causa de la divergencia
mandibular, el cfl se encuentra levemente desplazado labialmente, pero
permaneciendo sobre el mismo eje que el resto de la serie dentaria, como en S.
uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5f, 6 d, 7 e y 10), G. chapadmalensis
(MACN 8675), G. robustum (MLP 3-136; McAfee, 2009), PI. acutidens (Rovereto,
1914 Fig. 45) y Pa. harlani (Stock, 1925 lam. 27 Fig. 1), a diferencia de
Megabradys darwini (MLP 3-733), Ranculcus (MACN-A 8881) y Lestodon
(Esteban, 1996 lam. 23-29) en los que se encuentran desplazados labialmente (en
diferentes grados en los distintos taxones), mientras que en Sphenotherus
(MACN-Pv 13488) se implanta desplazado lingualmente con respecto al eje de la
serie de molariformes (ver Esteban, 1999). Por otro lado, los caniniformes
presentan una seccion transversa de subcircular a subtriangular, con una amplia
superficie lingual recta y con una leve concavidad como en Pleurolestodon
(Rovereto, 1914 Fig. 45), Megabradys darwini (MLP 3-733), Promylodon (MACN-
Pv 4968) y S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5 f, 6 d, 7 e y 10).

También se distingue la presencia de una superficie oclusal biselada, con dos
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facetas de desgaste bien marcadas, parecidas a la de S. uccasamamensis y PI.
acutidens (Rovereto, 1914 Fig. 45). A su vez, el caniniforme no se encuentra
separado del mfl por la presencia de un diastema, como en Pleurolestodon
(Rovereto, 1914 Fig. 45), S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5f, 6 d, 7
e y 10) y G. chapadmalensis (MACN 8675) y a diferencia de Megabradys darwini
(MLP 3-733), Ranculcus (MACN-A 8881) y Promylodon (MACN-Pv 4968), en los
gue si se encuentra presente el diastema.

El mfl es de seccion eliptica. Presenta una inclinacion, con su eje extendido
en sentido antero-labial a postero-lingual. Por otro lado, se observa que en JUY-P-
0084 el molariforme estd dispuesto con una inclinacion mas transversal con
respecto al eje de la serie dentaria, a diferencia de JUY-P-0085, JUY-P-0087 y
JUY-P-0089, que mantienen su disposicion perpendicular al eje mandibular. En
JUY-P-0084 y JUY-P-0087 su cara antero lingual presenta una leve concavidad,
mientras que la cara posterior es convexa como en G. chapadmalensis (MACN
8675) y G. robustum (MLP 3-136), PIl. acutidens (Rovereto, 1914 Fig. 45) y S.
uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5f, 6 d, 7 e y 10).

El mf2, de JUY-P-0084, JUY-P-0085, JUY-P-0087 y JUY-P-0089, poseen
una seccion subrectangular (romboidal). Su eje es extendido en sentido antero-
labial a postero-lingual, como en G. chapadmalensis (MACN 8675) y G. robustum
(MLP 3-136), PI. acutidens (Rovereto, 1914 Fig. 45), S. uccasamamensis
(Boscaini et al., 2019 Fig. 5f, 6 d, 7 e y 10), Promylodon (MACN-Pv 4968).

El mf3 es bilobulado, caracter diagnostico de los Mylodontoidea, con el

mayor diametro en sentido anteroposterior como en los Mylodontinae (e.g.
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Pleurolestodon, Sphenotherus, Promylodon, Simomylodon, Glossotherium vy
Mylodon) (ver Webb 1989). Sobre ambas caras, labial y lingual se presentan
surcos bien definidos, delimitando un marcado estrangulamiento a la mitad de su
longitud, donde el surco de la cara labial es poco profundo, mientras que el de la
cara lingual presenta un mayor desarrollo. Este istmo define la presencia de los
I6bulos caracteristicos de este molariforme. El I6bulo anterior es de seccion
subtriangular y con el margen anterior plano a ligeramente céncavo, como en G.
chapadmalensis (MACN 8675) y G. robustum (MLP 3-136), PIl. acutidens
(Rovereto, 1914 Fig. 45), S. uccasamamensis (Boscaini et al., 2019 Fig. 5f, 6 d, 7
e y 10), Promylodon (MACN-Pv 4968), Ranculcus (MACN-A 8881), Sphenotherus
(MACN-Pv 13488), Pa. harlani (Stock, 1925 lam. 27, Fig. 1) y My. darwini
(Brandoni et al., 2010 Fig 4); a su vez el I6bulo posterior presenta forma
subtriangular con sus margenes redondeados y con una clara inclinacién hacia el
lado interno, como ocurre en Pl. acutidens, S. uccasamamensis y en general en
los Mylodontinae (Esteban, 1996).

Dos de las mandibulas estudiadas (JUY-P-0085 y JUY-P-0089) son
atribuidas a ejemplares juveniles. La evidencia incluye el tamafio reducido de sus
molariformes y la falta de desgaste razon por la cual el apice es conico. Sin
embargo, estos ejemplares ya muestran caracteristicas diagnosticas de adultos,
como por ejemplo la ausencia de diastema y la reduccion del surco externo del

m3.
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Figura 5.13. Mandibula en vista lateral de S. uccasamamensis. De a) JUY-P-0084; b)
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JUY-P-0085; c) JUY-P-0086; d) JUY-P-0087; e) JUY-P-0089. Abreviaturas: acf, alveolo
del caniniforme; apcm, apertura posterior del canal mandibular; cf, caniniforme; f.m,
foramen mandibular; pa, proceso angular; pco, proceso condilar; pcr, proceso

coronoideo; mf, molariforme; sm, sinfisis mandibular. Escala: 20 mm.

Figura 5.14. Mandibula, foramenes mentonianos de S. uccasamamensis. De: a) JUY-
P-0084; b) JUY-P-0087; c) JUY-P-0089. Abreviaturas: cf, caniniforme; f.m, foramen

mandibular; sm, sinfisis mandibular. Escala;: 20 mm.

124



V. Resultados Quifiones Sofia |. 2020

mf1 mf2 mf3

Figura 5.15. Mandibula en vista oclusal de S. uccasamamensis. De: a) JUY-P-0084;

b) JUY-P-0085; c) JUY-P-0086; d) JUY-P-0087; e) JUY-P-0089. Abreviaturas: acf,
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alveolo del caniniforme; cf, caniniforme; pcr, proceso coronoideo; mf, molariforme; sm,

sinfisis mandibular. Escala: 20 mm.

Clavicula (JUY-P-0085). La clavicula conserva la epifisis esternal y parte
de la diéfisis. La diafisis en seccion transversal es de forma ovalada con un ligero
aplanamiento dorso-ventral, mientras que la epifisis esternal esta expandida en
sentido préximo-distal aumentando su superficie que se caracteriza por ser
rugosa. En este ejemplar es posible distinguir una pequefa curvatura entre la
epifisis y la diafisis, similar a Glossotherium como una curvatura sigmoidea (ver
Owen, 1842), pero con un menor desarrollo que en los Nothrotheridae y

Megatheriidae (ver Stock 1925; Amson et al., 2015 b).

Figura 5.16. Fragmento de clavicula de S. uccasamamensis (JUY-P-0085). En vista

posterior. Abreviaturas: CEt, Cabeza esternal; F.art, faceta articular. Escala: 20mm
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Vertebras

Vértebras cervicales:

Atlas (JUY-P-0084). En buen estado de conservacién. El canal ventral se
encuentra limitado por el arco ventral en el margen inferior, de menor extension
transversal que el arco dorsal en el margen superior y una ancha apdfisis
transversa extendiéndose hacia cada uno de los lados.

En vista anterior (Fig. 5.17 a), a ambos lados del canal ventral, se
encuentran las facetas articulares craneales, con la presencia de una superficie no
articular rugosa en su margen medial. Estas facetas se encuentran divergiendo
dorsalmente (es decir con un alargamiento en direccion medio-ventral) e
inclinadas ligeramente con direccion craneo-ventral. Las alas vertebrales
presentan sus margenes anteriores rectos y se encuentran separados de las
articulaciones anteriores por una leve muesca, como en G. robustum. (Owen,
1842 pl. VII, Fig. 1; Puschel et al., 2017 Fig. 9 a) y diferente de Pa. harlani (ver
Stock, 1925) en el que la separacion es mucho mas marcada.

En vista dorsal (Fig. 5.17b), se observa que sobre el cuerpo vertebral, en el
margen anterior, se encuentra el foramen intervertebral como en G. robustum
(Owen, 1842 pl. VII, Fig. 1; Puschel et al., 2017 Fig. 9 c), My. darwini (McAfee,
2016 Fig. 3.3) y Pa. harlani (ver Stock, 1925). Paralelo a este ultimo, situado mas
antero-lateralmente, a cada lado en las superficies dorsales de las alas, se
encuentra el foramen alar de menor tamafo. En vista ventral (Fig. 5.17 ¢), a la

misma altura del foramen alar, se encuentra el foramen del canal transverso,
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ambos estan conectados en una abertura comun cerca del centro, en los que el
cuerpo y las alas vertebrales toman contacto, similar a lo que ocurre con My.
darwini (McAfee, 2016 Fig. 3.4) y Pa. harlani (ver Stock, 1925).

En vista posterior (Fig. 5.17 d), las facetas articulares caudales son de
contorno circular, similar a G. robustum (Owen, 1842 pl. VII, Fig. 3; Puschel et al.,
2017 Fig. 9 b) y diferente a My. darwini (McAfee, 2016 Fig. 3.2) con facetas
articulares ovaladas, lo cual es variable en Paramylodon (McAfee, 2016). Entre el
margen dorso-lateral de las facetas articulares y el comienzo dorso-medial de los
procesos transversales existe una muesca bien marcada, como en Glossotherium

y Paramylodon.

a b
A

ado f.A +flIn

ave

fA+fTr

F.Cau ave

Figura 5.17. Atlas de S. uccasamamensis, (JUY-P-0084). En vista: a) anterior,
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b) dorsal, c) ventral y d) posterior. Abreviaturas: A, Alas; ado, arco dorsal; ave, arco
ventral; CVe, canal ventral; F.Cau, facetas articulares caudales; F.Cr, facetas articulares
craneales; f.A, foramen alar; f.In, foramen intervertebral; f.Tr foramen del canal

transverso. Escala: 20mm.

Axis (JUY-P-0084). El margen anterior (Fig. 5.18 a), esta caracterizado por
el proceso odontoideo, el cual representa un tercio de la longitud antero-posterior
de la vértebra. Este proceso presenta una superficie articular en su cara ventral
gue hace contacto con el atlas (Fig. 5.18 b). Postero-lateralmente al proceso
odontoideo (Fig.5.18 a), separados por una pequefia superficie, se encuentran las
facetas articulares para el atlas, estas se caracterizan por ser superficies de gran
tamafo, circulares y ligeramente convexas como en G. robustum (Puschel et al.,
2017 Fig. 10 a). Detras de las facetas se extiende en sentido antero-posterior una
delgada lamina que forma, en el margen dorsal, la apofisis espinosa. Esta Ultima
presenta una inclinacion ventral hacia su extremo anterior, con su punto mas alto
en el margen posterior, como en G. robustum (Owen, 1842 pl. VII, Fig. 5; Puschel
et al., 2017 Fig. 10 b).

En vista lateral (Fig. 5.18 c), por detras de la articulacion para el atlas, se
encuentra el proceso transversal claramente desarrollado y extendido antero-
posteriormente. Sobre el proceso transversal se encuentran presentes dos
tubérculos, uno en la region media bien marcado, mientras que el segundo

tubérculo se ubica al finalizar dicho proceso, encontrdndose pobremente
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desarrollado, caso opuesto al descripto para G. robustum en el que ambos
tubérculos se encuentran bien desarrollados (Puschel et al., 2017).

En vista posterior (Fig. 5.18 d), el cuerpo articular del axis es de gran
tamano, presentando forma de triangulo invertido, con sus angulos redondeados y
su centro articular levemente céncavo. Dorsalmente se observa la apofisis
espinosa que se amplia transversalmente hacia la base, prolongandose hacia

cada lado dando origen a los procesos articulares posteriores.

F.Ca f.Tr

Figura 5.18. Axis de S. uccasamamensis (JUY-P-0084). En vista: a) anterior, b) ventral,
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c) lateral y d) posterior. Abreviaturas: cr, cuerpo; CVe, canal ventral; F.Ca, faceta
cigomética anterior; F.Cp, faceta cigomética posterior; f.Tr, foramen del canal transverso;
p.Esp, proceso espinoso; p.Od, proceso odontoideo; p.Tr, proceso transverso. Escala:

20mm.

Tercer vértebra cervical (JUY-P-0084). Presenta un cuerpo corto antero-
posteriormente. La superficie articular anterior (Fig. 5.19 a) es de forma
subtriangular con sus angulos redondeados y su centro ligeramente convexo,
diferente de Glossotherium en el que esta articulacion tiene forma subcircular. La
superficie articular posterior (Fig. 5.19 b) es subcircular y ligeramente concava
como G. robustum (ver Owen, 1842). A su vez, sobre los laterales, también se
pueden observar un par de procesos transversales con sus respectivos foramenes
transversales y un fragmento de la apdfisis espinosa que conserva su forma

triangular como en G. robustum (ver Owen, 1842).

Figura 5.19. Tercera vértebra cervical de S. uccasamamensis (JUY-P-0084). En vista:

a) anterior y b) posterior. Abreviaturas: cr, cuerpo; CVe, canal ventral; F.Ca, faceta
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cigomatica anterior; f.Tr, foramen del canal transverso; p.Esp, proceso espinoso; p.Tr,

proceso transverso; Escala: 20mm.

Vértebras dorsales (JUY-P-0089). Solo se ha hallado una vértebra
parcialmente completa y numerosos fragmentos de otras. En la vértebra mejor
conservada se observa anteriormente (Fig. 5.20 a) una superficie articular
subtriangular y levemente convexa; mientras la articulacion posterior (Fig. 5.20 b)
presenta una superficie subcircular, casi plana a levemente céncava, como en G.
robustum (ver Owen, 1842 pl. VIII, Fig. 1). Dorsalmente al cuerpo, el arco neural
delimita un canal vertebral casi tan grande como el propio cuerpo. EI margen
antero-dorsal de dicho arco (Fig. 5.20 a), sobresale al cuerpo y soporta la
expansion posterior del arco de la vértebra precedente. Por otro lado, la base de la
apofisis espinosa comienza anteriormente entre las superficies articulares y se
extiende hacia posterior. Asimismo, hacia uno de los lados, se conserva parte del

proceso transversal, extendiéndose lateral y dorsalmente.
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Figura 5.20. Vértebra dorsal de S. uccasamamensis (JUY-P-0089). En vista: a) anterior
y b) posterior. Abreviaturas: cr, cuerpo; CVe, canal ventral; F.Cp, faceta cigomatica
posterior; F.tC, faceta para el tubérculo de la costilla; p.Esp, proceso espinoso; p.Tr,

proceso transverso; Escala: 20mm.

Vertebras caudales. Se han encontrado 4 vertebras articuladas (JUY-P-
0084) y 2 aisladas (JUY-P-0085).

En vista lateral (Fig. 5.21 a, b) se observa claramente una disminucion del
tamafo de de las vertebreras en sentido proximal-distal, como ha sido descripto
por muchos autores para diferente perezosos fésiles terrestres (Owen, 1842;

Amson et al., 2015 a; McAfee, 2016).
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Figura 5.21. Vértebras caudales articuladas de S. uccasamamensis (JUY-P-0084). En
vista: a) lateral y b) dorsal. Abreviaturas: F.Ca, faceta cigomatica anterior; F.Cp, faceta
cigomatica posterior; p.Esp, proceso espinoso; PreC, precigomético; p.Tr, proceso

transverso; Escala; 20mm.

En vista anterior (Fig. 5.22 a, c), se observa que los cuerpos vertebrales
conservan el mismo tamafio en todas las vértebras. Dorsal al cuerpo vertebral, el

canal vertebral del arco neural adquiere una forma triangular, el cual va
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disminuyendo progresivamente de tamafio en sentido préximo-distal. Hacia los
laterales se extienden los procesos transversales, dirigidos hacia lateral y dorsal,
con una forma aplanada a levemente convexos como en G. robustum (Owen,
1842 pl. VI, Fig. 5). Sobre su margen antero-ventral presentan un pequefio
tubérculo, el cual va cambiando de posicidon. Este tubérculo que en las primeras
vertebras se encuentra casi en el extremo del proceso transversal, se va corriendo
hasta situarse cerca del cuerpo de la vértebra en las siguientes. A la vez, en la
parte superior del arco neural, la apéfisis espinosa, también tiende a disminuir de
tamafio y hacia ambos lados de su base, la superficie se vuelve concava dando
lugar a los procesos articulares.

En vista dorsal, el margen anterior (Fig. 5.22 a, c) del arco neural presenta
una forma cuadrangular, donde se sitian las superficies articulares concavas que
toman contacto con las apofisis articulares convexas posteriores de la vértebra
sacra contigua. A su vez, su margen posterior (Fig 5.22 b, d) es mas estrecho,
adquiriendo una forma triangular como en G. robustum (Owen, 1842 pl. VI, Fig.

7).
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Figura 5.22. Vértebras caudales de S. uccasamamensis (JUY-P-0085). En vista: a 'y c)
anterior y b y d) posterior. Abreviaturas: cr, cuerpo; CVe, canal ventral; F.Ca, faceta
cigomatica anterior; F.Cp, faceta cigomatica posterior; p.Esp, proceso espinoso; PreC,

precigomatico; p.Tr, proceso transverso. Escala: 20mm.

Ulna (JUY-P-0085). Se ha conservado un fragmento de la diafisis proximal,
faltando parte del olecranon y la epifisis distal. En vista anterior (Fig. 5.23 a), se

observa que la muesca troclear presenta dos facetas, una medial y otra lateral, las
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cuales se encuentran bien definidas, articulando con el himero y el radio. Ambas
estan limitadas, proximalmente, por el proceso de anconeal y distalmente por el
proceso coronoides.

En vista medial (Fig. 5.23 b) a nivel de la escotadura troclear, son visibles
los procesos coronoides y anconeal levemente desarrollados en relacion a la
profundidad anteroposterior de sus ejes. Se observa que la muesca anconeal esta
retraida, encontrandose su extremo anterior, posterior al proceso coronoides como
en G. robustum (Puschel, 2017 Fig. 13 d), My. darwini (McAfee, 2016 Fig. 4.4) y
Pa. harlani (Stock, 1925 pl. 33, Fig. 2). Ademas, por detrds de la escotadura
troclear, se observa parte del surco para el musculo flexor comun profundo de los
dedos, extendiéndose desde la porcidn inferior del olecranon.

En vista lateral (Fig. 5.23 c¢), la superficie de la escotadura troclear, esta
menos extendida en su longitud proximo-distal y antero-posterior, en comparacion
con G. robustum y Pa. harlani. Ademas, esta presente la superficie articular para
el radio, bien definida y relativamente mas amplia en relacién a la superficie de la
escotadura troclear, diferente de lo que ocurre en G. robustum (Owen, 1842 pl.
X1, Fig. 2; Puschel, 2017 Fig. 13 b), My. darwini (McAfee, 2016 Fig. 4.2), y Pa.
harlani (Stock, 1925 pl. 33, Fig. 1). A su vez, se observa, a lo largo del margen
posterior del hueso, un surco para la insercién de los musculos (posiblemente el
anconeo y triceps braquial), el cual es mas estrecho en comparacion con G.
robustum (Puschel, 2017 Fig. 13 b) y Pa. harlani (Stock, 1925 pl. 33, Fig. 1).

En vista posterior (Fig. 5.23 d) se observa que el ancho de la ulna

disminuye en sentido proximal-distal, como en G. robustum (Owen, 1842 pl. XIl,
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Fig. 2; Puschel, 2017 Fig. 13 c), My. darwini (McAfee, 2016 Fig. 4.3) y Pa. harlani

(Stock, 1925 pl. 33, Fig. 2)

Figura 5.23. Fragmento de ulna de S. uccasamamensis (JUY-P-0085). En vista: a)
anterior, b) medio, c) lateral y d) posterior. Abreviaturas: FH, faceta humeral; FR, faceta
radial; fs.A-T, fosa para de los musculos anconeo y triceps braquial; fs.FDP, fosa para el
flexor digito profundo; p.An, proceso anconeal; p.Cor, proceso coronoides. . Escala:

20mm.

Fémur. Los ejemplares JUY-P-0185 (Fig. 5.24), casi completo, faltando solo
la cabeza femoral; JUY-P-0082 (Fig. 5.25), conserva solo la cara posterior y JUY -
P-0084 (Fig. 5.26), la epifisis distal.

En vista anterior, se puede observar que el extremo distal es mas estrecho

que el extremo proximal, al igual que en todos los Mylodontinae. A su vez, el
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trocanter mayor en JUY-P-0185 es amplio tanto medio-lateral como antero-
posteriormente. Por detras del trocanter mayor, se preservan unas cresta bien
marcadas, dispuestas de forma paralela una a la otra, extendiéndose desde el
margen proximal hasta parte de la diéfisis, similar a S. uccasamamensis (Saint-
André et al., 2010 Fig. 16 a). En la porcion distal en la base del trocanter mayor,
sobre el margen lateral, presenta una convexidad lateral bien marcada como en S.
uccasamamensis (Saint-André et al., 2010 Fig. 16 a), a diferencia de G. robustum
(Owen, 1842 pl. XVII, Fig. 1) y Pa. harlani (Stock, 1925 pl. 38, Fig. 1) en los que
esta convexidad se encuentra menos desarrollada. ElI fémur adquiere una
pequefia torsion, ubicando la cabeza femoral con una inclinacibn medial al eje
longitudinal. A su vez, en el margen medial, por debajo de la cabeza femoral de
JUY-P-0082, a una distancia de 23-24mm, se localiza el trocanter menor, de
superficie eliptica y convexa y con su eje mayor en posicion vertical. Distal al
trocanter menor, el margen medial de la diafisis adquiere una forma concava.

En vista posterior, en el ejemplar JUY-P-0082 (Fig. 5.25) se aprecia que la
cabeza femoral est4 pobremente preservada. En JUY-P-0082 y JUY-P-0185 (Fig.
5.24), se observa que el trocanter mayor es de contorno subtriangular como ocurre
en algunos Mylodontinae (e.g. Glossotherium, Paramylodon y Paraglossotherium),
mientras que la fosa intertrocantérica, ubicada en el margen proximo lateral, esta
bien desarrollada como en G. robustum (Owen, 1842 pl. XVIIl, Fig. 1) y Pa. harlani
(Stock, 1925 pl. 39, Fig. 1).

En la extremidad distal en JUY-P-0185 (Fig. 5.24) y JUY-P-0084 (Fig. 5.26),

las superficies articulares de los condilos de la faceta patelar se encuentran
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conectadas por el istmo articular, como en los Mylodontinae (e.g. Glossotherium,
Simomylodon, Paramylodon y Paraglossotherium), Scelidotheriinae (todos a
excepcion de Valgipes bucklandi, ver Cartelle et al. 2009 Fig. 4 A) y en el
Megatheriinae Megathericulus patagonicus y Megathericulus primaevus (ver
Esteban, 1996; Carlini et al., 2008c; De luliis et al., 2008; Pitana, 2011 y Mifio-
Boilini, 2012). Esto lo diferencia de otros Megatheriinae (e.g. Urumaquia;
Pyramiodontherium y Megatherium) en los que la tréclea se continua solo con la
faceta articular lateral (De luliis et al.,, 2008) También de los Nothrotheriidae y
algunos Megalonychidae (e.g. Protomegalonyx, Torcellia), en los que las
superficies articulares de los condilos estan separados por hueso no articular
(Brandoni, 2009; De luliis et al., 2011; Brandoni y McDonald, 2015). A su vez, en
vista distal, la fosa intercondiloidea es mas profunda que en Glossotherium; el
condilo medial muestra un contorno piriforme, en tanto que el céndilo lateral es de

contorno cuadrangular y de menor tamafio que el condilo medial.
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Figura 5.24. Fémur de S. uccasamamensis (JUY-P-0185). En vista: a) anterior y b)
posterior. Abreviaturas: cl, condilo lateral; cm, condilo medial; el, epicondilo lateral; f.Tr,
fosa trocanterica; Tr.me, trocanter menor; Tr.my, trocanter mayor tp, troclea rotuliana

(patelar). Escala: 20 mm.
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Tr.my

f.Tr

Figura 5.25. Cara posterior de fémur de S. uccasamamensis (JUY-P-0082).
Abreviaturas: CF, cabeza femoral; f.Tr, fosa trocanterica; Tr.me, trocanter menor; Tr.my,

trocanter mayor. Escala: 20 mm.
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Figura 5.26. Porcion distal del fémur de S. uccasamamensis (JUY-P-0084). En vista:
a) anterior y b) posterior. Abreviaturas: cl, condilo lateral; cm, condilo medial; tp, troclea

rotuliana (patelar). Escala: 20 mm.

