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RESUMEN. Dentro de Xenarthra (Mammalia), uno de los clados mas enigmaticos y
representativos de América del Sur esta representado por los Glyptodontidae, un linaje de
grandes mamiferos herbivoros acorazados con una extensa historia evolutiva que abarca
gran parte del Cenozoico de América. En el Plio-Pleistoceno miembros de este clado
participaron del Gran Intercambio Biético Americano (GIBA) arribando a América del Norte,
en tanto que los ultimos registros datan del Pleistoceno mas tardio, junto con la mayor parte
de la megafauna. Recientes filogenias muestran, a partir del Mioceno temprano y Mioceno
medio, la existencia de dos grandes clados, uno de ellos de origen septentrional
(Glyptodontinae) y otro de origen “austral”, este ultimo agrupando la mayor parte de la
diversidad conocida. Precisamente, en este clado austral, uno de los géneros pleistocenos
con mayor diversidad y distribucién latitudinal y altitudinal es Panochthus, en el que
actualmente se reconocen 8 especies, incluyendo una asociada a &reas de altura (ca. 4500
msnm) en el actual territorio de Bolivia. Aqui se da a conocer una nueva especie de
Panochthus (la segunda para el actual territorio de Bolivia) procedente del Pleistoceno
tardio del Valle de Tarija y alrededores de Potosi, Bolivia, entre los 1900 msnm y 3200
msnm, al tiempo que se efectda un minucioso analisis anatémico-comparado de
Hoplophorus echazui, un taxén vinculado filogenéticamente a Panochthus y considerado
endémico del Valle de Tarija. Los resultados indican que esta nueva especie de Panochthus
se distingue de las demas conocidas a nivel tanto craneano (e.qg., perfil dorsal del area
naso-frontal con una evidente concavidad) como de la coraza dorsal (e.g., coraza dorsal
baja y alargada, similar a Neosclerocalyptus), en tanto que el andlisis cladistico sugiere que,
como lo observado en P. hipsilis, esta nueva especie ocupa una posicion relativamente
basal en la filogenia del género. Por otro lado, el estudio comparado de H. echazui con la
especie H. euphractus del Pleistoceno tardio de la regién intertropical de Brasil (sensu
Cartelle, 1999) sugiere que la especie del Valle de Tarija muestra una serie de caracteres
no observados en H. euphractus, especialmente a nivel del tubo caudal, entre ellos, la
posicion terminal que ocupan las dos ultimas figuras y la superficie conica de las figuras que
las contindian hacia proximal. El futuro hallazgo de materiales mas completos permitira
poner a prueba esta hipotesis taxondémica. En sintesis, esta nueva especie de Panochthus
ayuda a comprender la historia evolutiva de los Glyptodontidae pleistocenos en areas en las
gue este linaje esta muy poco conocido aun, mostrando una diversidad para el género
Panochthus mayor a la conocida en estas regiones de altura. Por otro lado, de confirmarse
la validez de H. echazui, estariamos en presencia de otra especie endémica de areas de
altura de la Cordillera Oriental.
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1. INTRODUCCION

Xenarthra es un linaje particular de mamiferos originarios de la regién Neotropical que
destaca por su notable extension temporal, abarcando desde el Eoceno temprano (55 Ma)
hasta la actualidad, estando a su vez ampliamente representados en el registro fosil
sudamericano (Gaudin y Croft, 2015; Delsuc et al., 2016; Troyelli et al., 2023). Si bien la
monofilia del grupo ha sido ampliamente confirmada, tanto a base de caracteres morfolégicos
como moleculares, su relacion con la restante diversidad de mamiferos placentarios es aun
motivo de controversia (ver O’Leary et al., 2013; Vizcaino y Bargo, 2014). A pesar de que los
primeros registros del clado datan del Eoceno temprano, la evidencia molecular sugiere un
origen mas antiguo, probablemente en algin momento del Cretécico, en alrededor de los 100
Ma (Vizcaino y Bargo, 2014). Si bien los Xenarthra tuvieron una notable y exitosa historia
evolutiva durante la mayor parte del Cenozoico, su diversidad actual esta claramente
reducida, con no mas de 31 especies (Abba et al., 2012). Actualmente se reconocen dos
grandes clados dentro de Xenarthra, i.e. Pilosa (incluyendo Folivora+Vermilingua) y Cingulata
(Lindsey et al., 2020). En este contexto, los relojes moleculares sugieren una divergencia
entre Pilosa y Cingulata cercana al limite Cretacico-Pale6geno, en alrededor de 65 Ma.
(Delsuc et al., 2004, 2012).