Tibia (JUY-P-0085). Se conserva parte de la diafisis y la epifisis distal de la
tibia izquierda. En rasgos generales la tibia es similar a la de S. uccasamamensis,
G. robustum, G. tropicorum y Pa. harlani (ver Owen, 1842; Stock, 1925; Saint-
Andre et al., 2010), aunque presenta una diafisis mas corta y gracil, como ocurre
en S. uccasamamensis (Saint-André et al., 2010 Fig. 18) y a diferencia de G.
robustum (Owen, 1842 pl. XX), G. tropicorum (De luliis et al., 2017 Fig. 8 k) y Pa.
harlani (Stock, 1925 pl. 40, Fig. 1-2). En vista medial y lateral (Fig. 5.27 b, c) la
diafisis es recta, una caracteristica comun de los Mylodontidae. No obstante, es
bastante uniforme en su desarrollo anteroposterior como en S. uccasamamensis,
G. robustum, G. tropicorum y Pa. harlani; esto lo diferencia de lo que ocurre en

Thinobadistes (ver Lestodontinae Webb, 1989) y los escelidoterinos (ver
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McDonald, 1987) en los que el desarrollo anteroposterior disminuye desde
proximal a distal.

En vista tanto posterior como medial (Fig. 5.27 c, d), se observa el inicio de
dos surcos los que corresponderian a la ubicacion de los tendones tibiales, como
ocurre en S. uccasamamensis (Saint-Andre et al.,, 2010 Fig. 18),
Pseudoprepotherium confusum (Hirschfeld, 1985 Fig. 17) y Thinobadistes segnis
(Webb, 1989 Fig.18). Sin embargo, solo se conserva de forma completa el surco
posterior.

En la epifisis distal (Fig. 5.27 e), la superficie articular de la tibia se
encuentra ocupada en gran parte por la faceta para el astragalo. Esta articulacion
a su vez esta compuesta por dos superficies, una para la faceta discoidea y otra
para la faceta odontoidea del astragalo. Esta ultima faceta presenta una superficie
arqueada hacia el margen antero-medial, dando lugar al maléolo medial, como en
S. uccasamamensis (Saint-André et al., 2010 Fig. 18). La faceta fibular se ubica

en el margen postero-lateral de la tibia, como en todos los Mylodontinae.
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Figura 5.27. Extremo distal de tibia de S. uccasamamensis (JUY-P-0085). En vista: a)
anterior, b) lateral, ¢) medial, d) posterior y e) distal. Abreviaturas: F.Ast, astragalar;

F.Fib, fibular; S.Ta, surco tibial anterior; S.Tp, surco tibial posterior. Escala: 20mm.

Astragalo. Los ejemplares JUY-P-0089 (izquierdo) y JUY-P-0177
(derecho). En vista proximal (Fig 5.28 a, 5.29 a) los materiales JUY-P-0089 y JUY-
P-0177 conservan la faceta discoidea plana y semicircular, rodeando a la faceta
odontoidea elevada y de forma globosa, solo conservada en JUY-P-0177. Ambas
estructuras articulan con la superficie articular de la tibia, como en los

Mylodontidae. En el margen anterior, en el ejemplar JUY-P-0177, se puede
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observar la superficie articular para el navicular, la cual es ligeramente concava
como en todos los milodontinos (McDonald, 1987).

En vista lateral (Fig 5.28 b, 5.29 b) se encuentran la faceta discoidea plana
y la faceta fibular extendida, desde el borde antero-lateral de la faceta discoidea
hasta la faceta ectal, formando la superficie articular de la fibula, como en G.
robustum (Owen, 1842 pl. XXIII; Puschel et al.,, 2017 Fig. 19), My. darwini
(McAfee, 2016 Fig. 9), Pa. harlani (Stock, 1925 Fig. 97), PI. acutidens (Kraglievich,
1921), Pseudoprepotherium confusum (Hirschfeld, 1985 Fig. 18), y S.
uccasamamensis (Saint-Andre et al., 2010 Fig. 19).

En vista distal (Fig 5.28 c, 5.29 c), presenta el surco tali, que separa la
faceta ectal y la faceta sustentacular del calcaneo, similar en G. robustum (Owen,
1842 pl. XXIll; Puschel et al., 2017 Fig. 19), My. darwini (McAfee, 2016 Fig. 9), Pa.
harlani (Stock, 1925 Fig. 97), PIl. acutidens (ver Kraglievich, 1921), S.
uccasamamensis (Saint-Andre et al., 2010 Fig. 19), Ps. confusum (Hirschfeld,
1985 Fig. 18), Thinobadistes (ver Webb, 1989), Scelidotheriinae (ver McDonald,
1987; Mifo-Boilini et al., 2014 Fig. 3). Este es un caracter que varios autores
consideran una condiciébn basal para los Mylodontidae (ver Ameghino, 1904;
Kraglievich, 1923; McDonald, 1987; Saint-André et al., 2010). A su vez, en JUY-P-
0177, se observa que la faceta sustentacular se continua anteriormente con la
faceta para el cuboides, caracteristica tipica de los Mylodontinae (ver McDonald,

1987).
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S.Tal

Figura 5.28. Astragalo izquierdo de S. uccasamamensis (JUY-P-0085). En vista: a)
proximal, b) lateral, c) distal. Abreviaturas: F.EA, faceta ectal del astrdgalo; F.Dis, faceta

discoide; F.Fib, faceta fibular; p.Od, proceso odontoideo; S.Tal, surco tali. Escala:

20mm.
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F.Dis

Figura 5.29. Astragalo derecho de S. uccasamamensis (JUY-P-0085). En vista: a)
proximal, b) lateral, c) distal. Abreviaturas: F.Cub, faceta cuboidal; F.EA, faceta ectal del
astragalo; F.Dis, faceta discoide; F.Fib, faceta fibular; F.Nav, faceta navicular; F.Od,

faceta odontoidea; p.Od, proceso odontoideo; S.Tal, surco tali. Escala: 20mm.

Calcaneo (JUY-P-0177). Solo se ha recuperado un fragmento del calcaneo
derecho. En la vista anterior (Fig. 5.30 a) se encuentra la porcion articular del
calcaneo, que contacta antero-proximalmente con el astragalo (mediante dos

facetas) y antero-distalmente con el cuboides (mediante una faceta). El contacto
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calcaneo-astragalar se encuentra dividida en dos carillas articulares: la faceta ectal
y la faceta sustentacular, diferente a lo que ocurre en G. robustum (Puschel et al.,
2017 Fig. 18, 19) y Pa. harlani (Stock, 1925 Fig. 97) en los que las facetas se unen
para formar una superficie lisa y continua (McDonald, 1987). La faceta ectal, es de
gran tamafo y se proyecta proximalmente. Posee una forma subrectangular,
presentando su eje mayor convexa, orientada antero-lateralmente y su eje menor
concavo, orientado préximo-medialmente. Esta faceta se encuentra separada de
las otras dos por el sulcus calcanei, ubicado de forma oblicua hacia arriba y hacia
lateral, ensanchandose hacia la porcidon mas distal. La faceta sustentacular se
ubica antero-medialmente, continuandose con la faceta cuboidal ubicado antero-
lateralmente, ambas facetas presentan una forma subtriangular, ubicAndose casi
perpendicularmente una faceta de la otra.

En vista proximal (Fig. 5.30 b) y debido a la pobre conservacion del
material, solo se puede observar parte de la carilla articular correspondiente a la
faceta ectal, en tanto que antero-medialmente se encuentra el inicio del sulcus
calcanei.

En vista lateral (Fig. 5.30 ¢) en el extremo anterior se encuentran las facetas
articulares, la faceta sustentacular y la porcién inferior de la faceta ectal, como asi
también parte del sulcus calcanei. En vista medial (Fig. 5.30 d) presenta una zona
concava casi llegando al su extremo anterior, el cual se encuentra delimitado por
una saliente que corresponde al sustentacular. También se puede observar parte
de la faceta ectal en el borde superior. En ambas vistas (Fig. 5.30 ¢, d) se ha

conservado un fragmento de la region del cuello que une la tuberosidad del
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calcaneo con la porcién articular anterior, la que esta reducida dorso-ventralmente
y medio-lateralmente, como en G. robustum (Puschel et al., 2017 Fig. 18-19) y Pa.
harlani (Stock, 1925 Fig. 97).

En vista distal (Fig. 5.30 e), en direccién hacia el margen anterior, el borde
medial es concavo y el borde lateral es convexo. En este ultimo se exhibe un
proceso dirigido hacia atras, formando el canal tendinoso. Este surco
probablemente albergaba el tendon del m. fibularis brevis (McDonald, 1987), una
caracteristica comun de la subfamilia Mylodontinae (ver Webb, 1989). En esta
cara no se observa ninguna carilla articular, aunque su borde antero-lateral

coincide con el borde distal de la faceta que articula con el cuboides.
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Figura 5.30. Porcion de calcaneo de S. uccasamamensis (JUY-P-0177). En vista: a)
anterior, b) proximal, c) lateral, d) medial y e) distal. Abreviaturas: Cc, cuello del
calcaneo; FC, faceta cuboidal; FEC, faceta ectal del calcaneo; FSC, faceta sustentacular

del calcaneo; SC, sulcus calcanei; St, surco tendinoso. Escala: 20mm.

Osiculos dérmicos (JUY-P-0089): Se preserva un osiculo, de pequefio
tamafio, subtriangular y con sus angulos redondeados. Presenta 17 mm de
longitud maxima y 14 mm de ancho. Como se ha descripto para la especie del

Plioceno tardio, G. chapadmalensis (ver Hill, 2006), la superficie externa es rugosa

151



V. Resultados Quifiones Sofia |. 2020

y con perforaciones dispuestas irregularmente (Fig. 5.31), mientras que la
superficie interna es lisa (Fig. 5.31). En términos generales, estas estructuras son
muy similares a las descriptas para los otros miembros de la familia Mylodontidae
(e.g. G. chapadmalensis (ver Hill, 2006), My. darwini (ver Haro, 2016) y Pa. harlani

(ver Sinclair, 1910).

a

Figura 5.31. Osiculos dérmicos de S. uccasamamensis (JUY-P-0089). En vista: a)

interna y b) externa, respectivamente. Escala: 20mm.

Superfamilia Megatherioidea Gray, 1821

Familia Megatheriidae Gray, 1821

Subfamilia Megatheriinae Gray, 1821

Género Pyramiodontherium Rovereto, 1914
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Sinonimia

Megatherium Moreno y Mercerat, 1891 (nec Cuvier, 1796)

Plesiomegatherium Roth, 1911

Especie tipo: Pyramiodontontherium dubium = Pyramiodontontherium bergi

(Moreno y Mercerat, 1891) Cabrera, 1928.

Especies incluidas: Pyramiodontherium bergi (Moreno y Mercerat, 1891); P.

brevirostrum Carlini et al., 2002 y P. scillatoyanei De luliis et al., 2004.

Distribucion geogréficay cronologica

Bajo de Andalhuala en el Valle de Santa Maria, “Araucanense” (Mioceno
superior) Provincia de Catamarca (Carlini et al., 2002); Region de Tiopunco,
“Araucanense” (Mioceno superior), provincia de Tucuman, (C. Ameghino, 1919,
Kraglievich, 1931 b); Formacion Toro Negro (Plioceno superior), provincia de La
Rioja (De Iullis et al., 2004); Formacion Ituzaingd “Conglomerado osifero”
(Mioceno superior), provincia de Entre Rios (Cione et al., 2000; Brandoni y Carlini,

2009).

Pyramiodontherium bergi (Moreno y Mercerat, 1891) Cabrera, 1928

(Figura 5.32; Apéndice 2.F)

Sinonimia

Megatherium burmeisteri Moreno y Mercerat, 1891
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Megatherium bergi Moreno y Mercerat, 1891

Plesiomegatherium burmeisteri Roth, 1911

Pyramidontherium dubium Rovereto, 1914

Holotipo: MLP 2-66, craneo sin arcos cigomaticos, mandibula, fragmento de
vertebras, parte proximal de ulna, fémur izquierdo, ambas tibias, fibula izquierda,
ambos astragalos, calcaneo izquierdo, navicular, cuboides, metatarsales de los

dedos Ill, IV y V; falanges de dedos Ill, IV y V.

Materiales referidos: JUY-P 31, fragmento de craneo, preservando los Mfl y Mf5

del lado derecho.

Procedencia estratigrafica y geografica: Seccion inferior de la Formacion Tafna
(sensu Zurita et al., 2017). localidad fosilifera de Calahoyo, provincia de Jujuy,

noroeste de Argentina.

Descripcién y comparaciéon

Craneo. ElI fragmento de craneo conservado (JUY-P-31) tiene
aproximadamente 320 mm de largo, sin evidencias de suturas lo que sugiere que
pertenece a un individuo adulto, el tercio anterior bajo, rostro recto, largo y de
seccion cuadrangular como en Pyramiodontherium.

En vista dorsal (Fig. 5.32 a) es relativamente alargado y estrecho, con su
rostro mas largo que ancho. El nasal diverge hacia la mitad anterior; sin embargo,

hacia posterior no es posible la distinciéon de la sutura naso-frontal. Por detras de
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los nasales presenta un ligero estrechamiento postorbital, como en Py. bergi (MLP
2-66).

En vista frontal (Fig. 5.32 b), se aprecia que el techo del craneo es de
contorno convexo en sentido dorso-ventral, con los nasales y maxilares de seccion
subtrapezoidal, adquiriendo su mayor ancho en el margen ventral como en Py.
bergi (MLP 2-66), a diferencia de Py. brevirostrum (MLP 31-XI-12-25) y
Megathericulus patagonicus (Pujos et al., 2013 Fig. 4 d) en los que el rostro es de
contorno oval.

En vista lateral (Fig. 5.32 c), se observa en su margen anterior un perfil
dorsal plano con una muy ligera depresion pre-frontal a nivel del borde anterior de
la 6rbita, adquiriendo un perfil posterior convexo, como en Py. bergi (MLP 2-66) y
a diferencia de Me. patagonicus (Pujos et al., 2013 Fig. 4 c; Brandoni et al., 2018
Fig. 3 b) en el que el margen dorsal es practicamente recto. En esta vista el rostro
estd menos desarrollado en sentido dorso-ventral con respecto a la caja craneana
como en Py. bergi (MLP 2-66). También se distingue que la apdfisis maxilar del
proceso cigomatico se encuentra elevado ubicandose a nivel del limite entre el
Mf1-Mf2 como en Py. bergi (MLP 2-66).

En vista ventral (Fig. 5.32 d), el crAneo es subrectangular con una marcada
constriccion por delante del Mf1, como en las especies de Pyramiodontherium. La
parte anterior del craneo presenta un rostro largo y angosto, cuyos margenes al
proyectarse hacia posterior no llegan a intersectar con el margen externo de la

serie dentaria, como en Py. bergi (MLP 2-66), a diferencia de Py. brevirostrum
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(MLP 31-XI-12-25) en donde el rostro y el margen externo de la serie dentaria
poseen el mismo ancho.

En JUY-P-31 el paladar se encuentra pobremente desarrollado, adquiriendo
una forma subtriangular debido a la ligera divergencia que presenta la serie
dentaria en direccion al udltimo molariforme como en Pyramiodontherium. La
superficie palatina es céncava, dejando expuesto en vista palatal las paredes
mediales de los alveolos, como en Py. bergi (MLP 2-66) y Py. brevirostrum (MLP
31-XI-12-25) y a diferencia de otros Megatheriidae [e.g. Anisodontherium
halmyronomum (Brandoni y De luliis, 2007 Fig. 1), Megathericulus patagonicus

(Pujos et al., 2013 Fig. 4 a; Brandoni et al., 2018 Fig. 3 c)].

Serie dentaria superior. La serie dentaria (Fig. 5.32 d) posee una longitud
de 150 mm y se encuentra conformada por 5 molariformes, de los que solo se
conserva el Mfl y Mf5 del lado derecho, presentando una ligera convergencia
hacia adelante. Tanto los molariformes como los alveolos presentan sus margenes
lingualmente rectos y labialmente convexos. En JUY-P-31, tanto el Mfl del lado
derecho como el alveolo izquierdo presentan una seccion trapezoidal; mientras
que los alvéolos de Mf2, Mf3 y Mf4 son subtrapezoidales, con el margen anterior
apenas convexo Y la posterior plana a levemente céncavo como en Py. bergi (MLP
2-66). EI Mf5 conservado es el mas chico, de seccion subrectangular, con el
margen anterior levemente céncavo y el posterior plano como en
Pyramiodontherium bergi (MLP 2-66), a diferencia de Py. brevirostrum (MLP 31-XI-

12-25) en el que el Mf5 es de contorno suboval con el margen posterior convexo.
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Figura 5.32. Craneo de Pyramiodontherium bergi (JUY-P 31). En vista: a) dorsal, b)
frontal, c) lateral y d) ventral. Abreviaturas: fr, frontal; Mf, molariforme; mx, maxilar; nas,

nasal; pal, palatino; par, parietal. Escala: 20 mm.
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Subfamilia Thalassocninae Muizon et al., 2004 a

Género Thalassocnus Muizon y McDonald, 1995

Especie tipo: Thalassocnus natans Muizon y McDonald, 1995.

Especies incluidas: Thalassocnus natans Muizon y McDonald, 1995;
Thalassocnus littoralis McDonald y Muizon, 2002; Thalassocnus carolomartini
McDonald y Muizon, 2002; Thalassocnus antiquus, Muizon et al., 2003;

Thalassocnus yaucensis Muizon et al., 2004 a.

Distribucion geografica y cronoldgica

Formacion Pisco (Mioceno superior—Plioceno) en el area de Sacaco, Peru
(Muizon y McDonald, 1995; McDonald y Muizon, 2002; Muizon et al., 2003, 2004
a). Formacién Bahia Inglesa (Mioceno superior), centro-norte de Chile (Canto et
al., 2008; Peralta-Prato y Solérzano, 2019). Quifiones et al. (2019) dieron a
conocer el primer registro para Argentina, exhumado de la Formacién Tafna

(Mioceno superior—Plioceno), provincia de Jujuy.

Thalassocnus cf. T. natans

(Figuras 5.33-5.55; Apéndice 2.G-H)

Material referido: JUY-P-0180, radio, ulna y parte del autopodio izquierdo

articulado.
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Procedencia estratigrafica y geografica: Seccion superior de la Formacion
Tafna (sensu Zurita et al., 2017), localidad fosilifera de Casira, provincia de Jujuy,

Argentina.

Descripcién y comparacion

Ulna (JUY-P-0180). La ulna izquierda presenta un aspecto general gracil,
similar a Megatheriidae y diferente de Nothrotheridae, con una pequefa
disminucion progresiva del didmetro de la diafisis hacia la porcion distal, como
ocurre en los Thalassocninae (ver Amson et al., 2015 a Fig. 9-12).

En vista anterior (Fig. 5.33 a), se observa que la muesca troclear esta
limitada proximalmente por el proceso anconeal y distalmente por el proceso
coronoides. Esta muesca se expande lateralmente mediante una superficie
articular suplementaria, ubicada en el borde postero-lateral del proceso
coronoideo, para contactar con la articulacion de la cabeza del radio. A su vez, por
debajo del proceso coronoides, es posible distinguir en la parte media una
pequefia tuberosidad para la insercion del masculo braquial, como se observa en
Thalassocnus spp. (ver Amson et al., 2015 a). En la epifisis distal, se encuentra la
articulacion para el carpo, desplazada hacia el lado medial de la diafisis; esta
superficie articular es ovalada y pequefia, como en Thalassocnus (Amson et al.,
2015 a Fig. 9) y diferente de Nothrotheriops shastensis (Stock, 1925 pl. 9, Fig. 3),
taxon en el que esta superficie presenta dos caras.

En vista medial (Fig. 5.33 b) se puede observar, por detrds de la muesca

troclear, la extension desde el olecranon hasta la mitad de la diafisis, de una fosa
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bien desarrollada para el musculo flexor profundo de los dedos, similar a la de
Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 11), a diferencia de los Nothrotheriinae
(e.g. Mionothropus cartellei De lulis et al., 2011 Fig 10 e; Nothrotheriops
shastensis) en los que esta fosa estd menos desarrollada.

En vista lateral (Fig. 5.33 c), y a nivel del extremo proximal, se encuentra
una pequefa fosa para la insercién del musculo ancéneo y triceps braquial, la cual
distalmente se aplana y amplia, como en Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig.
12) y Mi. cartellei (De luliis et al., 2011 Fig. 10 c), y a diferencia de lo que ocurre en
Nothrotheriops shastensis (Stock, 1925 pl. 9, Fig. 2) en el que esta fosa es una
superficie concava. En el margen anterior de la ulna se observa que la muesca
troclear es estrecha, y tanto los procesos coronoides como anconeal son
notablemente prominentes. En relacion con la profundidad anteroposterior del eje
medio, el proceso anconeal presenta un gran desarrollo como en Thalassocnus
(Amson et al.,, 2015 a Fig. 12), a diferencia de Hapalops (Scott, 1903-1904 pl.
XXXII, Fig. 4; VPPU-0155623) y Megatheriinae en los que su desarrollo es menor;
y de Nothrotherium (ver Cartelle y Fonseca, 1983) y Nothrotheriops shastensis
(Stock, 1925 pl.9, Fig. 2) en los que solo se representa como un pequefio
sobresaliente.

Por otra parte, lateral al proceso coronoideo se encuentra la superficie
articular para el radio, la que presenta un gran desarrollo como en los
Megatheriidae, Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 12) y Mi. cartellei (De Iuliis
et al., 2011 Fig. 10 c), pero diferente de Megatherium americanum (Owen, 1860 pl.

XX, Fig. 1) en el que su desarrollo es mucho menor, y de Nothrotherium (ver
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Cartelle y Fonseca, 1983), en el que se encuentra reducido o ausente. En el
margen lateral del proceso coronoideo se sitla una cresta alta pero estrecha,
probablemente para la insercidén del ligamento interéseo, extendiéndose desde el
borde lateral de la superficie articular radial y continuandose a lo largo del borde
antero-lateral de la diafisis hasta los dos tercios distales de la misma. Esto lo
diferencia de Nothrotheriops shastensis (Stock, 1925 pl. 9, Fig. 2), taxén en el que
la cresta contintia distalmente hasta la circunferencia articular.

En vista posterior (Fig. 5.33 d) se aprecia que el proceso del olecranon es
proximo-distalmente largo, como en Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 10),
Hapalops (Scott, 1903-1904 pl. XXXII, Fig. 4; VPPU-015523) y Mionothropus
cartellei (De Iuliis et al., 2011 Fig. 10 d), pero diferente de Nothrotheriops
shastensis (Stock, 1925 pl.9, Fig. 2). Este es un proceso transversalmente ancho y
levemente curvado hacia el margen medial, como se observa en Megatheriinae y
Thalassocninae. En el margen posterior de la ulna, la diafisis manteniene su eje
recto como en Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 10), a diferencia de
Nothrotheriops shastensis (Stock, 1925 pl. 9, Fig. 2) y Mi. cartellei (De luliis et al.,

2011 Fig. 10 d) en los que se observa gque su eje esta medialmente curvado.
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Fig. 5.33. Ulna izquierda de Thalassocnhus cf. T. natans (JUY-P-0180). En vista: a)
anterior, b) medial, c) lateral y d) posterior. Abreviaturas: CA, circunferencia articular;
C.L.l, cresta para ligamento inter6seo; F.car, faseta carpal;, F.Hum, faceta humeral,
F.Rad, faceta radial; fs.A-T, fosa para los musculos anconeo y triceps braquial; fs.FDP,
fosa para el flexor digito profundo; m.p.Rad, muesca para el proceso radial; p.An,
proceso anconeal; p.Cor, proceso coronoides; p.ol, proceso olecranon; T.B, tuberosidad

braquial. Escala: 20mm.
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Radio. El cuerpo del radio, al igual que la ulna, tiene un aspecto gracil. La
epifisis proximal tiene una superficie subcircular y concava. Presenta en su
margen latero-posterior una superficie articular rugosa de contorno semilunar,
destinada a articular con la incision radial de la ulna.

En vista anterior (Fig. 5.34 a) el radio es comprimido en sentido antero-
posterior. Como en la mayoria de los perezosos lo mas relevante en esta cara es
la cresta pronadora, la cual se extiende de forma continua hasta la epifisis distal
donde se desarrolla el proceso estiloide. Esta cresta pronadora es aguda y
elevada, diferente de las presentes en Hapalops (Scott, 1903-1904 pl. XXXII, Fig.
3) y Megatherium americanum (Owen, 1860 pl. XX, Fig. 4), en los que esta mas
reducida.

En vista lateral (Fig. 5.34 b) el radio presenta la diafisis curvada. Esta
curvatura ocurre en el primer 25% de la longitud del hueso, desde la epifisis
proximal, similar a Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 13) y diferente de los
Nothrotheriinae (e.g. Nothrotheriops shastensis, Mionothropus cartellei), Hapalops
(Scott, 1903-1904 pl. XXXII, Fig. 3), Megatherium americanum (Owen, 1860 pl.
XX, Fig. 4) y Megatherium urbinai (Pujos y Salas, 2004 Fig. 2), en los que dicha
curvatura es menos pronunciada y se ubica mas distalmente. Por otra parte, en el
extremo distal se pueden distinguir tres surcos tendinales. El primer surco se ubica
en el borde anterior, a nivel de la apdfisis estiloides, y extendiéndose oblicuamente
en sentido antero-distal; es estrecho y profundo para alojar al tendén del masculo
adductor pollicis. El segundo surco posee una posicion media, mas ancho y

asimétrico que el primer surco, y aloja al musculo extensor radial del carpo, similar
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al de Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 13) y diferente de Mi. cartellei (De
luliis et al., 2011 Fig.10 a), el cual presenta el segundo surco mas profundo que el
primero. El tercer surco se ubica en el margen posterior, atravesando el proceso
posterodistal, y portando a su vez el tendon del musculo extensor digitorum
comunis. El proceso posterodistal esta muy bien desarrollado como en
Thalassocnus (Amson et al.,, 2015 a Fig.13), y a diferencia de Hapalops (Scott,
1903-1904 pl. XXXIl, Fig. 3, pl. XLIll, Fig. 6), Nothrotherium (ver Cartelle y
Fonseca, 1983), y Mi. cartellei (De luliis et al., 2011 Fig. 10 a) en los que se
encuentra reducido; en Nothrotheriops shastensis (Stock, 1925 pl. 9, Fig. 4)
practicamente esta ausente.

En vista medial (Fig. 5.34 c) y a una corta distancia del extremo proximal, se
encuentra la tuberosidad bicipital, reducida en tamafio al igual que Thalassocnus.

En vista posterior (Fig. 5.34 d), distal a la tuberosidad bicipital, presenta una
cicatriz engrosada y rugosa donde se aloja el ligamento interéseo. Esta cicatriz se
extiende a lo largo de aproximadamente dos tercios de la diafisis, encontrdndose

bien desarrollada como en Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 16).
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T.Bi

Figura 5.34. Radio izquierdo de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-0180). En vista: a)
anterior, b) lateral, ¢) medial y d) posterior. Abreviaturas: CA, circunferencia articular;
C.Pr, cresta pronadora F.car, faceta carpal; I.Su, insercion del supinador m.Ul, muesca
ulnar; p.est, proceso estiloide; p.pd, proceso posterodistal; S.map, surco para el tendén
del musculo adductor pollicis; S.medc, surco para el tendon del musculo extensor
digitorum comunis; S.merc, surco para el musculo extensor radial del carpo; T.Bi,

tuberosidad bicipital. Escala: 20mm.
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Autopodio

A nivel del autopodio, se puede observar que los metacarpianos tienden a
aumentar su longitud de medial a lateral, siendo el cuarto el mas largo. Cuando se
articulan, los tres metacarpianos centrales tienden a ser ligeramente divergentes
distalmente, con un espacio interdigital estrecho como ocurre en los
Megatheriidae, lo cual no es observable en los Nothrotheriidae. Los metacarpianos
presentan facetas de contacto entre ellos (excepto para el complejo trapecio-Mcl,
que sélo muestra una fosa para un ligamento metacarpiano inter6seo), como en
los megaterinos (Tito y De luliis, 2003) y en notroterinos.

A su vez, es posible distinguir que el complejo trapecio-Mcl se encuentra
reducido y los procesos subungueales no estan bien desarrollados, al igual que en
Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 17; Amson et al., 2016 a Fig. 3 a),
difiriendo de Nothrotherium maquinense (Cartelle y Fonseca, 1983 Fig. 10) y de
Nothrotheriops shastensis (Morgan y Harris, 2015 Fig. 9 f), que si presentan

procesos subungueales bien desarrollados.
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Lun

D.lI

5.35. Autopodio izquierdo de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-0180). En vista
dorsal. Abreviaturas: Cun, cuneiforme; D.I-IV, digitos del dos al cuatro; Esc, escafoide;
FI1-2, falange uno y dos; Flprox, falange proximal; FIUg, falange ungueal; Lun, lunar;
Mg, magnum; Mcll-IV metacarpos del dos al cuatro; Trp, trapezoide; Unc, unciforme; IIFI,

segunda falange. Escala: 20mm.
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Huesos Carpales:

Escafoides. En vista proximal (Fig. 5.36 a), existe una superficie articular
convexa que se continua lateralmente con el lunar. Ambos huesos (lunar y
escafoides) forman la superficie articular para el radio, presentando una forma
convexa tanto medio-lateral como dorso-palmar.

En vista dorsal (Fig. 5.36 b), el escafoides es mas ancho en sentido medio-
laterla en comparacion con su longitud préximo-distal. En rasgos generales, es
similar al de otros Nothrotheriidae y Megatheriidae.

En vista medial (Fig. 5.36 c) se pueden observar dos facetas articulares
para el complejo trapecio-Mcl. La primera se dispone en el margen medial del
escafoides, es una faceta plana a ligeramente convexa para la articulacion medio-
proximal del complejo. La segunda esta ubicada sobre el proceso distodorsal del
escafoides, en donde la articulacion es pequefia y ligeramente concava con
direccion latero-distal, articulando con la apofisis latero-proximal del complejo
trapecio-Mcl, como en Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 19) y diferente de
Mi.cartellei (De luliis et al., 2011 Fig. 13 g-i), taxones en los que ambas facetas
articulan con el trapecio y el trapezoides.

En vista lateral (Fig. 5.36 d) el escafoides presenta una gran superficie para
articular con el lunar, difiriendo de la pequefia faceta existente en Nothrotheriops
(ver Stock, 1925) y Mi. cartellei (De luliis et al., 2011 Fig. 13 g-i). En el material
aqui analizado, la superficie articular es dorsalmente convexa, como en

Thalassocnus antiquus y Thalassocnus natans (Amson et al., 2015 a Fig. 20). Esta
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superficie se extiende lateralmente sobre el proceso distodorsal, que a su vez
contacta con el magnum e impidiendo el contacto del lunar con el trapezoide.

En vista distal (Fig. 5.36 €), sobre el margen dorsal del escafoides, se
encuentra el proceso distodorsal sobre el cual se ubica la superficie articular,
amplia y continua, para el trapezoide; diferente de Nothrotheriops, en el que la
faceta es discontinua, formada por una parte dorsal y una palmar (Stock, 1925;
Paula Couto, 1974) y de Megatherium americanum en el que solo se muestra una
faceta restringida a la mitad dorsal (Pujos y Salas, 2004 Fig. 4). A su vez, su
margen lateral muestra un pequefio contacto con el magnum, el cual se continda
en su superficie mas distal. En el margen palmar del escafoides se dispone el
proceso distopalmar de pequefio tamafio que también contacta con el trapezoide

como en Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 19).

4 P b
distodorsal
F.Rad
F.CMC p.
distodorsal
F.Trp
C | F.Rad e
A'st %orsal
i F.Lun

F.CMC F_Trp

p-
distopalmar

Figura 5.36. Escafoides izquierdo de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-0180). En

vista: a) proximal, b) dorsal, c) medial, d) lateral, b) distal. Abreviaturas: F.Lun, faceta
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para el lunar; F.CMC, faceta para el complejo metacarpo; F.Mg, faceta para el magnum;

F.Rad, faceta para el radio, F.Trp, faceta para el trapecio; p., proceso. Escala: 20mm.

Lunar. En vista proximal (Fig. 5.37 a) se observa que el lunar es convexo
en direccion dorso-palmar y esta completamente ocupado por una superficie
articular para el radio.

En vista dorsal (Fig. 5.37 b), la superficie articular proximal se continda en la
cara dorsal, hasta casi alcanzar el borde distal, similar a lo que ocurre en
Megatherium (Owen, 1858 pl. XXII; Pujos y Salas, 2004 Fig. 3). En esta vista, el
lunar presenta un desarrollo mayor en sentido medio-lateral que en sentido
proximo-distal, a diferencia de los Nothrotheriidae (e.g. Mionothropus cartellei,
Nothrotherium maquinense y Nothrotheriops shastensis) en los que el lunar es
mas largo que ancho. A su vez, el margen proximal es, en direccién latero-medial,
mas amplio y se estrecha distalmente adquiriendo forma de cufia como en
Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 21 a)

En vista medial (Fig. 5.37 c) este hueso presenta una superficie concava
para la articulaciéon del escafoides, en tanto que su margen mas distal se
encuentra formado por dos procesos, dorsal y palmar. La muesca entre estos dos
procesos y parte de la cara medial articulan con el magnum; esta muesca es
similar a la de Mionothropus cartellei (De Iluliis et al.,, 2011 Fig. 13 d-f) y
Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 21 b-c), aunque diferente de
Nothrotheriops shastensis (ver Paula Couto, 1974) en el que la profundidad de la

muesca es mucho menor.
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En vista lateral (Fig. 5.37 d) la superficie es plana proximalmente y concava
en sentido distal, dando lugar a las facetas confluentes para el cuneiforme
(proximalmente) y unciforme (distalmente). El contacto con el unciforme también
se ha encontrado en Megatherium americanum (Pujos y Salas, 2004 Fig. 4),
Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 21 c) y Nothrotheriops shastensis (ver
Paula Couto, 1974), pero no en Hapalops (Scott, 1903-1904 pl. XXXIII, Fig. 2) ni
Mionothropus cartellei (De luliis et al., 2011 Fig. 11).

En vista distal (Fig. 5.37 e), el lunar estd completamente cubierto por una
superficie articular continua para los huesos escafoides, magnum, cuneiforme y

unciforme.

F.Rad R F Esc F.Rad

F.Cun

FeRad F.Cun

p.pal

F.Unc
p.dor

Figura 5.37. Lunar izquierdo de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-0180). En vista: a)
proximal, b) dorsal, ¢) medial, d) lateral, b) distal. Abreviaturas: F.Cun, faceta para el

cuneiforme; F.Esc, faceta para el escafoides; F.Mg, faceta para el magnum; F.Rad, faceta
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para el radio, F.Unc, faceta para el unciforme; p.dor, proceso dorsal; p.pal, proceso

palmar. Escala: 20mm.

Cuneiforme o ulnar. En vista proximal (Fig. 5.38 a) se observa la superficie
articular para el radio. Esta superficie es plana y amplia como en Hapalops (Scott,
1903-1904 pl. XXXIII, Fig. 2), Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig Fig. 23),
Nothrotheriops shastensis (ver Paula Couto, 1974), Mionothropus cartellei (De
luliis et al., 2011 Fig. 13 a-c) y Nothrotherium maquinense (Cartelle y Fonseca,
1983 Fig. 10), morfologia que contrasta con la de Megatherium americanum
(Owen, 1858 pl. XXII; Pujos y Salas, 2004 Fig. 3) en el que esta superficie articular
estd extremadamente reducida o directamente ausente (Owen, 1858). Esta se
continua en direccién palmar para dar origen a la faceta articular del pisiforme,
difiriendo de los Nothrotheriidae en los que la faceta para el pisiforme se encuentra
mas hacia proximal.

En vista dorsal (Fig. 5.38 b) existe una superficie rugosa. Sobre su margen
proximal se distingue parte de la superficie articular del radio y, en su margen
medial, parte de la cufia que articula con el lunar como en Thalassocnus (Amson

et al., 2015 a Fig. 23).

En la vista palmar (Fig. 5.38 c) se observa la superficie articular en donde
contacta el pisiforme. Esta articulacion esta dispuesta en direccién medio-proximal

a latero-distal, adquiriendo una superficie medial concava y lateral convexa.
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En la vista medial (Fig. 5.38 d) el cuneiforme se compone de dos caras
continuas que se unen en una arista, adquiriendo forma de cufia, la que articula
con el lunar como ocurre en Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 23).

En vista lateral (Fig. 5.38 e) el cuneiforme presenta un menor desarrollo en
direccion dorso-palmar. En posicion latero-dorsal presenta una pequefa
depresion, donde se presume podria haberse localizado el extremo proximal del
quinto metacarpiano, como en los Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 23), el
cual no se encuentra en Hapalops (Scott, 1903-1904 pl. XXXII Fig. 2) y
Megatherium (Owen, 1858 pl. XXII; Pujos y Salas, 2004 Fig. 3).

La vista distal (Fig. 5.38 f) se encuentra completamente ocupada por la

articulacion para el unciforme, siendo medialmente céncava y lateralmente

convexa.
a b C
F.Pis
F.prox
d e f

F.Unc

F.Pis
1/ \F.prox
F.Lun

F.McV

F.Unc

Figura 5.38. Cuneiforme izquierdo de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-0180). En
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vista: a) proximal, b) dorsal, c) palmar, d) medial, b) lateral, e) distal. Abreviaturas:
F.Lun, faceta para el lunar, F.McV, faceta para el metacrpal cinco, F.Pis, faceta para el

pisiforme; F.prox, Faceta proximal; F.Unc, Faceta para el unciforme. Escala: 20mm.

Pisiforme. En vista dorsal (Fig. 5.39 a) se observa que este hueso se
encuentra comprimido en direccion medio-lateral. EI mismo presenta una faceta
articular para el cuneiforme de forma subcircular y ligeramente céncava, como en
Thalassocnus (Amson et al.,, 2015 a Fig. 25), y diferente de lo que ocurre en
Nothrotheriops shastensis, que tiene dos facetas continuas formando un angulo
entre si (ver Paula Couto, 1974), y de Megatherium americanum (Pujos y Salas,
2004 Fig. 4) en el que hay una faceta ovalada y fuertemente céncava.

En su cara palmar existe una tuberosidad con una ligera curvatura hacia
lateral, mientras que en vista medial y lateral (Fig. 5.39 b, c) presenta una forma

semiovalada a subtriangular.

Figura 5.39. Pisiforme izquierdo de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-0180). En
vista: a) dorsal, b) lateral. Abreviaturas: F.Cun, faceta para el cuneiforme. Escala:

20mm.
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Trapezoide. Este hueso es relativamente pequefio. En vista proximal (Fig.
5.40 a) es triangular con su borde dorsal mas desarrollado que el palmar. Toda la
cara proximal se encuentra cubierta por la articulacion para el escafoides como en
Thalassocnus (ver Amson et al., 2015 a), y a diferencia de Nothrotheriops en el
gue se pueden encontrar dos o tres facetas discontinuas (Paula Couto, 1974).
Ademas, se observa que el margen proximo-dorsal del trapezoide es, en direccion
medio-lateral, de forma convexa, para articular con la superficie medial del
proceso distodorsal del escafoides.

En vista medial (Fig. 5.40 b) este hueso presenta una superficie extendida
en sentido dorso-palmar, que es céncava y articula con el complejo metacarpo
(CMC), mientras en su extremo palmar contacta con el escafoides.

En vista lateral (Fig. 5.40 c), se observa una superficie en direccion dorso-
palmar de forma alargada y préximo-distal estrecha para la articulacién con el
magnum. En consecuencia, no existe contacto entre el Mclll y el trapezoide, como
en Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 17), Megatherium americanum (Owen,
1858 pl. XXIlI; Pujos y Salas, 2004 Fig. 3) y Hapalops (Scott, 1903-1904 pl. XXXIII
Fig. 2), y a diferencia de Nothrotheriops shastensis (Paula Couto, 1974 Fig. 1),
Mionothropus cartellei (De luliis et al., 2011 Fig. 11) y Nothrotherium maquinense
(Cartelle y Fonseca, 1983 Fig. 10) en los que existe contacto entre Mclll y el
trapezoide (ver Paula Couto, 1974)

En vista distal (Fig. 5.40 d), y al igual que la vista proximal, el hueso
presenta un mayor desarrollo del margen dorsal que palmar. La superficie articular

distal se desarrolla sobre toda la longitud dorso-palmar y se compone de una
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superficie articular triangular, marcada por una cresta elevada, que se alarga en
direccion dorso-palmar y se situa en el margen medial. Toda esta superficie

articula con el Mcll.

F.Esc

F.CMC

F.Esc

F.Mcll

Figura 5.40. Trapezoide izquierdo de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-0180). En
vista: a) proximal, b) medial, c) lateral, d) distal. Abreviaturas: F.CMC, faceta para el
complejo metacarpo; F.Esc, faceta para el escafoides; F.Mcll, faceta para el metacrpal

dos; F.Mg, faceta para el magnum. Escala: 20mm.

Magnum. En vista proximal (Fig. 5.41 a) se aprecia una superficie lisa que
continla con el proceso palmar (de superficie subcircular); éstas superficies

articulan con la concavidad formada por la articulacion de los huesos escafoides y
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lunar, cuya union estd marcada por una cresta baja que se hace visible en la
superficie dorsal del proceso.

En vista dorsal (Fig. 5.41 b) presenta forma de heptagono irregular, donde
sus facetas articulan: proximalmente con el lunar; medio-proximalmente con el
proceso distodorsal del escafoides; medialmente con el trapezoide, medio-
distalmente con el Mcll; las facetas distal y latero-distal, ambos con el Mclll y la
faceta latero-proximal con el unciforme. Se observa asimismo que no existe
contacto con el cuneiforme como en Megatherium americanum (Owen, 1858 pl.
XXII; Pujos y Salas, 2004 Fig. 3), Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 17) y
otros Nothrotheriidae, a excepcién de Mionothropus cartellei (De luliis et al., 2011
Fig. 11).

En vista medial (Fig. 5.41 c) se encuentra una pequefia faceta, aislada y
plana, ubicada en posicion medio-palmar, que toma contacto con el trapezoide. El
resto de la superficie restringida en posicion medio-dorsal esta ocupada por otra
faceta articular, alargada en direccion dorso-palmar, que hace contacto con el
escafoides, como en Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 28 a) y en
Nothrotheriops (ver Paula Couto, 1974).

En vista lateral (Fig. 5.41 d) a la apdfisis proximal, sobresale una pequefia
cresta restringida en posicion medio-dorsal, por debajo de la cual se ubica la
faceta articular para el unciforme.

En vista distal (Fig. 5.41 e) se observa dos areas articulares alargadas en
sentido dorso-palmar. La primera de ellas se dispone en el margen latero-distal, es

de gran tamafio, concavo y extendida en direccién dorso-palmar. Esta articulaciéon
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estd completamente ocupada por el Mclll. La segunda articulacion se localiza en
el margen medio-distal, es mas pequefia y se encuentra subdividida en dos
facetas separadas por una cresta baja y oblicua. La primera faceta es la mas
pequefia, formando un triangulo restringido al margen dorso-distal y articulando
con la apdfisis medio-proximal del Mclll. La segunda se extiende en sentido
medio-palmar formando la superficie articular para el proceso de latero-proximal

del Mcll, como ocurre en los Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 29)

c F.Mclll F.Mcll

F.Mclll
F.Unc

Figura 5.41. Magnum izquierdo de de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-0180). En
vista: a) dorsal, b) medial, c) distal. Abreviaturas: F.Esc, faceta para el escafoides;
F.Lun, faceta para el lunar, F.Mcll, faceta para el metacrpal dos; F.Mclll, faceta para el
metacrpal tres; F.Trp, faceta para el trapezoide; F.Unc, Faceta para el unciforme.

Escala: 20mm.

Unciforme. En vista proximal se observa que la mayor parte de su

superficie articula con el cuneiforme, a excepcion del extremo medio-palmar,
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donde se encuentra el proceso cuboide elevado que articula con la cufia del
cuneiforme y el lunar.

En vista dorsal (Fig. 5.42 a) el unciforme tiene forma trapezoidal con la cara
distal mas corta. Es alargado en direccion préximo-distal y relativamente mas
estrecho en direccion medio-lateral. Esta forma es similar al unciforme de
Thalassocnus yausensis (Amson et al., 2015 a Fig. 31 c).

El vista medial el proceso cuboide estd orientado en sentido medio-
proximal, mostrando una superficie articular para el magnum. Se encuentra
separada de la superficie articular distal por un surco en direccion medio-palmar
como en Thalassocnus (ver Amson et al., 2015 a).

En vista lateral (Fig. 5.42 b), se puede ver una pequefa articulacién latero-
distal, pudiéndose tratar de la articulacion entre el unciforme y el McV, aunque la
ausencia de este ultimo impide la determinacién de su existencia en este ejemplar.

En vista distal (Fig. 5.42 c), se observa la existencia de dos facetas
articulares, separadas por una cresta extendida en sentido dorso-palmar. La
faceta medial es ligeramente concava, articulando con la superficie lateral de la
apofisis latero-proximal del Mclll. A su vez, la faceta lateral se divide en dos
facetas menores. La primera es levemente concava y esta restringida en sentido
medio-dorsal, para el proceso proximo-dorsal del MclV. La segunda faceta lateral
es recta a levemente céncava, participando también en la articulacién con la

faceta proximal del MclV.
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a F.Cun b c
F.Lun

F.Mg\

F.Mcl}\

F.MclV

F.Mg

F.Mclll F.MclV

F.MclV

Figura 5.42. Unciforme izquierdo de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-0180). En
vista: a) dorsal, b) lateral, c) distal. Abreviaturas: F.Cun, Faceta para el cuneiforme;
F.Lun, faceta para el lunar, F.Mclll, faceta para el metacarpal tres; F.MclV, faceta para el

metacarpal cuatro; F.Mg, faceta para el magnum. Escala: 20mm.

Complejo Trapecio- Primer metacarpo (CMC).

El primer metacarpiano esta co-osificado con el trapecio, formando el
complejo metacarpiano (CMC), sensu De luliis y Cartelle (1994), como ocurre en
Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 32) y Megatherium americanum (Owen,
1858 pl. XXII; Pujos y Salas, 2004 Fig. 3), diferenciandose de Nothrotherium
maquinense (Cartelle y Fonseca, 1983 Fig. 10), en el que ambos huesos se
encuentran fusionados, pero es visible una fisura que delimita la fusién de ambos;
también es diferentes de Mionothropus cartellei (De luliis et al., 2011 Fig. 11) en el
que no estan fusionados, y de Nothrotheriops shastensis (Paula Couto, 1974 Fig.
1) en el que se ha visto que este hueso pueden estar separados o co-osificado.

En vista proximal (Fig. 5.43 a) se encuentra la superficie articular concava

para el escafoides delimitada por dos extensiones proximales. Una dispuesta
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lateralmente (el proceso latero-proximal) y otra, mas pequefa, ubicada
medialmente (el proceso medio-proximal).

En vista dorsal (Fig. 5.43 b) el CMC es corto y robusto. En el extremo
proximal se encuentran presentes los dos procesos anteriormente nombrados: el
proceso medio-proximal, estd ubicado medialmente y tiene una apariencia lisa y
plana. Y el proceso latero-proximal, en el margen lateral, el cual es largo y con un
gran desarrollo. Por debajo, se encuentra visible un surco profundo que separa
estos procesos del resto del hueso, responsable de la forma de “L” que adquiere
este complejo.