De entre estos dos grandes clados (Pilosa y Cingulata), los cingulados alcanzaron la
mayor diversificacidn y distribucion temporal. En este sentido, Cingulata cuenta con al menos
220 especies distribuidas en cerca de 105 géneros conocidos desde el Eoceno temprano
(Scillato-Yané, 1980, 1982; McKenna & Bell, 1997), lo que contrasta con la diversidad actual,
reducida a unas 21 especies (Abba et al., 2012; Feij6 et al., 2019). Esta diversidad fésil y
actual se distribuye en las familias Pachyarmatheriidae, Chlamyphoridae, Dasypodidae,
Palaeopeltidae, Pampatheriidae, Peltephilidae y Glyptodontidae (Fernicola et al., 2017;
Barasoain et al., 2022).

Este ultimo, Glyptodontidae, destaca por ser un clado conformado por grandes
herbivoros acorazados, con una morfologia muy particular y divergente del resto de
cingulados, especialmente a nivel craneano, lo que fue interpretado por ciertos autores como
un ejemplo de seleccion direccional (ver Machado et al., 2021). Entre los rasgos mas
particulares de los gliptodontes se pueden mencionar la presencia de ocho dientes
molariformes sobre cada hemimandibula y hemimaxila (la mayoria de ellos trilobulados), el
alto grado de desarrollo dorso-ventral del proceso descendente de los arcos cigoméaticos y la
“telescopizacion” del craneo (i.e. serie dentaria localizada por debajo de la caja craneana)
(Troyelli et al., 2023). Durante el Pleistoceno (ca 2.6-0011 Ma), algunas especies terminales
alcanzaron masas corporales gigantescas, cercanas a las dos toneladas (ver Vizcaino et al.,
2011; Soibelzon et al., 2012; Nufiez-Blasco et al., 2020).

Este grupo, cuyos registros mas antiguos provienen del Eoceno tardio de la region
patagénica de Argentina (Ameghino 1902; Gaudin y Croft, 2015; Christen et al., 2023),
experimentd un proceso de diversificacion y radiacion a partir del Mioceno tardio (Fernicola,
2008; Gonzalez-Ruiz et al., 2012; Zurita et al., 2016; Barasoain et al., 2023), probablemente
relacionado con el desarrollo de biomas abiertos de pastizales posteriores al “Optimo climatico
del Mioceno Medio” (Mitchell et al., 2016; Nufiez-Blasco et al., 2020; Barasoain et al., 2022).
A partir del Mioceno temprano y Mioceno medio, las filogenias més recientes sugieren que
los Glyptodontidae sufren un proceso de cladogénesis y diversificacion que se traduce en el
reconocimiento de dos grandes linajes con historias evolutivas y biogeograficas muy
diferentes. Por un lado, los Glyptodontinae con un origen septentrional y mayor distribucion
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latitudinal, y por el otro, el llamado “clado austral”, que incluye la mayor parte de la diversidad
conocida de gliptodontes. Este ultimo clado, a diferencia de los Glyptodontinae, no participd
del Gran Intercambio Bidtico Americano (GIBA), teniendo la mayor parte de su historia
evolutiva limitada a latitudes altas y medias de Ameérica del Sur (ver, entre otros Zurita et al.,
2013; Cuadrelli et al., 2020; Barasoain et al., 2022; Quifiones et al., 2023).