En vista medial (Fig. 5.43 c) se distingue el proceso medio-proximal, de
pequefio tamafio, para la insercién del musculo adductor pollicis (Amson et al.,
2015a)

En vista lateral (Fig. 5.43 d) el proceso latero-proximal porta una superficie
articular compuesta de dos facetas unidas formando un angulo entre si. Una
superficie articular posterior y pequefia, que hace contacto con el trapezoide, y
otra de mayor tamafio, plana a ligeramente convexa en forma de cufa, que hace
contacto con el lado medial del Mcll.

Por otra parte, en el margen distal (Fig. 5.43 e) se dispone una superficie
articular con una curvatura extendida en sentido dorso-palmar, portando una

faceta suavemente convexa que cubre todo el extremo distal.
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Figura 5.43. Complejo Trapecio- Primer metacarpo (CMC) de Thalassocnus cf. T.
natans (JUY-P-0180). En vista: a) proximal, b) anterior, ¢) medial, d) lateral, e) distal.
Abreviaturas: F.D, faceta distal; F.Esc, faceta para el escafoides; F.Mcll, faceta para el
metacarpal dos; p.Ip, proceso latero-proximal; p.mp, proceso medio-proximal. Escala:

20mm.

Digito uno

En el digito uno se encuentran fusionados los procesos de la falange
proximal y de la falange ungueal al igual que en Thalassocnus (Amson et al., 2015
a Fig. 17 y 33), difiriendo de Megatherium americanum (Owen, 1858 pl. XXII;
Pujos y Salas, 2004 Fig. 3) en el que este digito se encuentra ausente y de
Nothrotherium maquinense (Cartelle y Fonseca, 1983 Fig. 10) y Mionothropus
cartellei (De luliis et al., 2011 Fig. 11) en los que estas estructuras se encuentran
separadas.

En vista proximal (Fig. 5.44 a) presenta una faceta ovalada, concava,
cubriendo casi todo el extremo proximal del hueso, y con un pequefio proceso que

sobresale de la faceta dorsal.
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En vista dorsal (Fig. 5.44 b), se caracteriza por un proceso ungueal corto y
delgado. Su longitud dorsal es aproximadamente el doble de la longitud dorso-
palmar del extremo proximal.

En vista lateral y medial (Fig. 5.44 c, d), se distingue una leve constriccion
dorso-palmar aproximadamente hacia la mitad del cuerpo, mientras que el proceso
ungueal se caracteriza por ser rectilineo. Por otro lado, en la superficie palmar (Fig
5.44 e) se distingue la presencia del proceso subungueal, de gran tamafio y

perforada anteriormente por dos pequefios orificios.

a b c d e

F.CMC

CMC
F.CMC
p.sUg p.sUg
Ug

Figura 5.44. Digito uno izquierdo de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-0180). En

vista: a) proximal, b) dorsal, ¢) medial, d) lateral, €) palmar. Abreviaturas: F.CMC,
complejo Trapecio- Primer metacarpo; p.sUg, proceso subungueal; p.Ug, proceso

ungueal. Escala: 20mm.

Segundo Metacarpal. Es el segundo metacarpiano mas pequefio después

del CMC. El segundo metacarpo se separa progresivamente de los metacarpianos
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adyacentes. Este presenta el extremo distal mas amplio tanto en sentido medio-
lateral como dorso-palmar, a diferencia del extremo proximal de tamafio reducido.

En el extremo proximal, se encuentra la superficie articular para el
trapezoide ocupando toda la longitud dorso-palmar, ésta es una faceta concava
con los lados medial y lateral formando crestas estrechas como en Thalassocnus
(Amson et al., 2015 a Fig. 35). Esta disposicion se aparta morfolégicamente de la
faceta concavo-convexa de los Nothrotheriinae (e.g. Mionothropus cartellei).

En vista dorsal, esta cara muestra una superficie triangular, rugosa y
extendiéndose a lo largo de los dos tercios distales del hueso, probablemente para
la insercion de un masculo.

En la cara medial se encuentra la superficie articular para el CMC, formado
por dos superficies confluentes y cbncavas, que se complementan con las
descriptas para el CMC. Cuando se articulan, el CMC y el Mcll, distalmente se ve
como divergen, similar a los que ocurre en Nothrotherium maquinense (Cartelle y
Fonseca, 1983 Fig. 10), Nothrotheriops shastensis (Paula Couto, 1974 Fig 1),
Mionothropus cartellei (De Iuliis et al., 2011 Fig. 11) y Thalassocnus (Amson et al.,
2015 a Fig. 17y 18)

En la cara lateral, a nivel del extremo proximal, se proyecta un pequefio
proceso latero-proximal levemente convexo para contactar con el magnum. Distal
a este proceso, se forma la faceta para el Mclll con el cual se superponen cuando
articulan.

A su vez, en vista distal se localiza una carena de gran tamafo, bien

desarrollada. Esta carena se encuentra desplazada lateralmente de modo que la
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superficie articular medial presenta un gran tamafo; a la vez que la superficie
articular lateral es mas pequefia y estrecha. El borde de la carena comienza en el
margen dorsal extendiéndose hasta el margen palmar. Esta superficie articular se
encuentra ampliamente curvada en direccion dorso-palmar y estd menos
desarrollada en sentido medio-lateral mejorando la capacidad de flexion de esta

articulacion metacarpo-faldngica, también esta presente en Thalassocnus,

Nothrotherium maquinense, Nothrotheriops shastensis y Mionothropus cartellei.

[d] e]

Figura 5.45. Segundo metacarpal izquierdo de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-
0180). a) proximal, b) dorsal, c) lateral, d) medial,e) distal. Abreviaturas: C.D, carena
distal, F.CMC, complejo Trapecio- Primer metacarpo, F.Mclll, faceta para el metacarpal
tres; F.Mg, faceta para el magnum; F.Tpr, Faceta para el trapezoide; SIN, sinestosis con

el MCIII. Escala: 20mm.

Digito dos
Falange proximal. La falange proximal se acorta proximo-distalmente
como en el caso de los perezosos en general. El sistema articular proximal tiene
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un surco ancho y profundo para la carena distal del Mcll. EI margen medial del
surco es una superficie articular bien desarrollada para la parte medial de la faceta
articular del Mcll, en tanto que la faceta lateral, es mas grande que la medial. En
cuanto a su disposicion, ambos margenes tienen una inclinacién orientada en
sentido medio-dorsal a latero-palmar.

La superficie distal tiene dos extensiones prominentes, una medial y una
lateral, separadas por un profundo surco para articular con la segunda falange. El
extremo dorsal del surco esta marcado por una fosa poco profunda para alojar al
proceso proximo-dorsal de la segunda falange, lo que refleja la pequefia amplitud
para la flexion-extensién de esta articulacion, una condicién similar presente en
Thalassocnus (Amson et al., 2015 a Fig. 36), Nothrotheriops shastensis (ver Paula

Couto, 1974) y Mionothropus cartellei (ver De luliis et al., 2011).

a b o d

Figura 5.46. Falange proximal del digito dos izquierdo de Thalassocnus cf. T. natans
(JUY-P-0180). En vista: a) proximal, b) dorsal, c) lateral, d) distal. Abreviaturas: F.IIFI,

faceta para la segunda falange; F.Mcll, faceta para el metacarpla dos. Escala: 20mm.
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Segunda falange. La segunda falange es aproximadamente tres veces
mas larga que la falange proximal.

En vista proximal, la superficie articular muestra, como en otros perezosos
una prominente carena dispuesta medialmente, separando dos superficies
articulares ligeramente céncavas. Esta carena presenta un perfil concavo, debido
a que sus extremos dorsal y palmar forman procesos dirigidos proximalmente,
alojando a la superficie articular distal de la falange proximal, como en
Nothrotheriops shastensis (ver Paula Couto, 1974), Thalassocnus (Amson et al.,
2015 a Fig. 36) y en Megatherium americanum (ver Owen, 1858).

En vista dorsal la segunda falange presenta una superficie plana hasta el
extremo distal, en donde existe una fosa prominente para la recepcion del proceso
de la falange ungueal. En su margen distal, a la altura de la tréclea, se observa
una reduccion medio-lateral del eje longitudinal, similar a la de Thalassocnus
(Amson et al., 2015 a Fig. 36) y diferente de Nothrotherium maquinense (Cartelle y
Fonseca, 1983 Fig. 10) y Nothrotheriops shastensis (Paula Couto, 1974 Fig. 1) en
los que el margen distal presenta su ancho medio-lateral igual o mayor al de su eje
longitudinal. A su vez, en la vista palmar y donde termina la superficie articular, se
encuentra otra fosa profunda para recibir el proceso préximo-palmar de la falange
ungueal. Asi se completa la rotacibn medial del digito, permitiéndole a la falange
ungueal que se posicione medialmente a las otras falanges cuando se flexiona.

En vista lateral y medial existe una reduccién dorso-palmar del eje del
hueso en direccién proximo-distal hasta la tréclea. Anterior a la troclea distal, tanto

en el lado medial como en el lateral, se preserva una cresta con una superficie
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baja dirigida disto-dorsalmente. A partir de interpretaciones realizadas por Pouchet
1867, para el genero Myrmecophaga, Amson et al. (2015 a) infiere que esta
estructura sirve para la insercion de los musculos lumbricales de la mano.
Asimismo, es distinguible que el céndilo lateral es ligeramente mas grande que el
medial, como en Nothrotheriops shastensis (ver Paula Couto, 1974), en
Thalassocnus (ver Amson et al., 2015 a) y Megatherium americanum (ver Owen,
1858), una condicion ausente en Nothrotherium maquinense (ver Cartelle y
Fonseca, 1983).

En vista distal, la troclea (superficie articular) tiene su origen en la superficie

dorsal, continuandose en la superficie palmar, formando tres cuartos de un circulo.

a b d

F.FIU

F.Flprox

F.FIU

Figura 5.47. Segunda falange del digito dos izquierdo de Thalassocnus cf. T. natans
(JUY-P-0180). En vista: a) proximal, b) dorsal, ¢) medial, d) distal. Abreviaturas: F.FIU,
faceta para la falange ungueal; F.Flprox, faceta para la falange proximal;, Tro, tréclea

distal. Escala; 20mm.
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La falange ungueal del digito dos. En la falange ungueal de JUY-P-0180
es notable el aplanamiento dorso-palmar del proceso ungueal. De seccion
transversal semicircular y estrecho como de Thalassocnus antiquus (ver Amson et
al., 2015 a), Nothrotheriidae y Megatherium americanum.

La superficie articular proximal presenta una carena media orientada en
sentido dorso-palmar la cual es concava, uniéndose dorsalmente a una apofisis
sobresaliente bien desarrollada, y palmarmente a una apdéfisis proximo-palmar
menos desarrollada. En la superficie palmar no se distingue un proceso
subungueal bien desarrollado, lo que también es el caso de Thalassocnus (ver

Amson et al., 2015 a) y Nothrotheriops shastensis (ver Paula Couto, 1974).

Figura 5.48. La falange ungueal del digito dos de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-
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0180). En vista: a) proximal, b) dorsal, ¢c) medial. Abreviaturas: F.lIFI, faceta para la

segunda falange; p.Ug, proceso ungueal. Escala: 20mm.

Tercer metacarpal. El tercer metacarpal tiene un contorno subrectangular,
con su largo préximo-distal mucho mayor en relacion con su profundidad dorso-
palmar. Los extremos proximal y distal presentan un ancho medio-lateral y una
profundidad dorso-palmar similar.

El extremo proximal (Fig. 5.49 a) del hueso esta formado por cuatro facetas
confluentes y separadas por crestas. Latero-distalmente se encuentra la faceta
para el MclV, de forma convexa, proximalmente a esta se encuentra la faceta para
el unciforme, con una gran extension latero-proximal. Ambas facetas se contactan
formando un angulo agudo y se encuentran ubicadas sobre el proceso latero-
proximal, que se superpone al MclV cuando se articulan. En el centro del extremo
proximal se encuentra la superficie articular para el magnum, proximo-dorsalmente
céncavo y préximo-palmarmente convexo, y con su margen lateral inclinado sobre
el proceso latero-proximal. La faceta para el magnum esta separada de la
siguiente por una cresta poco desarrollada en el extremo proximo-palmar pero con
un mayor desarrollo en el extremo proximo-dorsal, formando un proceso medio-
proximal. Esto delimita la faceta articular en el margen medial para contactar con
el Mcll, la que cuenta con una forma semicircular y regularmente céncavo en
direccién dorso-palmar.

En vista dorsal (Fig. 5.49 b), sobre su margen medial, se extiende una

cresta prominente hasta contactar con la superficie dorsal de la carena distal. Es
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aqui donde probablemente se inserta el musculo extensor cubital del carpo
(Amson et al., 2015 segun estudios en Tamandua de Taylor, 1978). El eje central
en vista palmar es simplemente concavo.

En el margen distal (Fig. 5.49 f) la carena se encuentra dispuesta en forma
recta y extendida ocupando toda la superficie dorso-palmar, como en
Thalassocnus (ver Amson et al., 2015 a), Nothrotheriops shastensis (ver Paula
Couto, 1974), Nothrotherium maquinense (ver Cartelle y Fonseca, 1983) y
Mionothropus cartellei (ver De luliis et al., 2011) y Hapalops (ver Scott, 1903-

1904).

[c]

F.M
EUnc M8 F.Mcll

F.Mg

=

F.MclV

Figura 5.49. Tercer metacarpal izquierdo de de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-
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0180). En vista: a) proximal, b) dorsal, c¢) medial, d) lateral, e) palmar f) distal.
Abreviaturas: CD, carena distal, F.Mcll, faceta para el metacarpal dos; F.MclV, faceta
para el metacarpal cuatro, F.Mg, faceta para el magnum; F.Unc, Faceta para el

unciforme. Escala: 20mm.

Digito tres

Falange del digito tres. En JUY-P-0180 ocurre una co-osificacion entre la
falange proximal y la segunda falange, como ocurre en Thalassocnus (ver Amson
et al., 2015), Megatherium americanum y Eremotherium laurillardi (ver De luliis y
Cartelle, 1994).

La superficie articular proximal (Fig. 5.50 a) de este complejo es similar al
de la falange proximal del segundo digito, es decir, presenta un surco medio con el
borde medial de gran tamafio para articular con la superficie distal del Mclll. Sin
embargo, esta articulacion metacarpo-falangica difiere de la del segundo digito por
la presencia de una carena recta dorso-palmarmente, inhibiendo asi los
movimientos de flexién/extensién, pero aumentando un poco mas la desviacion
medial de la falange.

En el extremo distal de este complejo proximo a la tréclea, tanto en vista
dorsal como palmar (Fig. 5.50 b, c), se encuentran presentes dos fosas profundas
para la recepcién de los respectivos procesos de la falange ungueal. Estas fosas,
comparadas con las del segundo digito, son mas profundas lo que le permite una

mayor flexién del digito.
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La forma de la troclea distal (Fig. 5.50 f) también es similar a la de la
segunda falange del segundo digito; esta es transversalmente mas estrecha que
el eje central, como en Thalassocnus (Amson et al., 2015 Fig.39) pero con una
diferencia notable en el tamafio comparado con Nothrotheriops shastensis (ver
Paula Couto, 1974), Nothrotherium maquinense (ver Cartelle y Fonseca, 1983),
Mionothropus cartellei (ver De luliis et al., 2011) y Megatherium americanum (ver

Owen, 1858; Pujos y Salas, 2004), en los que la tréclea es mas grande, siendo

igual o mas ancha que el eje central.

® ®

F.Mclll

®

Figura 5.50. Co-osificacion entre la falange proximal y la segunda falange del digito
tres de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-0180). En vista: a) proximal, b) dorsal, c)
palmar, d) medial, e) lateral, f) distal. Abreviaturas: F.FIU, faceta para la falange ungueal,

F.Mclll, faceta para el metacarpal tres; Tro, troclea distal. Escala: 20mm.

Falange ungueal. La falange ungueal es ligeramente mas corta que la del
digito dos, pero mas profunda en sentido dorso-palmar.
En vista proximal el extremo dorsal (Fig. 5.51 a) se encuentra desplazado

hacia la cara medial. Al mismo tiempo es posible distinguir que el proceso
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proximo-dorsal esta bien desarrollado y con mayor extension proximal, en
comparacion con el proceso proximo-palmar. A su vez, sobre la superficie dorsal
del proceso proximo-dorsal, es visible un area de insercidon grande y rugosa para
el musculo extensor comun de los dedos (inferido por Amson et al., 2015 a partir
de Pouchet, 1867 para Myrmecophaga). Por otro lado, la cresta media de la
superficie articular proximal es mas elevada y cOncava en comparacion con la del
segundo digito, dando lugar a dos concavidades paralelas y alargadas en sentido
dorso-palmar para la articulacién del extremo distal de la falange.

La apdfisis ungueal presenta una seccion transversal en forma de triangulo
isésceles, siendo el margen palmar el mas pequefio. En vista palmar (Fig. 5.51 c)
cuenta con dos grandes foramenes y no presenta un proceso subungueal bien

desarrollado. Sin embargo, el musculo flexor digitorum profundus se inserta sobre

una superficie rugosa y ligeramente elevada.

©

@
F.ZQ) :
p.sUg
p.Ug

Figura 5.51. Falange ungueal del digito tres de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-
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0180). En vista: a) proximal, b) dorsal, ¢) palmar, d) medial, e) lateral. Abreviaturas:
F.IIFI, faceta para la segunda falange; p.Ug, proceso ungueal; p.sUg, proceso

subungueal. Escala: 20mm.

El cuarto metacarpal. El MclV es aproximadamente una cuarta parte mas
largo que el Mclll del tercer dedo, mientras el ancho medio-lateral del eje medio es
ligeramente inferior, diferenciandose de los Nothrotheriidae (e.g. Nothrotheriops
shastensis, Nothrotherium maquinense y Mionothropus cartellei) en los que el
MclV es aun més delgado, y de Megatherium americanum en el que su tamafio es
mayor.

El extremo proximal es semicircular, con una Unica superficie articular para
el unciforme que se continua con las de los metacarpos adyacentes. Esta faceta
para el unciforme limita en su margen medial con la faceta para el Mclll,
formandose entre ambas facetas una cresta en sentido dorso-palmar. Por otra
parte, la faceta para el unciforme se contacta lateralmente con la superficie
articular para el McV, formando entre ambas un angulo aproximadamente recto.
La superficie articular para el McV, es convexa en su mitad proximal, volviéndose
concava hacia distal.

En vista dorsal se observa la presencia de una cresta elevada y aguzada,
gue se inicia en la mitad de la longitud del eje y continGa distalmente hasta una
tuberosidad proximal a la carena.

Tanto en vista medial como lateral se distingue proximalmente, cerca de
sus respectivas articulaciones, la presencia de cicatrices correspondientes a

procesos de sinostosis.
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En el margen distal, al igual que en el Mclll, la carena es recta, ademas es
ligeramente oblicua y esta orientada en sentido latero-palmar. Esta carena
también se caracteriza por ser mas ancha, con su terminaciéon roma y menos
elevada distalmente comparada con la de los demas metacarpos. Asimismo, es
distinguible la falta de una superficie articular en el lado lateral de la carena, como
se ha descripto para Nothrotheriops shastensis (ver Paula Couto, 1974) y
Megatherium americanum (ver Owen, 1858), mientras que en el margen medial se
conserva una superficie articular pequefia y confinada al margen medio-palmar. La
articulacion, al igual que el digito tres, se ve restringida a la desviacidbn media de la
falange, similar a lo que ocurre en las especies de Thalassocnus (ver Amson et al.,
2015).

[a]

F.Mclil

EI @ |E| F.Unc

0. F.Mclll -
: —F.McV
F.Mclll "  F.Meclll
F.McV \ : Cs.McV I‘FMCV
t'v J :'

m p. prox

C.D pro

Cs.Mclll

.D dist

Dprox  ¢.p prox

Figura 5.52. Cuarto metacarpal izquierdo de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-P-
0180). En vista: a) dorsal, b) medial; c) palmar, d) lateral, e) proximal, f) distal.
Abreviaturas: C.D, carena distal; Cs.Mclll, cicatriz de la sinostosis del metacarpo tres;

Cs.McV, cicatriz de la sinostosis del metacarpo cinco; F.Mclll, faceta para el metacarpal
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tres; F.McV, faceta para el metacarpal cinco F.Unc, Faceta para el unciforme; p.prox,

proceso proximal. Escala: 20mm.

Digito cuatro

Falange proximal. La falange proximal es mucho mas corta proximo-
distalmente que la del digito 1l. También difiere de esta ultima en su articulacion
proximal, que es mas superficial y redondeada, como en los Nothrotheriinae (e.g.
Nothrotheriops shastensis, y Mionothropus cartellei) y Thalassoncnus.

La faceta proximal se extiende por una plataforma medial y a los dos tercios
de esta superficie presenta una continuacion palmar de la faceta la que es
pequefia y plana. A su vez, el extremo distal se encuentra formado por céndilos

poco extendidos distalmente, siendo el condilo medial el de mayor extension.

b c

F.MclV

Figura 5.53. Falange proximal del cuarto digito izquierdo de Thalassocnus cf. T.
natans (JUY-P-0180). En vista: a) proximal, b) dorsal, c) medial. Abreviaturas: cpl,
continuacion palmar; F.MclV, faceta para el metacarpal tres; F.IIFl, faceta para la segunda

falange. Escala: 20mm.
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Segunda falange. La segunda falange es también mas corta que la del
segundo digito.

En vista proximal (Fig. 5.54 a), el proceso proximo-dorsal estd mas
desarrollado que la del digito Il. La superficie articular proximal presenta sus dos
facetas concavas, menos profundas y asimétricas que la del digito 1.

Tanto en vista dorsal como plamar (Fig. 5.54 b, c) se encuentra una fosa
muy poco profunda y desplazada con direccion medial para los procesos que
sobresalen de la falange ungueal.

En el margen distal, el condilo lateral (Fig. 5.54 d, e, f) de la tréclea presenta
un mayor desarrollo dorso-palmar, a diferencia del céndilo medial que presenta su
mayor extension en sentido proximo-distal; esta condicion es similar a la que
ocurre en los Nothrotheriinae (Stock, 1925 Fig. 24 c) y diferente de Megatherium

americanum, en el que los céndilos distales son mucho menos desarrollado.

a b c d e

p.prox-dor
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Figura 5.54. Segunda falange del cuarto digito izquierdo de Thalassocnhus cf. T.
natans (JUY-P-0180). En vista: a) proximal, b) dorsal, c) palmar, d) medial; c) lateral.
Abreviaturas: F.FIU, faceta para la falange ungueal; F.Flprox, faceta para la falange

proximal; p.prox.dor, proceso proximo-dorsal; Tro, tréclea distal. Escala: 20mm.
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Falange ungueal. La falange ungueal, en vista dorsal resulta llamativa la
curvatura medial que presenta el proceso ungueal, similar a lo que ocurre en todas
las especies de Thalassocnus. A su vez, en vista medial, se encuentra dorso-
palmarmente poco desarrollado.

En vista palmar se encuentran dos grandes foramenes, reteniendo las
mismas caracteristicas de las falanges ungueales de los demas digitos. Al igual
que en el holotipo de Thalassocnus natans (Amson et al, 2015 a Fig. 43) se
observa la presencia en el borde proximo-palmar y de un sesamoideo circular

fusionado a la falange.

Figura 5.55. Falange ungueal del digito cuatro, de Thalassocnus cf. T. natans (JUY-
P-0180). En vista: a) dorsal, b) lateral, c) palmar, d) proximal. Abreviaturas: F.IIFI, faceta
para la segunda falange; p.Ug, proceso ungueal; p.sUg, proceso subungueal; Ss,

sesamoideo. Escala; 20mm.
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Observaciones. El estudio comparado muestra que el nuevo material
presenta una morfologia muy similar a la de Thalassocnus, incluyendo la siguiente
combinacion de caracteres: 1) en vista medial la diafisis de la ulna es ligeramente
concava a recta; 2) el radio presenta una cresta pronadora en el cuarto proximal
de la diéfisis, definiendo en vista medial o lateral un margen anterior sigmoideo; 3)
en el carpo el complejo trapecio-Mc | (CMC) se reduce; 4) reduccion en el nUmero
de falanges en el digito I, que ademas se encuentran fusionadas (falange proximal
+ falange ungueal); 5) co-osificacion de la falange proximal y la segunda falange

del digito IIl.
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V.2. Andlisis bioestratigrafico y paleobiogeografico

A partir del analisis de la procedencia geogréfica y estratigrafica precisa
de los materiales exhumados y la determinacién taxonomica de los xenartros
registrados en las localidades bajo estudio (Capitulo V), se elaboré una tabla
taxondémica (Tabla 1) a fin de establecer diferencias y similitudes entre las
localidades fosiliferas de Casira y Calahoyo en relacion a la diversidad de
Xenarthra. Asimismo, esta informacién fue contrastada con aquellos ensambles
de Xenarthra provenientes de otras localidades asignadas cronolégicamente al
lapso Mioceno tardio—Plioceno, con énfasis en las localidades de la Quebrada
de Humahuaca (Chucalezna, Esquina Blanca, Maimara, San Roque, Uquia, en
la provincia de Jujuy) y aquellas del Mioceno—Plioceno de los Valle inter e
intramontanos del centro y norte de la provincia de Catamarca (Chiquimil
(=Entre Rios) y Andalhuala del Valle de Santa Maria; Puerta Corral Quemado,
Valle de Hualfin). De igual modo, se incorpor6 la diversidad de Xenarthra
reconocida para el mismo lapso (Mioceno tardio-Plioceno) en las principales
localidades de la costa atlantica de la provincia de Buenos Aires (e.g. Monte
Hermoso y Chapadmalal). Adicionalmente, se incluyeron comparaciones con
los Xenarthra de otras unidades equivalentes, entre ellas Cerdas, Nazareno,
Quebrada Honda, Inchasi, Potamata-Ayte y Ayo Ayo-Viscachani (Bolivia) y

Chucal (Chile) (Apéndice 4).
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Argentina Bolivia Chile
Provincia
Buenos Aires Catamarca Jujuy P-A
Localidades MH MP areaPCQ | VSM | areaPCQ | UQ,EB,SRyCH | MA CL In QH Ce AA-V N Chu
Formaciones
MH Ch Chi An cQ U M NF Um N Chu
Taxones
CINGULATA
PELTEPHILIDAE
Peltephilidae gen. et sp. nov. o
cf. Peltephilus o
DASYPODIDAE
EUPHRACTINAE
EUPHRACTINI
Chaetophractus villosus o A

Chorobates recens

Chorobates villosissimus

Euphractinae indet.
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Holozaedyus laevisculptus o

Macrochorobates
chapalmalensis

Macrochorobates scalabrinii . o . o

Macroeuphractus aff. morenoi o

Macroeuphractus outesi .

Macroeuphractus retusus . .

Macroeuphractus sp. )

Paleuphractus argentinus o o

Paraeuphractus prominens . .

Proeuphractus limpidus o

Prozaedyus sp. o

Vetelia perforata .

Zaedyus pichiy J

EUTATINI o

Chasicotatus sp. J
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Chasicotatus ameghinoi . .

Chasicotatus peiranoi .

Doellotatus chapadmalensis J . o

Doellotatus inornatus .

Eutatini indet. o

Ringueletia simpsoni o o

Stenotatus planus o o o o

TOLYPEUTINAE

Tolypeutes sp. .

PAMPATHERIIDAE

Pampatherium sp. o o .

Plaina intermedia . o

Plana sp. o . .

Vassallia maxima o o

Vassallia minuta .

Vassallia sp. J
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GLYPTODONTIDAE

“HOPLOPHORINAE”

“HOPLOPHORINI”

Eosclerocalyptus lineatus

Eoesclerocalyptus proximus

Eosclerocalyptus sp.

Sclerocalyptinae indet.

Stromaphorus compressidens

Stromaphorus sp.

LOMAPHORINI

Urotherium sp.

NEURYURINI

Neuryurus? sp.

“PLOHOPHORINI”

Phlyctaenopyga ameghinoi

Phlyctaenopyga trouessarti
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Plohophoroides conterminus

Plohophoroides sp.

Plohophorus figuratus

Plohophorus sp.

“PANOCHTHINI”

Nopachtus cabrerai

Panochthus?

PROPALAEHOPLOPHORINAE

Propalaehoplophorus andinus

DOEDICURINAE

Doedicurinae indet.

Eleutherocercus antiquus

Eleutherocercus solidus

Palaeodaedicurus antiquus

Xiphuroides uquiensis

GLYPTODONTINAE
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Glyptodontinae indet.

GLYPTODONTINI

Glyptodon

Paraglyptodon

Paraglyptodon uquiensis

PILOSA

FOLIVORA

MEGATHERIIDAE

NOTHROTHERIIDAE

Diheterocnus sanmartini

Nothrotheriidae sp.

Pronothrotherium typicum

Aymaratherium jeani

Xyophorus sp.

Xyophorus bondesioi

Xyophorus villarroeli
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MEGATHERIIDAE

Megatherium? uquiensis

Megatherium altiplanicum

Pyramiodontherium bergi

Pyramiodontherium? carlesi

Thalassocnus cf. natans

MYLODONTIDAE

Mylodontidae indet.

Glossotheriopsis sp.

Simomylodon uccasamamensis

Lestodon sp.

Lestodon? castellanosi

Glossotherium chapadmalensis

Sphenotherus zavaletianus

Proscelidodon gracillimus

Proscelidodon patrius
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Proscelidodon rothi .

Proscelidodon sp. ? 0

Scelidotheridium parodii 0

Scelidotheridium sp. ? o

Scelidotherium .
MEGALONYCHIDAE

Sinhapalops jujuyensis .

Tabla 1. Tabla con la distribuciéon estratigrafica de taxones (Xenarthra) por localidad. Abreviaturas: Localidades: AA-V, Ayo Ayo-
Viscachani; C, Casira; CE, Cerdas; CH, Chucalesna; Chu, Chucal; CL, Calahoyo; EB, Esquina Blanca; I, Inchasi; MA, Maimara; MH, Monte
Hermoso; MP, Mar del Plata; N, Nazareno; P-A, Potamata-Ayte; PCQ, Puerta corral quemado; QH, Quebrada Honda; SR, San Roque; UQ,
Uquia; VSM, Valle de Santa Maria. Formaciones: AN, Andalhuala; CH, Chiquimil; Chap, Chapadmalalense; CQ, Corral Quemado; M,
Maimara; Mh, Montehermosense; N, Nazareno; Fn, Formaciéon nov.; T, Tafna, U, Uquia. Simbolos: ¢ presente; ? presente con duda; A

especies confrontis.
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Desde un punto de vista paleontoldgico, los resultados obtenidos indican
que la diversidad de Xenarthra exhumada en el area de estudio incluye lo
siguiente (Apéndice 1): en la localidad fosilifera de Calahoyo, se identificaron dos
formaciones, la Formacion nov. con una seccién inferior en la que se registra la
presencia del Cingulata Dasypodidae Stenotatus planus, y la seccion superior de
donde se exhumaron los Cingulata Macrochorobates scalabrinii y Eutatini indet.;
y en cuanto a la Formacion Tafna, en su miembro inferior se registraron Folivora
[Pyramiodontherium bergi (Megatheriinae)] y Cingulata [Macrochorobates
scalabrinii y Eosclerocalyptus sp. (Glyptodontidae)]. En la localidad fosilifera de
Casira, en el miembro superior de la Formacion Tafna, los hallazgos, si bien con
alta frecuencia de registros, se encuentran limitados a Folivora [Mylodontidae
indet. Simomylodon sp., Simomylodon uccasamamensis (Mylodontinae), vy
Thalassocnus cf. natans (Megatheriidae)]l. Asi, desde una perspectiva
paleofaunistica es de destacar la notable diferencia entre ambas localidades
fosiliferas, dado por la diversidad de Cingulata en Calahoyo y la notable
frecuencia de registros de Folivora en Casira.

Siguiendo con el andlisis de los datos recopilados en la tabla taxonémica
(Tabla 1), y en un marco biocronoldgico/bioestratigrafico (Fig. 5.56), los Xenarthra
exhumados de la seccidn inferior de la Formacion nov. de la localidad fosilifera de
Calahoyo, particularmente Stenotatus planus, sugieren una antigtiedad asignable
al Mioceno medio. Este género cuenta con un biocrén que abarca el lapso
Mioceno temprano—medio, con sus registros mas antiguos procedentes de la
Formacion Cerro Boleadoras de la provincia de Santa Cruz, en el actual territorio

de la Patagonia Argentina (Scillato-Yané y Carlini, 1998). A su vez, Oiso (1991)
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seflalan su presencia en la Formacion Nazareno (Bolivia) (Mioceno
inferior—medio; Croft y Anaya, 2020). Afios mas tarde, Croft et al. (2004, 2007,
2009, 2016) dan a conocer su registro en unidades ubicadas en la Formacion
Chucal (Mioceno inferior), al norte de Chile (Croft et al., 2004, 2007) y en la
localidad de Cerdas (Mioceno inferior—medio) al sur de Bolivia (Croft et al., 2009,
2016). Desde un punto de vista anatdmico se observo que existe una estrecha
similitud morfolégica entre el ejemplar recolectado en la localidad fosilifera de
Calahoyo y el material de Cerdas (Bolivia) estudiado por Croft et al. (2009, 2016),
razon por la que se propone en esta tesis que ambos ejemplares corresponden a
la misma entidad especifica (Stenotatus planus). Por su parte, los taxones de
Xenarthra de la localidad fosilifera de Calahoyo, colectados de la seccion superior
de la Formacién nov. y del miembro inferior de la Formacién Tafna, sugieren una
edad asignable al Mioceno tardio, particularmente a partir del registro del
Dasypodidae Macrochorobates scalabrinii 'y del Folivora Megatheriidae
Pyramiodontherium bergi, y mostrando una similitud mas marcada con aquellas
asociaciones de Xenarthra reconocidas para el Mioceno tardio—Plioceno de la
region Noroeste de Argentina.

Por otra parte, como ya ha sido mencionado con anterioridad, la diversidad
de Xenarthra reconocida para la localidad fosilifera de Casira, indica una fauna
restringida a Folivora, Thalassocnus cf. natans, Mylodontidae indet., Simomylodon
sp. y Simomylodon uccasamamensis. Esta Uultima especie muestra una
distribucion geografica y estratigrafica restringida a distintas localidades del
Altiplano de Bolivia, con un biocrén que abarca desde el Mioceno tardio hasta el

Plioceno tardio (Boscaini et al., 2019). El registro en Casira representa el primer
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ejemplar tanto del género como de la especie para Argentina. Un caso similar
ocurre con la presencia de Thalassocnus cf. natans, ya que dicho taxon fue
registrado en depositos de la costa pacifica, mas precisamente en la Formacion
Pisco (Mioceno superior—Plioceno) en la zona de Sacaco, Peru (De Muizon y
McDonald, 1995; McDonald y De Muizon, 2002; De Muizon et al., 2003, 2004 a) y
en la Formacion Bahia Inglesa (Mioceno superior) centro-norte de Chile (Canto et
al., 2008; Peralta-Prato y Sol6rzano, 2019). El hallazgo de ambas especies indica
una edad asignable al Mioceno tardio—Plioceno para el miembro superior de la
Formacion Tafna en la localidad fosilifera de Casira.

En funcion de lo expuesto anteriormente, se observo una notable diferencia
taxondmica entre ambas localidades fosiliferas para la misma formacion,
destacando que el miembro inferior de la Formacion Tafna tiene mayor similitud
taxonomica con las localidades fosiliferas del Noroeste de Argentinas de los Valle
inter e intramontanos del centro y norte de la provincia de Catamarca (Chiquimil
(=Entre Rios) y Andalhuala del Valle de Santa Maria; Puerta Corral Quemado,
Valle de Hualfin), mientras que el miembro superior de la formacién es frecuente
encontrar taxones que hasta el momento solo tenian registro en localidades de
Bolivia y de la costa pacifica de Peru y Chile. Por otra parte, ha sido llamativa la
ausencia de taxones de Xenarthra compartidas con aquellas localidades del
mismo lapso de tiempo (Plioceno), de la costa atlantica de la provincia de Buenos

Aires (e.g. Monte Hermoso, Mar del Plata y Olavarria).

216



V. Resultados Quifiones Sofia I. 2020

T T T
o
Edad | 3 Epoca Pisos / Edad Edades Mamif Escala Taxones =
= América del Sur América del Sur I ional M: 24
(¥a) & il planus scalabrinii i uccasamamensis | bergi cf. natans
I e s e
| T T T T hmeesse s
T g Pleistoceno Fhsonadanse Ensenadense Gelasiano
]
o | 3
o
258 Ma
P . =
- o | £ i {  Marplatense Piacenziano
@ — Chapadmalalense =~~~ """ """ "~ — 360Ma }—
— e | [~ 7"""""""71 Chapadmalalense
£ | & |Montehermosense| __~________ Zancleano
s §Lay
2 N 533 M
SR Montehermosense 2
.| ~ P
¢ Fsn Messiniano I
. Huayqueriense . ——724Ma} I
| O rmmn, 5 Huayqueriense
E S e i e e e e
9 — .
] Chasiquense Chasiquense Tortoniano
wd | || Feeeemmmm e e e
"— g g Mayoense
| 8 g ____________ ———J1163Ma
. g .8 B U Laventense Serravalliano
[ b4 c -—
o Bl =020 beememmpmme---
] © 8 ol 0000 Lkessed AP 13.82 Ma
8 | E
15| s Colloncurense Langhiano
Friasense
6 — e S B 15.97 Ma
-
| Santacrucense Burdigaliano
o]
19— =] . i it i
© ?
20— &l 2 0090900 eeeseenemee
£ ————20.44 Mal—
2 9 Colhuehuapense
24 | | | | 2 eeeeemeeeaa Aquitaniano
x| ?

Figura 5.56. Cuadro de distribucién temporal de los Xenartha registrados. El cuadro
cronolégico general del Nedgeno superior (Mioceno—Plioceno) fue modificado de Cione y

Tonni (2005), Gaudin y Croft (2015) y Croft (2016).

Posteriormente, y con el objetivo de ampliar las comparaciones llevadas a
cabo en el analisis anterior y de actualizar el conocimiento de la diversidad de
géneros de mamiferos continentales presentes en las localidades en estudio, asi
como de rever si las relaciones establecidas por la fauna de xenartros coinciden
teniendo en cuenta a la totalidad de faunas de mamiferos a nivel genérico
(Apéndice 5), se implementaron dos meétodos aplicados para este tipo de
comparaciones: un analisis de parsimonia de endemismos (PAE por sus siglas en

inglés Parsimony Analysis of Endemicity) y un andlisis de similitud. Para ambos se
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construy0 una matriz de presencias (1) y ausencias (0) de géneros, en donde las
columnas representaron los taxones (caracteres) y las filas las areas comparadas
(unidades geoldgicas). A partir de los resultados obtenidos de la comparacion entre
los xenartros y viendo la amplitud temporal que abarca la Formacion Tafna, se opt6
por analizarla teniendo en cuenta los miembros por separado, Formacion Tafna
miembro inferior, presentes en la localidad fosilifera de Calahoyo y Formacion

Tafna miembro superior presentes en la localidad fosilifera de Casira.
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Figura 5.57. Mapa de ubicacion de las unidades fosiliferas del Mioceno—

Plioceno analizadas mediante andlisis de PAE y similitud.
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Analisis de parsimonia de endemismos

Como resultado del PAE (Apéndice 3.A) se obtuvieron 2 &rboles de
méaxima parsimonia con una longitud de 124 pasos, un indice de Consistencia (Cl)
de 0,560 y un indice de Retencién (RI) de 0,583. En ambos arboles, las unidades
bajo estudio correspondientes a la Formacion Tafna, mantienen las mismas
relaciones. Sin embargo, la posicion de la Formacion nov. cambia. Se observa
que los diferentes clados presentan varios géneros que les dan sustento
(“sinapomorfias”), aunque también es alto el nimero de “homoplasias”, las cuales
se pueden interpretar como faltas en el registro o como extinciones locales. Por
esta razon, en la descripcidon se mencionan solo los géneros exclusivos de cada
clado.

El primer arbol (Fig. 5.57) presenta una politomia en la base, incluyendo
tres grandes agrupaciones, que incluye la Unidad hipotética ((Formaciéon nov.
(Formacion Chucal (Loc. Cerdas (Formacién Nazareno, Loc. Quebrada Honda))))
(Formacion Tafna miembro sup. (Formacién Umala, Loc. Inchasi)) (Formacion
Tafna miembro inf. (Loc. Corral Quemado (Formaciéon Chiquimil, Formacion
Andalhuala) (Formacion Monte Hermoso, Formacién Chapadmalal)))). En la
descripcion se mencionan solo los nodos que presentan géneros exclusivos. Por
un lado, el nodo C se encuentra constituido por la (Loc. Cerdas, Formacion
Nazareno, Loc. Quebrada Honda) soportado por la presencia de Xyophorus y
Plesiotypotherium. El nodo E esta a su vez formado por (Formacién Tafna
miembro sup., Formaciéon Umala, Loc. Inchasi) definido por la presencia de
Simomylodon y Posnanskytherium. El nodo | (Formacion Chiquimil, Formacién

Andalhuala, Formacion Monte Hermoso, Formacién Chapadmalal) esta soportado

220



V. Resultados Quifiones Sofia I. 2020

por la presencia de Cardiomys y Chorobates; por otro lado el nodo J (Formacion
Andalhuala y Formacion Chiquimil) se soporta por la presencia de Tetrastylus,
Protabrocoma, Stromaphorus, Chasicotatus, Paraeuphractus, Toxodontherium y
Typotheriopsis; en tanto que el nodo K (Formacion Monte Hermoso, Formacion
Chapadmalal) queda definido por Thylatheridium, Telicomys, Lagostomus,
Eumysops, Microcavia, Actenomys, Necromys, Diheterocnus, Plohophoroides,

Doellotatus, Ringueletia, Toxodon y Argyrolagus.

Unidad Hipotética

Fm. Nueva

Fm. Chucal

Loc. Cerdas

Fm. Nazareno

s | 0, Quebrada Honda

Fm. Tafna miembro sup.

( E) Fm. Umala

Loc. Inchasi

Fm. Tafna miembro inf.

Fm. Corral Quemado

J | r—Em. Andalhuala

( K\ — 7, MOnte Hermoso

— . Chapadmalalal

Figura 5.58. Primer cladograma de maxima parsimonia obtenido con PAE

Por otro lado, el segundo arbol mas parsimonioso obtenido (Fig. 5.58)

conserva en su mayoria la topologia presente en el primer arbol, repitiendo la
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politomia basal Unidad hipotética ((Formacion Chucal (Loc. Cerdas (Formacion
Nazareno, Loc. Quebrada Honda))) (Formacion Tafna miembro sup. (Formacion
Umala, Loc. Inchasi)) (Formacién nov. (Formacion Tafna miembro inf. (Formacion
Corral Quemado (Formacién Chiquimil, Formacion Andalhuala) (Formacion Monte
Hermoso, Formacion Chapadmalal))))). En este sentido, recupera la topologia de
los nodos D y E, y la posicion de las unidades alli incluidas, demostrando la
estabilidad de esta agrupacién. Sin embargo, difiere del arbol anterior en la
posicion de la Formacion nov. Asi, esta unidad pasa a ocupar la posicion mas
basal dentro del nodo F. Por su parte, el nodo A queda constituido por la
Formacion Chucal, la Loc. Cerdas, la Formacién Nazareno y la Loc. Quebrada

Honda.

Unidad Hipotética

Fm. Chucal

Loc. Cerdas

VC_» Fm. Nazareno

Loc. Quebrada Honda

Fm. Tafna miembro sup.

§ F .: Fm. Umala

Loc. Inchasi

Fm. Nueva

Fm. Tafna miembro inf.

(G) Fm. Corral Quemado

(7)) [ £, Andlalhuala

(1) Fm. Chiquimil

K| pr—Fm. Monte Hermoso

Fm. Chapadmalalal

Figura 5.59. Segundo cladograma de maxima parsimonia obtenido con PAE
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Por dltimo, a partir de la topologia del arbol de consenso estricto (Fig. 5.59)
se obtuvo: Unidad hipotética (Formacion nov (Formacion Chucal (Loc. Cerdas
(Formacion Nazareno, Loc. Quebrada Honda))) (Formacion Tafna miembro sup.
(Formacion Umala, Loc. Inchasi)) (Formacion Tafna miembro inf. (Formacion
Corral Quemado (Formacién Chiquimil, Formacion Andalhuala) (Formacion Monte
Hermoso, Formacién Chapadmalal)))).

En el arbol de consenso estricto (Fig. 5.59, Apéndice 3.B) se observa que
el nodo B (loc. Cerdas, Formaciéon Nazareno, loc. Quebrada Honda) se sustenta
por la presencia de Xyophorus y Plesiotypotherium; el nodo D (Formacion Tafna
miembro sup., Formacion Umala, loc. Inchasi) (Jacknife del 50%) queda definido
por la presencia de Simomylodon y Posnanskytherium; el nodo H (Formacion
Chiquimil, Formacién Andalhuala, Formacién Monte Hermoso, Formacién
Chapadmalal) soportado por la presencia de Cardiomys y Chorobates; el nodo |
(Formacion Andalhuala, Formacion Chiquimil) Tetrastylus, Protabrocoma,
Stromaphorus, Chasicotatus, Paraeuphractus, Toxodontherium y Typotheriopsis;
en tanto que el nodo J (Formacién Monte Hermoso, Formacion Chapadmalal)
queda definido por Thylatheridium, Telicomys, Lagostomus, Eumysops,
Microcavia, Actenomys, Necromys, Diheterocnus, Plohophoroides, Doellotatus,
Ringueletia, Toxodon, Argyrolagus. En el arbol de consenso estricto es
observable que la Formacion nov. no se encontré agrupada en ninguno de los
clados obtenidos.

Asi, se observa que aun teniendo en cuenta a toda la fauna de mamiferos
presentes en las diferentes formaciones y localidades fosiliferas, las unidades

presentes en la localidad fosilifera de Calahoyo (Formacién nov. y Formacion
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Tafna miembro inf.) siguen estando mas relacionadas con aquellas localidades
fosiliferas del Noroeste de Argentina, mientras que las unidades presentes en la
localidad fosilifera de Casira (Formaciéon Tafna miembro sup.) muestran una

mayor relacion con las localidades y formaciones de Bolivia.

Unidad Hipotética

Fm. nov.

Fm. Chucal

33

fi"\ Loc. Cerdas
24

Fm. Nazareno

100 : . Loc. Quebrada Honda

100 Fm. Tafna miembro sup

Fm. Umala

Loc. Inchasi

Fm. Tafna miembro inf.

24 PR Fm. Corral Quemado

35 ( 100 - Fm. Andalhuala

29 | —. = Fm. Chiquimil

Fm. Monte Hermoso

Fm. Chapadmalalal

Figura 5.60. Cladograma de consenso obtenido con PAE. Arbol que muestra las
relaciones entre las asociaciones de mamiferos analizadas. Las letras A-J indican los
nodos. Los valores de Jacknife se muestran sobre las ramas y los valores de Bremer

support por debajo de estas.

Analisis de similitud
Las relaciones de similitud entre las asociaciones faunisticas se indican en
la Figura 5.60. En este se diferenciaron dos grandes grupos: El primero (A),

presenta el nucleo de mayor similitud formado por Loc. Cerdas (7 especies) y
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Formacion Nazareno (8), que comparten cinco taxones (Xyophorus, Stenotatus,
Hegetotherium, Juchuysillu y Plesiotypotherium), estos a su vez se relacionan con
la Formacion nov. seccion inf. (2), Formacion Chucal (12) y con menor similitud
con la Loc. Quebrada Honda (25). El segundo grupo (B) incluye tres subgrupos.
El primero B1 presenta un nucleo de mayor similitud constituido por Formacion
Tafna miembro sup. (5) y Formacion Umala (14), que comparten cuatro géneros
(Tabla 2), que se unen con la Loc. de Inchasi (12), compartiendo taxones como
Posnanskytherium y Simomylodon. El segundo subgrupo B2, esta constituido por
dos nudcleos de mayor similitud uno esta formado por la Formacion Monte
Hermoso (66 especies) y Formacion Chapadmalal (41), que comparten 34
taxones, y relacionados a su vez con el segundo nucleo de mayor similitud
constituido por Formacion Chiquimil (26) y Formacion Andalhuala (38) que
comparten 17 géneros entre ellos (Tabla 2). A su vez, ambos nucleos se
encuentran relacionados con Formacién Corral Quemado (17) por la presencia de
Eosclerocalyptus. El subgrupo B3, constituido por la Formacién nov. seccion sup.
(2) y la Formacion Tafna miembro inf. (3) en las que se ha encontrado presente

Macrochorobates.
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Chi An cQ MH Ch T.inf. T. sup NF inf. NF sup. Chu Ce N QH In Um
Chi 26 17 3 11 8 2 0 0 1 0 0 0 0 3
An 0,354 38 11 20 14 3 1 0 1 0 0 0 1 2
cQ 0,076 0,232 17 9 7 1 0 0 0 0 0 0 1 1
MH 0,137 0,243 0,128 66 34 2 1 0 1 0 0 0 0 6
Ch 0,133 0,215 0,142 0,478 41 2 0 0 1 0 0 0 0 7
T.inf. 0,071 0,078 0,058 0,03 0,047 3 0 0 1 0 0 0 0 0
T. sup. 0 0,023 0 0,014 0 0 5 0 0 0 0 0 0 2
NF inf. 0 0 0 0 0 0 0 2 0 2 1 2 1 0
NF sup. 0,074 0,052 0 0,031 0,023 0,25 0 0 2 0 0 0 0 0
Chu 0 0 0 0 0 0 0 0,166 0 12 2 2 3 0
Ce 0 0 0 0 0 0 0 0,125 0 0,117 8 5 2 0
N 0 0 0 0 0 0 0 0,25 0 0,25 0,363 9 4 0
QH 0 0,016 0,025 0 0 0 0 0,038 0 0,088 0,066 0,137 25 0
In 0,083 0,041 0,038 0,085 0,152 0 0,133 0 0 0 0 0 0 12
Um 0,051 0,106 0,035 0,098 0,17 0 0,266 0 0 0 0 0 0 0,238

Tabla 2. Matriz indicando la rigueza de taxones compartidos por las asociaciones de mamiferos analizadas (en negrita en diagonal
superior derecha) y distancia a partir del complemento del indice de similitud de Jaccard (1-S) (parte inferior-izquierda de la diagonal). La
diagonal indica la riqueza de taxones en cada tramo. Abreviaturas: Asociaciones de mamiferos analizadas: An, Fm. Andalhuala; Ce, Loc.
Cerdas; Ch, Fm. Chapadmalal; Chi, Fm. Chiquimil; Chu, Fm. Chucal; CQ, Fm. Corral Quemado; FN inf., Formacién nov. (seccion inferior);
FN sup., Formacion nov. (seccion superior); In, Loc. Incasi; MH, Fm. Monte Hermoso; N, Fm. Nazareno; QH, Loc. Quebrada Honda; T inf.,

Fm. Tafna (miembro inf.); T sup., Fm. Tafna (miembro sup.).; Um, Fm. Umala.
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Loc. Inchasi

Fm. Tafna (miembro sup.) B]

Fm. Umala

Fm. Chapadmalalal

Fm. Monte Hermoso

Fim. Chiguind B2

Fm. Andalhuala

1 Fm. Corral Quemado

Fm. Tafna (miembro inf.)

B3

Fm. nov. (seccion sup.)

Fm. nov. (seccicn inf.)

] Loc. Cerdas

Fm. Nazareno A

Fm. Chucal

Loc. Quebrada Honda

Unidad Hipotética

060 01 02 03 04 05 06 07 08 09 10

Distancia: (Jaccard (1-S))

Figura 5.61. Dendrograma de similitud usando el coeficiente de Jaccard y el método
UPGMA (correlacion cofenética=0.9132) comparando las diferentes asociaciones de

mamiferos analizadas. Las letras (A-B) indican los grupos y (A/ B1-B2-B3) subgrupos.
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VI. Discusién

VI.1. Geografia y estratigrafia del area del estudio

El andlisis de las sucesiones sedimentarias efectuado en el marco de
este trabajo de Tesis Doctoral en las localidades de Calahoyo y Casira
(provincia de Jujuy) indica que éstas pueden ser divididas en dos unidades, de
base a techo: a) una unidad inferior expuesta en la localidad fosilifera de
Calahoyo y que representa una nueva formacion, cuya seccion inferior es
asignable al Mioceno medio y una seccion superior asignable al Mioceno
superior de acuerdo a los registros paleontolégicos asociados; y b) una
segunda unidad expuesta en ambas localidades fosiliferas (Casira y Calahoyo),
asignada en este trabajo de tesis y por diferentes autores a la Formacion Tafna
(e.g. Camacho et al.,, 2015a,b; Zurita et al.,, 2017; Quifiones et al., 2019),
unidad definida originalmente por Turner (1964) y correlacionable al lapso
Mioceno superior-Plioceno.

Desde una perspectiva paleoambiental, tanto la Formacién nov como el
miembro superior de la Formacién Tafna se corresponden principalmente con
ambientes de abanicos aluviales distales en los que se observan distintos
depdsitos aluviales, edlicos, paleosuelos, eventos de crecida y algunos eventos
volcanicos. A diferencia de estos el miembro inferior de la Formacion Tafna
estd conformado por potentes secuencias de conglomerados/brechas que son
interpretadas como flujos de escombros propios de un ambiente de abanico
proximal, lo cual implicaria para ese lapso un cambio muy importante en las

condiciones estructurales de la cuenca.
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Desde un punto de vista litolégico, los depdsitos de la Formacion nov.
expuestos en la localidad fosilifera de Calahoyo presentan similitudes con
algunas de las unidades geoldgicas geograficamente cercanas, particularmente
con aquellas de los miembros medio y superior de la Formacién Nazareno (sur
de Bolivia). Estos se encuentran conformados por gruesos estratos de limolitas
marrdn rojizo con intercalaciones de delgados niveles estratos de
conglomerados, y por depdsitos tufiticos intercalados con depdsitos rojizos de
limolitas y fangolitas, en los cuales se encuentran los principales estratos
fosiliferos (Oiso, 1991), de manera similar a lo observado en las sucesiones
sedimentarias de la Formacion nov. seccion inferior de la localidad fosilifera de
Calahoyo. Ademas, el contenido paleontologico es similar, compartiendo la
presencia de algunos taxones como Stenotatus (Cingulata, Dasypodidae) y
Prolagostomus (Rodentia, Chinchillidae). Por otra parte, en el sur de Bolivia,
ademas de la Formacién Nazareno, existen otras localidades asignadas al
Mioceno Medio con las que presenta similitudes paleofaunisticas, como Cerdas
(Croft et al., 2009, 2016) y Quebrada Honda (Croft, 2007).

En lo que respecta a la Formacion Tafna, Turner (1964: 36) mencioné en
su descripcion original que ésta “corresponde a un complejo integrado por
sedimentos clasticos finos, de estratificacion igualmente fina, vy
petrograficamente compuesto de ceniza volcanica”, la cual ‘en las
inmediaciones de Calahoyo, muestra varios retazos de superficie muy
reducida”y que “en la base se observa una camada conglomeradica, méas bien
brechosa, que se pierde paulatinamente hacia arriba, pero no siempre esta

presente”. Estas caracteristicas han permitido a distintos autores (ver, entre
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otros, Rubiolo et al., 2003; Camacho et al.,, 2015a,b) asignar al miembro
superior de la localidad fosilifera de Calahoyo y, sobre todo en la localidad
fosilifera de Casira, a la Formacion Tafna.

En este sentido, Zurita et al (2017) dividieron la Formacion Tafna en dos
miembros, uno inferior conformado por gravas y areniscas depositadas en
ambientes de abanicos aluviales, y un miembro superior formado por grandes
depdsitos de dunas con intercalaciones de estratos de tufitas. Las
observaciones realizadas en el marco de este trabajo de tesis coinciden con
aguellas de Zurita et al. (2017). Esta formacion se extiende ampliamente del
lado boliviano, donde es denominada Formacion Casira (o Kasira) por Claure
(1969), quien también describe para ella dos miembros, aunque como surge de
la descripcidn del autor, no presentan las mismas caracteristicas litologicas que
las mencionadas por Zurita et al. (2017), probablemente relacionado con
cambios laterales de facies. Sin embargo, si coinciden con las breves
descripciones litologicas provistas por Anaya (1989) y Cerdefio et al. (2012),
quienes ademas infieren, a través del registro de Plesiotypotherium casirense
(Notoungulata, Mesotheriidae), en la Formacion Casira una edad
correlacionable al Mioceno superior. Esta interpretacion cronolégica coincide
con lo sugerido por Zurita et al. (2017) a través del registro de xenartros como
Pyramiodontherium, Macrochorobates y Eosclerocalyptus. Sobre la base de
estos registros, Zurita et al. (2017) infirieron una antigiedad correspondiente al
lapso Mioceno superior—Plioceno para la secuencia sedimentaria
correspondiente a la Formacién Tafna expuesta en las localidades fosiliferas de

Calahoyo y Casira.
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Un aspecto importante a considerar en el desarrollo de estas unidades
litologicas y de los ensambles paleofaunisticos registrados es la altitud a la cual
se depositaron. Cabe destacar que existe gran controversia sobre la altitud
inferida a partir de diferentes proxies (is6topos de oxigeno, requerimientos
paleoecoldgicos de los taxones registrados, etc.) y de las distintas regiones
consideradas. Esta controversia resulta esperable dado que el Plateau
Altiplano-Puna no solo ha tenido un comportamiento diferente que la Cordillera
Oriental, en donde se encuentran distintos sitios fosiliferos (Quebrada Honda,
Bolivia y Quebrada de Humahuaca, Argentina) con los cuales generalmente se
comparan las faunas, sino que ademas ha tenido un comportamiento
diferencial a lo largo de toda su extension tanto cronoldgica como geogréfica.
Garzione et al. (2014) indicaron, por ejemplo, que el momento del
levantamiento de la superficie en el Altiplano sur precedié al Altiplano norte-
central. Sin embargo, y mas alla de las variaciones temporales y de magnitud,
hay cierto consenso en que los principales pulsos han tenido lugar durante el
Mioceno inferior—medio, el Mioceno superior, y el Plioceno—Pleistoceno (Jordan
et al., 2010).

Para el Mioceno medio en particular, momento en el cual se deposita la
Formacion nov., que aflora en los estratos basales de la localidad fosilifera de
Calahoyo, Jordan et al. (2010) y Garzione et al. (2014) indican que la region sur
del Altiplano y la Cordillera Oriental experimentd un ascenso de 1,9+0.7 km, lo
cual fue posteriormente discutido por Cadena et al. (2015), quien a partir de los
requerimientos de tortugas registradas en Quebrada Honda, ubicada en la

Cordillera Oriental, indicaron que durante el Mioceno medio las alturas en ese
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sitio fueron menores a 1.000 m s.n.m., es decir considerablemente mas bajas
que las interpretadas a través de isétopos estables (Garzione et al., 2014). Por
su parte, para el mismo lapso, pero en la region de Salla en la parte norte del
Altiplano boliviano, Leier et al. (2013) interpretan un ascenso desde los 0-1,5
km a los ~2.500 m s.n.m. Considerando esto, es posible inferir que el area de
las localidades fosiliferas de Casira y Calahoyo tuvo una altura estimada de
entre 1.000 y 2.000 metros de altitud durante el Mioceno medio.

Como se mencion0d anteriormente, el miembro inferior de la Formacion
Tafna presenta potentes depositos de conglomerados asignados al Mioceno
superior, cuya presencia implica un cambio muy importante en las condiciones
estructurales de la cuenca. Esto se condice con el elevamiento experimentado
en ese lapso, tanto por la region sur del Altiplano, como por la Cordillera
Oriental adyacente (Jordan et al., 2010; Garzione et al., 2014), que habria
ascendido hasta aproximadamente los 1.200 m s.n.m, situacion que
seguramente determind importantes cambios en relacion a temperatura,
precipitaciones, composicién y ecologia de las comunidades (Garzione et al.,
2014).

En este escenario, los materiales recuperados por Zurita et al (2017) y
que permitieron asignar la edad a los depésitos de conglomerados,
corresponden justamente al miembro inferior de la Formacién Tafna. Al
momento de la depositaciéon del miembro superior en el Plioceno, la regién ya
presentaba aproximadamente las altitudes actuales (ca. 3.600-3.400 m s.n.m).

Esto implica que a lo largo de la secuencia sedimentaria bajo andlisis la

region experimentd una variacion de altitud entre 1.000 y 2.000 m s.n.m. para
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la asociacion registrada en la Formacion nov. y la base del miembro inferior de
la Formacion Tafna, y de mas de 3.000 m s.n.m. para el miembro superior de la

Formacion Tafna que aflora en Casira.

VI.2. Anélisis de los registros geogréficos, estratigraficos vy

ambientales de los taxones reconocidos

Por otro lado, y desde una perspectiva paleofaunistica, los resultados
presentados en esta tesis para las secuencias nedégenas de la Puna Oriental en
Argentina, incrementan significativamente la diversidad de Xenarthra en esta
region previamente muy poco conocida, en tanto anteriormente el Unico registro
correspondia a Zurita et al. (2017) en el que daban a conocer los primeros
ejemplares para la localidad fosilifera de Calahoyo: Pyramiodontherium bergi
(Folivora, Megatheriinae), Macrochorobates chapadmalensis (Cingulata,
Dasypodidae) y Eosclerocalyptus sp. (Cingulata, Glyptodontidae). Sobre esta
base, la edad propuesta por los autores para los niveles portadores de fésiles
es estimada como Mioceno superior—Plioceno.

La asociacion faunistica reconocida para la Formacion nov. que aflora en
la localidad fosilifera de Calahoyo, incluye los xenartros Stenotatus planus y
Macrochorobates scalabrinii, asociados a roedores como Prolagostomus y
Neophanomys. Stenotatus planus y Prolagostomus fueron registrados en la
seccion inferior de la Formacion nov., caracterizada por sedimentitas,
areniscas-limosas, de coloracién rojiza. Desde el punto de vista biocronolégico
y paleobiogeografico, la presencia de Stenotatus planus es muy significativa en

estos niveles. Este taxdn presenta un biocrén que se extiende desde el
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Mioceno temprano al Mioceno medio (ver Gonzalez-Ruiz, 2010) en latitudes
medias y altas. Si bien sus principales registros estan centrados en la
Formacion Cerro Boleadoras en la Patagonia argentina (ver Scillato-Yané y
Carlini, 1998), Oiso (1991) también reporta su presencia en la Formacion
Nazareno correspondiente al Mioceno inferior-medio (ca. 16—15 Ma Croft et al.,
2020). Por su parte, Croft et al. (2004, 2007, 2009, 2016) dan a conocer el
registro de Stenotatus planus en la Formacién Chucal, al norte de Chile,
Mioceno inferior (ca.18,5-17,5 Ma, Croft et al., 2004, 2007) y en la localidad de
Cerdas al sur de Bolivia, Mioceno inferior—medio (con fechas radiométricas de
16,3-15,1 Ma, MacFadden et al., 1995; Croft et al., 2009)

Desde un punto de vista anatomico, el espécimen registrado en
Calahoyo posee una marcada similitud con el material estudiado por Croft et al.
(2009, 2016). Este ultimo fue asignado en un principio a Stenotatus planus (ver
Croft et al. 2009) y reasignado afios después a Eutatini n. gen. n. sp. (ver Croft
et al., 2016). Sin embargo, a partir de las observaciones llevadas a cabo en el
marco de esta tesis, se propone que tanto el ejemplar JUY-P-0091 como
UATF-V-000869 (proveniente de la localidad de Cerdas) corresponden a
Stenotatus planus.

Por otra parte, como se mencion0 anteriormente, junto a Stenotatus
planus fue hallado en asociacion estratigrafica un roedor asignado a
Prolagostomus, género que posee un biocron correspondiente al Mioceno
temprano—medio y una amplia distribucién geografica. Sus registros incluyen la
Patagonia argentina, encontrandose también en Quebrada Honda (Croft et al.,

2011) y en Cerdas (Croft y Anaya, 2008), ambas localidades al sur de Bolivia.
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Los restantes taxones reconocidos en esta tesis proceden de la seccién
superior de la Formacion nov., compuesta por sedimento limoso y areniscas-
limosas rojizas, entre los que se intercalan depdsitos con laminacion planar y
entrecruzada. De estos niveles provienen Macrochorobates scalabrinii y
Neophanomys (Rodentia, Octodontidae), la asociacion de estos taxones
sugiere que los depdsitos mas superiores de la nueva formacion se extienden
en edad hasta el Mioceno superior. Desde el punto de vista geolégico, como se
indicé anteriormente, la evidencia sugiere hasta el Mioceno medio una relativa
estabilidad tectdnica, infiriendo para el area en cuestion, una altitud cercana a
los 1.000 m s.n.m. (Leier et al., 2013; Cadena et al., 2015)

Por otro lado, teniendo en cuenta la evidencia de mamiferos fésiles, y los
estudios fitoliticos entre los que se han identificado gramineas, sobre todo las
tipo C3 (Pooide y Stipoideae), morfotipos de Dicotiledéneas herbaceas/lefiosas,
algunos restos de palmeras y Podostemaceae, junto a un niamero significativo
de elementos no fitoliticos cémo frustulos de Bacillariophyceae, quistes de
Chrysophyceae y espiculas de esponjas (ver Contreras et al., 2019), se ha
podido interpretar para estos estratos el desarrollo de ambientes
tropicales/subtropicales, coincidiendo con la finalizacion del optimo climatico del
Mioceno Medio (OCMM,; ver Zachos et al., 2001, 2008).

El OCMM ocurri6 hace ca. 15 Ma y representa un evento de
calentamiento en latitudes medias, asociado a un aumento de la temperatura
relativa de ~6°C con respecto a la actual (You et al.,, 2009). Este tipo de
ambientes asignables al mismo lapso también ha sido identificado mas al sur,

en diversas localidades y unidades correspondientes al Mioceno inferior—medio
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(formaciones Anta y San José) del noroeste de Argentina (provincias de
Tucuman y Salta), en las que Anzétegui et al. (2017) describieron condiciones
paleoclimaticas similares, representadas por comunidades vegetales
heterogénea relacionadas a ambientes célidos y humedos, pero
estacionalmente secos. Esta vegetacion se extendid hacia el sur, existiendo
elementos tropicales incluso en la Patagonia (Barreda et al., 2007).

A su vez, de los estratos superiores de la localidad fosilifera de Calahoyo
(aqui interpretados como correspondientes al miembro inferior de la Formacién
Tafna) la presencia del dasipédido Macrochorobates scalabrinii y el perezoso
Pyramiodontherium bergi, permite asignar una edad correlacionable al Mioceno
superior para este miembro. En este escenario, la presencia de
Macrochorobates scalabrinii sugiere condiciones climéticas templado-céalidas y
ambientes abiertos, semiaridos, con el desarrollo de pastizales o areas
parcialmente forestadas (Contreras et al.,, 2013). Si bien no hay estudios
paleoecoldgicos relacionados a Pyramiodontherium, el registro de este
Megatheriinae sugiere el desarrollo de areas arboladas (Scillato-Yané et al.,
1995). Ambos taxones (Macrochorobates scalabrinii y Pyramiodontherium
bergi) exhumados de los niveles superiores de Calahoyo, sugieren condiciones
climaticas y ambientales diferentes a la de los niveles basales, con el inicio del
desarrollo de condiciones mas xéricas y con temperaturas un poco mas frias
gue las inferidas para los niveles inferiores de Calahoyo. Cabe destacar, desde
una perspectiva paleobiogeogréfica, que éstos representan los registros mas

septentrionales de ambas especies.
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Esta interpretacion encuentra también sustento desde el punto de vista
tectonico. En este momento el diastrofismo andino, provocado por la Fase
Quechua, estimuld la formacion de nuevos habitats (ver Yrigoyen, 1979). Bajo
su influencia, las extensas areas ocupadas por el “mar paranaense” se ven
sucedidas por extensas llanuras dando origen al periodo conocido como la
“Edad de las Planicies Australes” (ver Pascual y Bondesio, 1982; Pascual et al.,
1996; Ortiz-Jaureguizar, 1998). Esto resulta plenamente congruente con
nuestras interpretaciones, teniendo en cuenta que los estudios fitoliticos
llevados a cabo en el lugar de estudio revelaron la presencia de abundantes
elementos de Dicotiledoneas y gramineas C3, rara presencia de
Podostemacea y no fitolitos; pero con abundancia de globulares de palmeras
(Contreras et al., 2019). En este lapso, el noroeste de la Argentina presentaba
taxones de plantas neotropicales y la vegetacion se caracterizaba por un
equilibrio entre las comunidades herbaceo-arbustivas xéricas y los bosques
higrofilos (Barreda et al., 2007). Esta variedad de paleocomunidades se habria
desarrollado bajo un clima céalido con periodos de estacionalidad seca
(Anzotegui et al.,, 2017). Esto podria ser parte de la evidencia del posterior
evento al OCMM, mediante el enfriamiento del clima global, proceso que se ha
denominado Transicion Climatica del Mioceno Medio (TCMM) (Flower y
Kennett, 1994).

En sintesis, los depdsitos sedimentarios de la localidad fosilifera de
Calahoyo sugieren un lapso correspondiente al Mioceno medio—Mioceno
superior, probablemente involucrando el final del Optimo climatico del Mioceno

Medio (OCMM) y Transicién Climética del Mioceno Medio (TCMM). Por otra

237



VI. Discusion Quifiones Sofia I. 2020

parte, y desde una perspectiva paleobiogeogréfica, y teniendo en cuenta que
algunos taxones como Stenotatus planus, Prolagostomus sp. y
Macrochorobates scalabrinii se encuentran ampliamente distribuidos y que
hasta ese momento no existian grandes barreras geogréficas, permite plantear
la posibilidad de una mayor comunicacion biogeografica de estas areas con las
regiones del sur de Sudamérica.

Por otro lado, la localidad fosilifera de Casira se encuentra ubicada a
unos 9 km en linea recta de la localidad fosilifera de Calahoyo. En este lugar se
encuentra expuesto el miembro superior de la Formacion Tafna, caracterizado
por cuerpos tabulares de sedimentitas a muy finos correspondientes en su
mayoria a los niveles fosiliferos, intercaladas con algunos estratos de areniscas
conglomeradicas. La diversidad de Xenarthra reconocida hasta ahora es
completamente diferente a la de Calahoyo y se encuentra restringida a
perezosos terrestres asignados a Thalassocnus cf. natans, Mylodontidae indet.,
Simomylodon sp. y Simomylodon uccasamamensis. Como se mencioné en el
capitulo anterior, este ultimo taxdn presenta una distribucion geografica y
estratigrafica restringida a las localidades del Altiplano de Bolivia desde el
Mioceno superior hasta el Plioceno superior, con una extensiéon temporal de
5,3-2,6 Ma (Boscaini et al., 2019). Un aspecto interesante es la presencia del
primer registro certero de un osiculo dérmico asociado a los materiales
asignados a Simomylodon uccasamamensis (JUY-P-0089). A su vez, es el
registro mas antiguo de esta estructura en los perezosos, siendo anteriormente

reconocido por Nasif et al. (2008) en los niveles Mioceno—Plioceno del
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noroeste de Argentina, asignados a un Mylodontinae indet. dado a que se
encontraron aislados.

Un hallazgo particular estd dado por la presencia del género
Thalassocnus, con notables implicancias biogeograficas y, posiblemente,
paleoambientales. Este taxdn habia sido considerado en principio endémico de
la costa sur de Peru (localidad de Sacaco) (De Muizon et al., 2003),
extendiéndose temporalmente desde el Mioceno tardio hasta el Plioceno tardio
(De Muizon et al., 2004a). Aflos mas tarde su registro fue dado a conocer en la
Formacion Bahia Inglesa en el area de Caldera (norte-centro de Chile),
ampliando su distribucién geografica en mas de 1600 km al sur de los registros
anteriores.

La localidad fosilifera de Casira de donde ha sido exhumado el ejemplar
asignado como Thalassocnus cf. natans, se encuentra actualmente a 1171 km
en linea recta de Sacaco (Perd) y a 752 km de Caldera (Chile). Si bien los
registros del género Thalassocnus han sido asociados a un estilo de vida
mayormente acuatico (e.g. De Muizon et al., 2004b), este supuesto ecolbgico
se ha basado principalmente en la asociacion de vertebrados marinos (De
Muizon y McDonald, 1995).

En este sentido, De Muizon et al. (2003) observaron algunas diferencias
en Thalassocnus natans, a nivel del craneo y del radio, con respecto a las otras
cuatro especies (T. antiquus, T. littoralis, T. carolomartini y T. yaucensis). El
analisis filogenético de los Thalassocninae llevado a cabo por De Muizon et al.
(2003) presentaba dos hipétesis igualmente parsimoniosas: a) favorecia la

existencia de un unico linaje temporal; b) excluia a T. natans del linaje, por la
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presencia de algunos caracteres plesiomorficos en relacion con T. antiquus,
implicando una radiacion adaptativa de los Thalassocninae (De Muizon et al.,
2003). Sin embargo, considerando la pequefia area de distribucion conocida
para el Thalassocnus y los limitados recursos disponibles a lo largo de la costa
arida del Peru durante el Mioceno superior—Plioceno, De Muizon et al. (2003)
optaron por la hipétesis que implica la existencia de un linaje Unico y sucesivo,
pero sin descartar la posibilidad de un escenario evolutivo mas complejo (De
Muizon et al., 2003). Recientes estudios indicaron que Thalassocnus natans
habria tenido una dieta omnivora/frugivora, mientras que tradicionalmente se
los ha descrito como especies herbivoras (Esteban-Trivigno, 2011).
Congruente con esto, el trabajo llevado a cabo por Amson et al. (2018) ha
reconocido que Thalassocnus natans no presenta osteoesclerosis y
paquiostosis poscraneal, y muestra una estructura endocraneal similar a los
perezosos terrestres y a los mamiferos en general (e.g. craneo altamente
neumatizado, grandes senos frontales y delgados turbinales), a diferencia de
las otras cuatro especies del género. Sin embargo, tanto el ejemplar colectado
en la localidad fosilifera de Casira como el de Chile, a pesar de ser
insuficientes para resolver la filogenia, apoyan indirectamente la hipétesis
alternativa, al ofrecer una zona geografica mas amplia con numerosas
oportunidades para la radiacién adaptativa de los Thalassocninae.

A fines del Nebégeno (Mioceno superior—Plioceno) la regiébn que se
convertiria en la actual Meseta Andina (norte de Argentina y sur de Bolivia)
experimentd un rapido levantamiento, acompafado de cambios topograficos,

formando una eficiente barrera orografica (Garzione et al.,, 2008, 2017;
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Anderson et al., 2018). En ese momento la Puna argentina ya presentaba una
gran elevacion regional, mientras hacia el sur todavia no se registraban
grandes variaciones de altura (Garzione et al., 2006, 2007, 2008; Hartley et al.,
2007). La consecuencia de este proceso fue un progresivo deterioro climatico,
con la ocurrencia de grandes extinciones locales de la flora de origen tropical y
sustanciales cambios en la composicion de la fauna asociada (ver Pascual y
Ortiz-Jaureguizar, 1990), lo que determind a la preponderancia de una biota de
origen endémico.

Los estudios fitoliticos en la localidad fosilifera de Casira muestran una
variacion en la abundancia de fitolitos diagndsticos, algunas con muestras muy
ricas y otras con pocos elementos siliceos. En ellas se observé una abundancia
de elementos de Dicotiledoneas y gramineas C3. La mayoria de las muestras
esta representadas por elementos de Podostemaceae y pocos globulares de
palmeras y no fitolitos (Contreras et al., 2019). Esto es congruente con el
aumento regional de C3 durante el Plioceno inferior hacia el noroeste de
Argentina (Kleinert y Strecker, 2001).

Este tipo de ambiente también es distinguible a partir del registro fosil, en
tanto la sucesion sedimentaria en donde se registra Thalassocnus cf. natans y
Simomylodon uccasamamensis es coherente con un clima arido a semiarido,
tanto en el sur de Bolivia, asi como en el sur del Pert y el norte de Chile
(Alpers y Brimhall, 1988; Hartley et al., 2005). En la localidad fosilifera de
Casira también se han colectado ejemplares de roedores Octodontidae
relacionados a un modo de vida subterraneo y ambientalmente adaptados a

climas mas secos (Verzi et al., 1991); a estos se suman varios registros de
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Prodolichotis, taxén asociado a habitats de estepas semiéridas, pastizales y

desiertos de arbustos espinosos (Dunnum, 2015).

VI.3. Interpretacion de los analisis bioestratigraficos

Los resultados obtenidos de los diferentes analisis brindaron evidencia
para discutir las relaciones entre las unidades faunisticas planteadas en el
capitulo V.2. A partir de los analisis de parsimonia de endemismos, (PAE por
sus siglas en inglés Parsimony Analysis of Endemicity) efectuado en el marco
de este trabajo de tesis doctoral, los resultados han mostrado que las unidades
fosiliferas se agruparon teniendo en cuenta las edades de los sitios bajo
analisis.

De esta forma, se ha observado que el miembro inferior de la Formacion
Tafna se agrup6é con aquellas unidades Argentinas que presentan una
extension temporal Mioceno superior-Plioceno. Si bien el miembro inferior de la
Formacion Tafna comparte un mayor niumero de géneros de mamiferos con la
Formacion Andalhuala (ver Capitulo V.2, Tabla 2), los resultados del analisis la
ubican en la base de todas las asociaciones propuestas para Argentina. Como
fuera indicado, la Formacion Tafna ha sido referida, sobre la base del contenido
fésil, al Mioceno tardio—Plioceno (Zurita et al., 2017). Considerando el hecho
de que ambas unidades se hubieran depositado en épocas similares, la
relacion entre Formacion Tafna (miembro inferior) y Formacién Andalhuala,
podria implicar que en ese momento el NOA formaban parte de un area
continua mayor, caracterizadas por condiciones ambientales similares y

separadas en términos biogeograficos, de otra gran area ubicada al este de
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Argentina, lo que explica la diferencia faunistica con respecto a la Region
Pampeana. En este sentido, la conexion zoogeografica se habria desarrollado
antes de la finalizaciéon del levantamiento andino, que como consecuencia
produjo la aridizacion del area durante el Plioceno (Montero-Lopez et al., 2020).
Es de destacar que para el momento de depositacion del miembro inferior de la
Formacion Tarfhna y la Formacion Andalhuala, se han propuesto ambientes
similares, caracterizadas por la presencia de especies lefiosas
(arboles/arbustos) acompafiados con un estrato herbaceo abundante,
interpretadas con un clima semiarido, pero mas humedo que el actual y con un
régimen estacional de lluvias (Bossi y Muruaga, 2009; Contreras et al., 2019).
En cuanto a la Formacién Tafna (miembro superior), ésta se encontro
asociada a unidades pliocenas, indicando una mayor afinidad con la localidad
de Inchasi (Bolivia) y la Formacién Umala (Bolivia). Esta asociacion constituida
por las tres unidades fosiliferas se ve soportado por dos especies
sinapomorficas (Simomylodon y Posnanskytherium), los que hasta esta
contribucion solo habian sido encontrados en localidades y formaciones de
Bolivia. Estas relaciones a su vez se encuentran reforzadas por aspectos
ambientales de dichas unidades fosiliferas. Durante este momento, el
levantamiento andino del area ya presentaba aproximadamente las altitudes
actuales (ca. 3600-3400 m s.n.m, Jordan et al. 2010; Garzione et al., 2014), lo
cual podria haber determinado importantes cambios en relacién a temperatura,
precipitaciones y composicién ecolégica de las comunidades (MacFadden et
al., 1994; Garzione et al., 2014), con una fauna y flora adaptada a los

ecosistemas de altitud (MacFadden et al.,, 1994; Saint-André et al., 2010;
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Contreras et al., 2019), diferenciandose del resto del NOA. Por lo tanto, como
ya lo sugieren algunos autores, en este momento se iniciaban las condiciones
para los biomas altos andinos modernos (MacFadden et al., 1994, Tejada et al.,
2011).

Por dltimo, teniendo en cuenta la posicion ocupada por la Formacion
nov. en los analisis de PAE, se aprecia que esta unidad fosilifera tiende a
relacionarse tanto con unidades caracteristicas del Altiplano Boliviano (Loc.
Cerdas, Formacion Nazareno y Loc. Quebrada Honda) mediante la presencia
de Stenotatus y Prolagostomus, como con las del NOA a partir de
Macrochorobates y Neophanomys (Formacién Chiquimil, Formacion
Andalhuala y Formacion Corral Quemado), es decir que no presenta una
posicion precisa. Estos resultados se pueden explicar dado que las secciones
de la Formacién nov. presentan una extension temporal asignable al Mioceno
medio—Mioceno superior, caracterizada por taxones de ambos periodos. Como
se menciond anteriormente, desde una perspectiva paleobiogeogréfica,
teniendo en cuenta la presencia de algunos taxones con una amplia
distribucion, y que a nivel geolbégico esta area no habria sufrido mayores
cambios, ni habria sido afectado por grandes barrera geografica (Montero-
Lépez et al., 2020), ha permitido plantear la posibilidad de que haya ocurrido
una comunicacién biogeograficas entre la region sur de Argentina y Bolivia.

Siguiendo con los andlisis de similitud de Jaccard, se observaron dos
grandes asociaciones (Capitulo V.2, Fig. 5.60). La primera (A), se encuentra
integrada por las unidades del norte de Argentina y sur de Bolivia de edad

Miocena. Este grupo se encuentra constituido por la loc. Cerdas, Formacion

244



VI. Discusion Quifiones Sofia I. 2020

Nazareno, Formacién nov. seccion inf., Formacion Chucal y loc. de Quebrada
Honda, evidenciandose de esta forma una mayor similitud faunistica y temporal
con las unidades presentes en las latitudes medias. El grupo A mantiene las
relaciones, al igual que en el PAE, entre las unidades del Altiplano Boliviano.
Sin embargo, a diferencia de este ultimo, se aprecia un nucleo de mayor
similitud entre la loc. Cerdas y la Formacion Nazareno compartiendo 5 taxones
(e.g. Hegetotherium, Plesiotypotherium, Juchuysillu, Stenotatus, Xyophorus), lo
gue se encuentra en concordancia con lo indicado por Croft y Anaya (2020)
quienes proponen que estas especies presentan una fuerte evidencia
biocronoldgica, por lo que han sugerido que ambos sitios habrian sido
coetaneos. Estas dos unidades a su vez presentan similitud con la Formacién
nov seccion inf. de la localidad fosilifera de Calahoyo por la presencia de dos
taxones (Stenotatus y Prolagostomus), al igual que la Formacion Chucal con la
gue también comparten dos taxones. En cuanto a esta ultima formacioén,
teniendo en cuenta los biocrones de estos taxones (Stenotatus vy
Hegetotherium) y las edades estimadas para las unidades de la loc. Cerdas
(Mioceno inferior-medio) y la Formacion Nazareno (Mioceno inferior-medio?),
lleva a suponer que si hubiera alguna relacién entre éstas, se corresponderian
con los ultimos niveles de la Formaciéon Chucal (Mioceno inferior); estos
resultados coinciden con las propuestas de otros autores, los que se han
basados en el estudio de los notoungulados mesotéridos, sugiriendo habitats
similares (Croft et al., 2004, 2007; Catena et al., 2017). También es destacable
gue a diferencia de los resultados obtenidos del PAE, Quebrada Honda

presenta una menor similitud con las unidades anteriores, y probablemente
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esto se deba a que se encuentra caracterizada mayoritariamente por contener
una fauna endémica, correspondiéndose a una combinacién de diferencias
temporales y de habitats/ambientes (Catena et al., 2017). Sin embargo, este
primer gran grupo (A) se puede ver respaldado por el registro fésil asi como por
estudios sedimentologicos, climaticos y ambientales llevados a cabo por
numerosos autores, que exponen cierta similitud entre ellas. Los analisis
sedimentologicos han interpretado a estas unidades como depdsitos aluviales
(Croft et al., 2009; Catena et al., 2016, 2017; Quifiones et al., 2019), en tanto
que el registro fosil los ha identificado como ambientes boscosos semi-
hamedos a humedos, con el doble de las precipitaciones actuales (ver Croft et
al., 2013, 2016; Catena et al., 2016, 2017; Contreras et al., 2019). A su vez, es
destacable que todas estas unidades se encuentran dentro de las latitudes
coincidentes con los trépicos (e.g. Kay et al., 1997; Croft, 2007; Tejada et al.,
2015; Croft et al., 2016), involucrando muy probablemente el 6ptimo climatico
del Mioceno medio (OCMM) (Croft et al., 2016; Contreras et al.,, 2019;
Quifiones et al. 2019).

Por otro lado la agrupacién B incluye a aquellas unidades de edades
Mioceno superior- Plioceno y presentando tres subgrupos. B2 y B3 agrupa a
las unidades fosiliferas de Argentina, mientras que B1 asocia a las unidades
del limite Argentina-Bolivia. Este ultimo, al igual que el PAE, agrupé las
siguientes unidades: Formacion Tafna (miembro superior) con la Formacion
Umala y la localidad de Inchasi. Tal afinidad faunistica, como se expreso
anteriormente, puede deberse a una correlacion temporal, asi como a una

similitud y continuidad de ambientes y caracteristicas ecolbégicas entre las
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localidades consideradas. De esta forma, se considera que esta region
comienza a pertenecer al dominio biogeografico de la Puna.

Desde el punto de vista cronolégico, el miembro superior de la
Formacion Tafna no dispone de dataciones; sin embargo, las dos unidades
fosiliferas a las que se ha visto asociada, han sido referidas al Plioceno inferior,
a partir de datos radiométricos en el que la localidad de Inchasi se encuentra
fechada entre 4,0 y 3,3 Ma (Plioceno inferior; MacFadden et al., 1993; Anaya y
MacFadden, 1995) y la Formacién Umala que presenta su base por encima de
la toba 76 fechada con una edad de 5,26 + 0,02 Ma (Saint-André 1994;
Boscaini et al. 2019). Teniendo en cuenta la estrecha relacion entre la fauna del
miembro superior de la Formacion Tafna con de la Formacion Umala y la
localidad de Inchasi, es posible que los sedimentos portadores de esta fauna
hayan comenzado a depositarse durante el Plioceno inferior (i.e. Piso

Zancleano, 5,33-3,60 Ma., Fig. 5.56).
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VIl. Conclusiones

A) Sistematicas

» El andlisis sistematico realizado sobre los ejemplares exhumados (con
control estricto de procedencia estratigrafica y geografica) de las
localidades bajo estudio en el marco de esta Tesis permitié reconocer la
presencia de 9 taxones de Xenarthra. En Calahoyo se reconocieron
Cingulata Dasypodidae: Stenotatus planus, Eutatini indet. vy
Macrochorobates scalabrinii; Glyptodontidae, Eosclerocalyptus sp.;
Folivora Pyramiodontherium bergi. A su vez, los registros en Casira
incluyen Folivora Mylodontidae indet., Simomylodon sp., Simomylodon
uccasamamensis, y Thalassocnus cf. natans. Estos constituyen los
primeros registros de mamiferos nedégenos provenientes de sedimentos
aflorantes en los alrededores de la localidad fosilifera de Calahoyo y la
localidad fosilifera de Casira, Puna Oriental. Por otro lado, los registros
del Mylodontinae Simomylodon uccasamamensis (JUY-P- 0082, JUY-P-
0084, JUY-P-0085, JUY-P-0086, JUY-P-0087, JUY-P-0089, JUY-P-
0177, JUY-P-0185) y del Thalassocninae Thalassocnus cf. natans (JUY-

P- 0180) representan los primeros para el Nedgeno de Argentina.

B) Geoldgicas y estratigraficas

» El andlisis de las unidades litoestratigraficas aflorantes en el area de
estudio permitié reconocer que en la localidad fosilifera de Calahoyo

aflora, en los niveles basales, una nueva unidad geologica, mientras que
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C)

las secciones superiores incluyen al miembro inferior de la Formacién
Tafna. Por su lado, en la localidad fosilifera de Casira se reconoce el
miembro superior de la Formacion Tafna. El analisis de las sucesiones
sedimentarias de ambas formaciones permitié reconocer ambientes de
abanicos aluviales dentro de los cuales se observan eventos de
crecidas, paleosuelos, depdsitos edlicos y algunos eventos volcanicos.
Todos estos se habrian desarrollado en un contexto de relativa
estabilidad tectonica, a excepcion de lo indicado por los potentes
depdsitos de conglomerados/brechas en el miembro inferior de la
Formacion Tafna, interpretados como flujos de escombros y que indican
pendientes elevadas relacionadas con un cambio muy importante en las

condiciones estructurales de la cuenca.

Bioestratigraficas y ambientales

La paleofauna de los depdsitos basales de la localidad fosilifera de
Calahoyo (interpretadas en este trabajo como una Formacion nov.)
sugiere un lapso correlacionable al Mioceno medio—Mioceno superior,
involucrando en la seccién inferior de esta nueva formacion la
finalizacion del Optimo Climatico del Mioceno Medio. A su vez, la
paleofauna de la seccidon superior de esta nueva unidad (e.g. M.
scalabrinii) sugiere una progresiva aridizacion, congruente con la
evidencia fitolitica. Desde una perspectiva paleofaunistica, los niveles
inferiores de la Formacion nov. de la localidad fosilifera de Calahoyo son

similares a las unidades fosiliferas de Cerdas, Quebrada Honda y

249



VIIl. Conclusiones Quifiones Sofia I. 2020

Formacion Nazareno (sur de Bolivia), en los que también se registra la
finalizacion del Optimo Climatico del Mioceno Medio. A su vez, los
niveles superiores de esta unidad muestra rasgos de la Transicion
Climéatica del Mioceno Medio (TCMM), presentando una oportunidad
Gnica para evaluar sus efectos, los que se podran continuar

profundizando a partir de nuevos registros fosiliferos.

» La presencia de Macrochorobates scalabrinii, Eosclerocalyptus sp.,
Pyramiodontherium bergi en los niveles superiores de la localidad
fosilifera de Calahoyo (correspondientes al miembro inferior de la
Formacion Tafna) sugiere la presencia de elementos faunisticos
comunes a las comunidades Mioceno superior del noroeste de
Argentina. El registro fosil, como los analisis sedimentolégicos, indican
ambientes con una progresiva aridizacion, lo que es respaldado por los
estudios fitoliticos. En la localidad fosilifera de Casira (en donde aflora el
miembro superior de la Formacion Tafna), la diversidad de Xenarthra se
encuentra limitada a Folivora: Mylodontidae indet., Simomylodon sp. y
Simomylodon uccasamamensis, Thalassocnus cf. natans. Este conjunto
de taxones sugiere, para esta unidad, una edad correlacionable al

Mioceno superior—Plioceno.

» La notable ausencia de Cingulata en la localidad de Casira, a pesar de
los grandes esfuerzos de muestreo y la diversidad de este grupo
observada en Calahoyo, sugiere que las condiciones ambientales no

eran favorables para los Cingulata; pero si para los Folivora y los
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Notoungulata. Teniendo en cuenta los aspectos geologicos ocurridos
durante el Mioceno superior—Plioceno y el registro fosil, se considera
gue esta region (Casira) comienza a pertenecer al dominio biogeografico
de la Puna, presentando una paleofauna de xenartros similar a la

observada en el Plioceno del Altiplano de Bolivia.

» Finalmente, a partir de las comparaciones llevadas a cabo con la
diversidad reconocida de Xenarthra para el Mioceno superior—Plioceno
de la regibn Pampeana (formaciones Monte Hermoso, Chapadmalal y El
Polvorin) con las asociaciones aqui estudiadas de la Puna Oriental,
resulta evidente que los Xenarthra fueron un elemento conspicuo de las
paleofaunas, aunque con baja diversidad especifica en comparacion con
lo que ocurre en la Regibn Pampeana, en donde la diversidad registrada

es mucho mayor.

Consideraciones finales

En sintesis, considero que esta contribucién efectuada en el marco de mi
trabajo de tesis doctoral es particularmente significativa en tanto este
representa el primer estudio de la diversidad fosil de Xenarthra para la Puna
Oriental, al tiempo que se dan a conocer dos nuevas localidades fosiliferas con
alto potencial dado la diversidad alli registrada. Esto incrementa el
conocimiento de las paleocomunidades del Nedégeno de altura a latitudes
medias en Sudamérica, anteriormente reconocidas principalmente en la
Patagonia argentina y en algunas otras localidades. El hallazgo de ciertos

taxones, particularmente el Thalassocninae Thalassocnus cf. natans en
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ambientes continentales, abre la puerta a nuevas investigaciones que seran

llevadas a cabo en el marco de mi beca postdoctoral, de ser otorgada.
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Apéndice 1. Lista de taxones bajo estudio

Numerc?,de AS|gnf;10|pn Material Procedencia
coleccion taxonOmica
Hemimandibula izquier
JUY-P-0091 | Stenotatus planus .e imandibula |qu|e, dgy Calahoyo
cinco osteodermos moviles
Eutatini indet Fragmento de coraza dorsal,
JUY-P-0171 ' tres hileras de osteodermos Calahoyo
moviles
Tres osteodermos del escudo
cefalico, ocho osteodermos de
Macrochorobates las bandas maviles, dos
JUY-P-0090 . osteodermos fijos, dos Calahoyo
scalabrinii
osteodermos del escudo
pélvico, dos osteodermos del
estuche caudal
Macrochorobates Dos osteodermos maviles
JUY-P 33 . completos, y el fragmento de Calahoyo
scalabrinii
otra.
Eosclerocalyptus r rsal, 12 rm
JUY-P 32 yp Co azg dorsal, 12 osteodermos Calahoyo
sp del anillo caudal y tubo caudal
JUY-P-0081 Mylodontidae Fragmento distal de fémur :
. Casira
indet. derecho
JUY-P-0173 Simomylodon sp. Porcién posterior de craneo Casira
imomylodon i 5 .
JUY-P-0082 Simomylodo . Fragmento proximal de fémur Casira
uccasamamensis | derecho
Craneo, mandibula, atlas y axis,
JUY-P-0084 Slmomylodon_ vgrtebras E:audales,, fragmento Casira
uccasamamensis | distal de fémur; osiculos
dérmicos
Fragmento de craneo,
mandibula, fragmento de
JUY-P-0085 Slmomylodon. clavicula, fragmento de ulna, Casira
uccasamamensis | dos falanges ungueales,
extremo distal de tibia 'y 2
vértebras caudales
Simomylodon . . .
JUY-P-0086 ! y . Fragmento de hemimandibula Casira
uccasamamensis
Simomylodon :
JUY-P-0087 y . Mandibula Casira
uccasamamensis
Simomvlodon Porcién de paladar, mandibula,
JUY-P-0089 y astragalo izquierdo y una Casira

uccasamamensis

vertebras dorsales, un osiculo
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dérmico
JUY-P-0177 Slmomylodon. Astraga,Io y fragrr_lento proximal Casira
uccasamamensis | de calcaneo izquierdo
JUY-P-0185 S|momy|odon_ Fémur derecho Casira
uccasamamensis
Pyramiodontherium | Fragmento de craneo,
JUY-P 31 bergi preservando los Mfl y Mf5 del Calahoyo
lado derecho
Thalassocnus cf. T. Radio. ulna v parte del
JUY-P-0180 natans ’ yP Casira

autopodio izquierdo articulado

253




Apéndice

Quifiones Sofia I. 2020

Apéndice 2. Tablas de medidas de los taxones bajo estudio.

Tablas de Medidas

A) Tabla de medidas (en mm) de la hemimandibula de Stenotatus planus

Stenotatus planus

Taxén/espécimen

LT

LSD ARM

(JUY-P-0091)

41

35 8

Abreviaturas: ARM, Altura de la rama mandibular; LT, Longitud total; LSD, Longitud

de la serie dentaria.

B) Tabla de Medidas (en mm) de los osteodermos de Stenotatus planus,

Eutatini indet. y Macrochorobates scalabrinii

Taxon/espécimen Osteodermos Longitud | Ancho
Stenotatus (JUY-P- Osteodermos moviles de la coraza 17 6-6.5
planus 0091) dorsal (4) '
Eutatini indet. (JUY-P- Osteodermos moviles de la coraza 10-15 5_6
0171) dorsal (19)
Osteodermos moviles de la coraza 46-50 12-15
dorsal (8)
Osteodermos fijos de la coraza dorsal 19 11-12
(2)
JUY-P- s
0090 Osteodermos del escudo pélvico de la 3538 13-14
coraza dorsal (2)
Osteodermos del escudo cefdlico (3) 15-19 14-12
Macrochorobates
scalabrinii Osteodermos del escudo caudal (3) 9-11 8-9
JUY-P- Osteodermos moviles de la coraza 29-44 12-15
0033 dorsal (2)
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C) Tabla de medidas (en mm) de coraza y tubo caudal de Eosclerocalyptus

sp.
Eosclerocalyptus sp.
Coraza dorsal
LsC LcC
JUY-P 32 880 1000
Tubo caudal
LT ANTa | ANTb | ANTc
411 104 86 67

Abreviaturas: ANT, Ancho del tubo a nivel: a) proximal; b) medio; c) distal; LcC,

Longitud de la coraza con curva; LsC, Longitud de la coraza sin curva; LT, Longitud

total.

D) Tabla de medida (en mm) del fémur de Mylodontidae indet.

Mylodontidae indet.

(JUY-P-0081)

ADF

LTF

95

161

Abreviaturas: ADF, Ancho distal del fémur; LTF, Longitud maxima del fémur.

E) Tabla de medida (en mm) de Simomylodon uccasamamensis.

Simomylodon uccasamamensis

Craneo
Taxén/espécimen | LT | LP | LSD | LSM | AAP | APP | AH | AMP | AC | AIH | DBI | DBE
JUY-P-0084 350 | 130 | 121 | 94 86 31 | 118 | 75 |103| 86 | 33 | 91
Mandibula
Taxdn/espécimen | ARM LT Lp LSD LSM Ami
JUY-P-0084 65 233 38 110 81 76
JUY-P-0085 53 145 - 63 63 -
JUY-P-0087 66 233 37 95 75 60
JUY-P-0089 53 178 30 83 68 52
Fémur
Taxdn/espécimen LTF APF ADF
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JUY-P-0185 266 *103 107
JUY-P-0082 268 112 -
JUY-P-0084 - - 130
Astragalo
Taxdn/espécimen LTA ATA
JUY-P-0085 62 -
JUY-P-0085 90 82

Abreviaturas: Medidas de craneo: AAP, Ancho anterior del paladar; AC, Altura del
craneo; AH, Ancho méaximo del hocico; AlIH, Altura del hocico; AMP, Ancho minimo
postorbital; APP, Ancho posterior del paladar; DBE, Diametro bicondiloideo externo;
DBI, Diametro bicondiloideo interno; LP, Longitud palatina; LSD, Longitud de la serie
dentaria; LSM, Longitud de la serie de molariformes; LT, Longitud total. Medidas de
mandibula: Ami, Ancho del margen pre-dentado; ARM, Altura de la rama mandibular;
Lp, Longitud pre-dentaria; LSD, Longitud de la serie dentaria; LSM, Largo de la serie
de molariformes; LT, Longitud total. Medidas de Postcraneo: ADF, Ancho distal del
fémur; APF, Ancho proximal del fémur; ATA, Ancho maximo del astragalo; LTA,
Longitud méaxima del astragalo; LTF, Longitud méxima del fémur. Simbolo:

*Aproximadamente

F) Tabla de medida (en mm) de Pyramiodontherium bergi.

Craneo
Taxodn/espécimen LT AlH LSM APP
JUY-P 31 298 64 140 34

Abreviaturas: AIH, Altura del hocico; APP, Ancho posterior del paladar; LSM,
Longitud de la serie de molariformes; LT, Longitud total.
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G) Tabla de medidas (en mm) de Ulna y Radio de Thalassocnus cf. T.
natans, comparada con otras especies de Thalassocnus (medidas
obtenidas de Amson et al., 2015).

Ulna
Taxdn/espécimen LTU
Thalassocnus cf. natans JUY-P-0180 325
T. natans MNHN.F.SAS734 333
T. littoralis MNHN.F.SAS61 297
T. carolomartini (MUSM1995) 353.6
T. yaucensis MUSM 37 300.5
Radio
Taxoén/espécimen LTR
Thalassocnus cf. natans JUY-P-0180 295
T. antiquus MUSM 228 267
T. natans MNHN.F.SAS734 284.8
T. yaucensis MUSM 37 250.5

Abreviaturas: LTR, Longitud maxima del radio; LTU, Longitud méaxima de la ulna.

H) Tabla de medidas (en mm) de huesos del Autopodio de Thalassocnus cf.
T. natans, comparada con otras especies de Thalassocnus (medidas
obtenidas de Amson et al., 2015).

Escafoides
Taxon/espécimen Ancho ,angltu_d
(medio-lateral) (préximo-distal)
Thalassocnus cf.
natans JUY-P-0180 31.0 29.0
T. carolomartini SMNK-PAL 3815 40.9 23.9
MUSM 1995 47.0 27.1
T. yaucensis MUSM 37 40.4 21.1
MUSM 347 45.8 24.8
Lunar
Taxén/espécimen Ancho ’L(_)ngltu_d
(medio-lateral) (préoximo-distal)
Thalassocnus cf. JUY-P-0180 26 23
natans
T. antiquus MUSM 228 20.0 27.6
T. natans MNHN.F.SAS734 32.9 30.6
T. littoralis MNHN.F.SAS182 33.2 31.1
MUSM 223 30.2 28.7
T. carolomartini MUSM 1995 38.1 30.5
Complejo Trapecio- Primer metacarpo (CMC).
Taxdn/espécimen angituq
(préoximo-distal)
Thalassocnus cf. natans JUY-P-0180 30
T. antiquus MUSM 228 32.6
T. littoralis MNHN.F.SAS53 33.4
MNHN.F.SAS163 34.3
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T. carolomartini MUSM 223 35.8
MUSM 1995 39.6
T. yaucensis MUSM 37 35.2
Segundo Metacarpal (Mcll)
Taxon/espécimen ,Lc'mgltu.d
(préoximo-distal)
Thalassocnus cf. natans JUY-P-0180 53
T. antiquus MUSM 228 62.5
T. natans MNHN.F.SAS734 69.0
T. littoralis MNHN.F.SAS163 59.4
MNHN.F.SAS371 66.5
MUSM 223 68.1
T. carolomartini SMNK-PAL 3815 57.1
T. yaucensis MUSM 37 51.7
Falange Ungueal del digito dos
Taxdn/espécimen Ancho
(medio-lateral)
Thalassocnus cf. natans JUY-P-0180 23
T. antiquus MUSM 228 25.6
T. littoralis MUSM 223 28.1
T. yaucensis MUSM 37 30.0
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Apéndice 3. Matriz y lista de taxones incluidos.

A) Lista de los taxones incluidos en la matriz de presencia/ausencia para el analisis

PAE.

Thylacosmilus
Lutreolina
Hyperdidelphys
Sparassocynus
Thylatheridium
Microtragulus
Tetrastylus
Telicomys
Lagostomopsis
Lagostomus
Prolagostomus
Protabrocoma
Orthomyctera
Eumysops
Cardiomys
Palaeocavia
Prodolichotis
Caviodon
Microcavia
Acarechimys
Neophanomys
Pithanotomys
Phtoramys
Phugatherium
Actenomys
Praectenomys
Necromys
Paramyocastor
Megatherium
Pyramiodontherium
Pronothrotherium
Xyophorus
Proscelidodon
Simomylodon
Glossotherium
Diheterocnus

O O ~NO O WN P

W W WWWWWDNDNDNDNDNDNMNDMNMNNMNNNMNRPPRPPRPEPRPRPEPRPERPRPRPEREPR
OO0 WNPFPOOO~NOUUGPMWNPOOO~NOOODMWDNEDO

37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61
62
63
64
65
66
67
68
69
70
71
72

Plaina
Pampatherium
Vassallia
Stromaphorus
Eosclerocalyptus
Urotherium
Eleutherocercus
Glyptodontidium
Plohophorus
Phlyctaenopyga
Plohophoroides
Chasicotatus
Doellotatus
Ringueletia
Macroeuphractus
Chorobates
Macrochorobates
Paraeuphractus
Paleuphractus
Stenotatus
Posnanskytherium
Xotodon
Toxodontherium
Hemihegetotherium
Paedotherium
Hegetotherium
Juchuysillu
Tremacyllus
Typotheriopsis
Plesiotypotherium
Toxodon
Neobrachytherium
Promacrauchenia
Theosodon
Cyonasua
Argyrolagus

e Los numeros se corresponden con la ubicacion en la matriz
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Matriz de presencia/ausencia de 72 taxones para PAE.
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B) Lista de sinapomorfias exclusivas que sustentan los nodos del cladograma

comparando las asociaciones de mamiferos analizadas.

Nodos

Sinapomorfias

Nodo A (Chu (Ce (N, QH)))

Nodo B (Ce (N, QH)) 32, 66
Nodo C (N, QH) -
Nodo D (T sup. (Um, In)) 34, 57
Nodo E (Um, In) -
Nodo F (T inf., (CQ, (Chi, An) (MH, 41
Cha)))

Nodo G (CQ (Chi, An) (MH, Ch)) -
Nodo H ((Chi, An) (MH, Ch)) 15, 52

Nodo | (An, Chi)

Nodo J (MH, Ch)

7,12, 40, 48, 54, 59, 65

5, 8, 10, 14, 19, 25, 27, 36, 47, 49, 50, 67,
72

Los nimeros corresponden a la lista de especies de la matriz.

Asociaciones de mamiferos analizadas: An, Fm. Andalhuala; Ce, Loc. Cerdas; Ch,
Fm. Chapadmalal; Chi, Fm. Chiquimil; Chu, Fm. Chucal; CQ, Fm. Corral Quemado; In,

Loc. Incasi; MH, Fm. Monte Hermoso; N, Fm. Nazareno; QH, Loc. Quebrada Honada;

T inf., Fm. Tafna seccion inf.; T sup., Fm. Tafna seccién sup.; Um, Fm. Umala.
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Apéndice 4. Unidades de Bolivia y Chile utilizadas en el andlisis.

Inchasi

La localidad de Inchasi se encuentra en la Cordillera Oriental, unos 50 km al
sureste de la ciudad de Potosi (Provincia de Linares, Departamento de Potosi,
Bolivia; ver MacFadden et al., 1993; Anaya y MacFadden, 1995). Las unidades
fosiliferas se han fechado entre 4,0 y 3,3 Ma (Plioceno temprano; MacFadden
et al.,, 1993; Anaya y MacFadden, 1995). Una revision posterior (ver Cione y
Tonni, 1996) basada en las asociaciones de mamiferos correlacioné Inchasi
con la Piso/Edad Chapadmalalense; aunque posiblemente sea mas antiguo
que las secciones clasicas de las secciones de la Formacién Chapadmalal en
la costa atlantica (Carrillo et al., 2015). Inchasi presenta una gran diversidad de
mamiferos para el Plioceno del altiplano boliviano, caracterizado por la
presencia de Xenarthra, Rodentia y Ungulados nativos (Litopterna y
Notoungulata) (MacFadden et al. 1993; Anaya y MacFadden, 1995; Boscaini et

al., 2019).

Formacion Umala

La base de la Formacion Umala se encuentra representada en la localidad de
Potamata-Ayte, a 2,5 km al este-noreste de la localidad homonima (Provincia
Carangas, Departamento de Oruro; Saint-André, 1994). Los restos fosiles de
esta localidad se encontraron por encima de la toba 76, que marca la base de
la Formacion Umala, fechada con una edad de 5,26 + 0,02 Ma (Saint-André
1994; Boscaini et al. 2019), asignada al Plioceno temprano (Marshall et al.,

1983; Hoffstetter, 1986; Marshall y Sempere, 1991; Saint-André, 1994; Saint-
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André et al., 2010; Pujos et al., 2016). La fauna de vertebrados hallados en la
seccion base de dicha formacion incluye: Simomylodon uccasamamensis,
Aymaratherium jeani, Megatherium altiplanicum, Macrauchenia sp.,
Posnanskytherium cf. viscachanense, Plaina sp., dos cingulados de afinidades

inciertas y un roedor (Pujos et al., 2016).

Por otro lado, la seccion superior se encuentra en la localidad de Ayo Ayo-
Viscachani, ubicada entre los dos pueblos homdénimos en la Provincia Aroma
(Departamento de La Paz), a unos 70 km al sur de la ciudad de La Paz
(Hoffstetter et al., 1971; Marshall y Sempere, 1991; Saint-André, 1994). Los
depodsitos sedimentarios en Ayo Ayo-Viscachani proporcionan ensambles de
vertebrados correspondientes al lapso Plioceno tardio — Pleistoceno (Hoffstetter
et al.,, 1971). Sin embargo, las dos paleofaunas sucesivas (la fauna de la
secciébn basal y aquella de la seccion superior) presentan asociaciones
distintas, separadas por cenizas volcanicas (la toba Ayo Ayo) de una edad
promedio de aproximadamente 2,8 Ma (Lavenu et al., 1989; Marshall et al.,
1992; Saint-André, 1994). La fauna Plioceno tardio—Pleistoceno incluye
Sparassocynus heterotopicus, Microtragulus bolivianus, Macrauchenia minor,
Posnanskytherium cf. P. viscachanense, Praectenomys, cf. Lagostomopsis,
Phugatherium, Pampatherium sp., Macroeuphractus cf. moreni, Megatherium
(M.) altiplanicum y Simomylodon uccasamamensis (Saint-André, 1994; Saint-

André et al., 2010).

Cerdas

La localidad de Cerdas se encuentra situada a 65-70 km al sudeste de Uyuni,
entre las ciudades de Cerdas y Atocha (MacFadden et al., 1995; Croft et al.,
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2009). Foésiles de mamiferos se han encontrado en varios niveles
estratigraficos de los niveles inferiores de la Formacion Cerdas (Croft et al.
2009). Sobre la base de los fechados radioisotopicos y la magnetoestratigrafica
elaborados por MacFadden et al. (1995), los niveles fosiliferos abarcan entre
16,5 a 15,3 Ma, situandose dentro de la parte final del Optimo Climatico del
Mioceno Medio (OCMM; Zachos et al., 2001, 2008; Croft et al., 2009). Entre los
altimos estudios, Catena et al. (2016) reconstruyeron el paleoambiente
mediante el andlisis de paleosuelos e icnofésiles, indicando que el paisaje se
caracterizaba por areas abiertas, compuestas de matorrales que
experimentaban cambios en los regimenes de humedad debido a las
precipitaciones estacionales y a las inundaciones, con diversos grados de

estabilidad temporal.
Formacién Nazareno

El nombre de la Formacion Nazareno proviene del pueblo Nazareno, ubicado
en la extensa planicie de la cuenca intermontana de Nazareno en la Cordillera
Oriental, al sur del Departamento de Potosi, Bolivia. Esta unidad fosilifera fue
descubierta por Juan Pacheco, Luis Pili y Heberto Pérez en marzo de 1989
cuando estaban haciendo un mapa geologico de esta zona. En las campafas
llevadas a cabo por Oiso en 1989 y 1990, se recolectdé un gran numero de
restos fésiles. Los sedimentos portadores se encontraron en la parte sur de la
Formacion Nazareno, los que consisten en conglomerados, limolitas y lutitas de
color marrdn rojizo y exposiciones de cenizas volcanicas al oeste de la
Estacion Arenarus (Oiso, 1991). La Formacion Nazareno descansa

discordantemente sobre rocas de edad Ordovicica, mientras la parte superior
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se encuentra cubierto por conglomerados de edad Cuaternaria (Oiso, 1991).
Actualmente, no se sabe la edad exacta de los niveles portadores de
vertebrados de la Formaciéon Nazareno, pero la presencia de al menos tres
especies de notoungulados compartidas con Cerdas sugiere una edad similar

(ca. 1615 Ma) para los niveles portadores de los fosiles (Croft y Anaya, 2020).

Quebrada Honda

Quebrada Honda se encuentra en el sur de Bolivia, a unos 20 km al norte de la
frontera con Argentina, y con una altura de unos 3500 m s.n.m. Los depdésitos
fosiliferos se encuentran en el valle del Rio Honda y sus afluentes. Los datos
paleomagnéticos y radioisotépicos proporcionaron una edad extrapolada de 13
a 12,7 Ma para los niveles portadores (MacFadden et al., 1990). Mdultiples
proxies para estimar la paleoelevacion de los Andes Centrales han arrojado
valores entre 1.000 y 2.000 m para el Mioceno medio (Garzione et al., 2008);
sin embargo, un estudio mas reciente utilizando la termometria de is6topos
agrupados con carbonato en los paleosuelos han inferido una elevaciéon més
temprana para el Altiplano, ubicando a Quebrada Honda a unos 2.600 + 600 m
s.n.m. y una temperatura media anual de ~9 + 5°C (Garzione et al., 2014). El
conjunto de fosiles se encuentra representados por Metatheria, Xenarthra,
Rodentia, Astrapotheria y Ungulados nativos Litopterna y Notoungulata (Croft,
2007; Croft et al., 2013). Entre los ultimos estudios, Catena et al. (2017)
reconstruyeron el paleoambiente mediante el analisis de paleosuelos e
icnofosiles, indicando que el paisaje se caracterizaba por areas con abundante

vegetacion, que experimentaban cambios en los regimenes de humedad
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debido a las precipitaciones estacionales y a las inundaciones, con diversos

grados de estabilidad temporal.

Formacién Chucal

La Formacion Chucal se encuentra cerca del Cerro Chucal, ubicado en el
Altiplano chileno al noroeste del Salar de Surire. Estos depdsitos cuentan con
una abundante fauna fosil de mamiferos y algunos otros vertebrados (como
anfibios). Esta formacidén suprayace una toba blanca correspondiente a la
Formacion Lupica (datada en 21,7+0,8 Ma en Chucal y 218,5 Ma en el resto de
la region) e infrayace a la Formacion Macusa, en cuya parte inferior se
obtuvieron edades de 16+0,3 Ma y 17,5+0,4 Ma en el Cerro Chucal (Mufioz,
1991; Bond y Garcia, 2002; Charrier et al., 2002). Resulta probable que la
Formacion Chucal se haya depositado rapidamente, en un periodo
considerablemente inferior a 4-5 Ma; ésta no tiene mas de 22,5 Ma
(posiblemente 18,5 Ma) y ni menos que unos 17 Ma (Croft et al., 2004, 2007).
Por lo tanto, esto llevo a considerar que los fosiles de mamiferos de la
Formaciéon Chucal en el Cerro Chucal representan un Unico conjunto de corta
duracion, la Fauna de Chucal (Charrier et al., 2002; Flynn et al., 2002; Croft et

al., 2004, 2007).
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Apéndice 5. Géneros de mamiferos continentales presentes en las

unidades analizadas

Argentina

Provincia de Jujuy

Formacion nov (seccidn inferior): Prolagostomus, Stenotatus.

Formacion nov (seccién superior): Macrochorobates, Neophanomys,

Formacion Tafna (miembro inferior): Eosclerocalyptus, Macrochorobates,

Pyramiodontherium.

Formacion Tafna (miembro superior): Megatherium, Posnanskytherium,

Praectenomys, Prodolichotis, Simomylodon, Thalassocnus.

Provincia de Catamarca

Formacion Chiquimil: Cardiomys, Chasicotatus, Chorobates, Diadiaphorus,
Eosclerocalyptus, Gyriabrus, Lagostomopsis, Macrochorobates, Neophanomys,
Orthomyctera, Paedotherium, Paleuphractus, Paraeuphractus, Paranamys,
Plaina, Potamarchus, Proscelidodon, Protabrocoma, Pseudohegetotherium,
Stromaphorus, Tetrastylus, Toxodontherium, Tremacyllus, Typotheriopsis,

Vassallia, Vetelia, Xotodon.

Formacion  Andalhuala:  Cardiomys, Chapalmalania, Chasicotatus,

Chorobates, Cyonasua, Eosclerocalyptus, Glyptodontidium,
Hemihegetotherium, Hesperocynus, Hyperdidelphys, Lagostomopsis,
Lutreolina, Macrochorobates, Macroeuphractus, Microtragulus,
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Neobrachytherium, Neophanomys, Orthomyctera, Palaeocavia,
Paraeuphractus, Phlyctaenopyga, Pithanotomys, Plaina, Pleurolestodon,
Prodolichotis, Promacrauchenia, Pronothrotherium, Protabrocoma,
Pyramiodontherium, Sphenotherus, Stromaphorus, Tetrastylus, Thylacosmilus,

Toxodontherium, Tremacyllus, Typotheriopsis, Urotherium, Xotodon.

Formacion Corral Quemado: Borhyaenidium, Eleutherocercus,
Eosclerocalyptus, Hemihegetotherium, Lutreolina, Neobrachytherium,
Paleuphractus, Promacrauchenia. Thylacosmilus, Paramyocastor, Phtoramys,

Pronothrotherium, Xotodon.

Provincia de Buenos Aires

Formacion Monte Hermoso: Actenomys, Alitoxodon, Argyrolagus,
Auliscomys, Cardiomys, Caviodon, Chorobates, Cyonasua, Diheterocnus,
Diplasiotherium, Doellotatus, Eleutherocercus, Eoauchenia, Eosclerocalyptus,
Epitherium, Eucelophorus, Eumysops, Holozaedyus, Hyperdidelphys,
Lagostomus, Lestodon, Lutreolina, Macrochorobates, Macroeuphractus,
Microcavia, Microtragulus, Myrmecophaga, Necromys, Neocavia, Nopachtus,
Neophanomys, Notocynus, Orthomyctera, Paedotherium, Palaeocavia,
Palaeodaedicurus, Pampatherium, Parahyaenodon, Paramyocastor,
Phtoramys, Phugatherium, Phlyctaenopyga, Pithanotomys, Plaina,
Plohophoroides, Plohophorus, Prodolichotis, Promacrauchenia, Proscelidodon,
Pseudoplataeomys, Pseudotypotherium, Reithrodon, Ringueletia,
Sparassocynus, Telicomys, Thylacosmilus, Thylamys,  Thylohorops,

Thylatheridium, Toxodon, Trachycalyptus, Tremacyllus, Trigodon, Xotodon.
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Formacion Chapadmalal: Actenomys, Argyrolagus Cardiomys, Caviodon,
Chaetophractus, Chorobates, Cyonasua, Diheterocnus, Doellotatus, Dolicavia,
Eleutherocercus, Eosclerocalyptus, Eumysops, Glossotherium, Hyperdidelphys,
Lagostomopsis, Lagostomus, Lutreolina, Macrochorobates, Macroeuphractus,
Microcavia, = Microtragulus, = Necromys, Paedotherium, Pampatherium,
Paramyocastor, Phugatherium, Plania, Platygonus, Plohophoroides,
Plohophorus, Promacrauchenia, Pronothrotherium, Proscelidodon, Ringueletia,
Scelidotheridium, Sparassocynus, Telicomys, Thylacosmilus, Thylatheridium,

Toxodon.

Bolivia

Localidad de Cerdas: Hegetotherium, Juchuysillus, Microtypotherium,

Palyeidodon, Plesiotypotherium, Protypotherium, Stenotatus, Xyophorus.

Localidad Inchasi: Caviodon, Hypsitherium, Paraglyptodon, Phugatherium,
Plaina, Plohophorus, Posnanskytherium, Promacrauchenia, Proscelidodon,

Simomylodon.

Formacion Nazareno: Acarechimys, Hegetotherium,  Juchuysillus,

Plesiotypotherium, Prolagostomus, Stenotatus, Thoatherium, Xyophorus.

Localidad Quebrada Honda: Acarechimys, Acdestis, Acyon, Australogale
Hemihegetotherium,  Patagosmilus,  Plesiotypotherium,  Prolagostomus,

Theosodon, Xyophorus.
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Formacion Umala:  Aymaratherium, Lagostomopsis, = Macrauchenia,
Macroeuphractus, Megatherium, Microtragulus, Pampatherium, Phugatherium,

Plaina, Posnanskytherium, Praectenomys, Simomylodon, Sparassocynus.

Chile
Formacion Chucal: Acarechimys, Adinotherium, Altitypotherium,
Eotypotherium, Hegetotherium, Neoreomys, Nesodon,

Parapropalaehoplophorus, Peltephilus, Stenotatus, Theosodon.
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