Dentro de este “clado austral’, el género Panochthus Burmeister, 1866 es uno de los
gliptodéntidos mas abundantes en el registro fosil, diversificado y ampliamente distribuido del
Pleistoceno sudamericano, como asi también uno de los cingulados de mayores dimensiones
(Zamorano, 2012; Zamorano et al., 2014a, 2014b, 2015). Diversas contribuciones coinciden
en que se trata de un género monofilético (Zamorano, 2012; Zamorano & Brandoni, 2013;
Zurita et al., 2017). La ultima revisién del género (Zamorano et al., 2014a) reconocia la
existencia de seis especies, a las que recientemente se han agregado dos mas (Zurita et al.,
2017; Brambilla et al., 2020). En sintesis el género Panochthus incluye: (1) P. intermedius
Lydekker, 1895, del Ensenadense (Pleistoceno temprano-tardio) de la ciudad de Buenos
Aires (Argentina) y Cochabamba (Bolivia); (2) P. subintermedius Castellanos, 1937, del
Ensenadense (Pleistoceno temprano tardio) de la ciudad de Buenos Aires (Argentina); (3) P.
tuberculatus (Owen, 1845), del Bonaerense (Pleistoceno medio) y Lujanense (Pleistoceno
tardio) de gran parte de Argentina, Uruguay, sur y centro de Bolivia y sur de Brasil; (4) P.
frenzelianus Ameghino, 1889, del Bonaerense (Pleistoceno medio) de la provincia de Buenos
Aires (Argentina) y los alrededores de Montevideo (Uruguay); (5) P. greslebini Castellanos,
1942, del Lujanense (Pleistoceno tardio) de la provincia de Buenos Aires (Argentina) y
Pleistoceno (sensu lato) del noreste de Brasil; (6) P. jaguaribensis Moreira, 1965, del
Pleistoceno (sensu lato) del noreste de Brasil; (7) P. hipsilis Zurita, Zamorano, Scillato-Yané,
Fidel, Iriondo y Gillette, 2017, del Pleistoceno (sensu lato) de la Cordillera Oriental de Bolivia,
(8) P. florensis Brambilla, Lopez y Parent, 2020, del Pleistoceno tardio de la ciudad de Buenos
Aires (Argentina). Junto con Glyptodon Owen, 1839 (Glyptodontinae, Glyptodontini),
Panochthus Burmeister, 1866 es uno de los gliptodontes de mayor distribucion latitudinal y
altitudinal en América del Sur (Zurita et al., 2009, 2017; Zamorano y Jara Almonte, 2018).

Otro representante pleistocénico del “clado austral” corresponde al enigmatico género
Hoplophorus Lund, 1839, cuya Unica especie bien caracterizada, H. euphractus Lund, 1839,
actualmente es interpretada como el grupo hermano del linaje compuesto por Propanochthus
bullifer (Burmeister, 1874) + Panochthus spp. (ver Zurita et al., 2017; Quifiones et al., 2023).
Hasta el momento, H. euphractus se encuentra limitado al Pleistoceno del este de la regién
intertropical del actual territorio de Brasil (Porpino et al., 2010; Asakura y Oliveira, 2021). Por
otro lado, una especie reconocida por Hoffstetter (1964), Hoplophorus echazui, fue fundada
en base a fragmentos aislados de la coraza dorsal y parte distal de un tubo caudal y fue
interpretada por diversos autores (e.g., Zurita et al., 2009) como endémica del Pleistoceno del
Valle de Tarija. Por otro lado, Takai et al. (1984) dieron a conocer mas restos asignables a
este enigmatico taxdn, pero hasta la fecha H. echazui no ha sido incluido en estudios
taxondmicos modernos y no ha sido estudiado en base a criterios modernos de clasificacion.

En este contexto, uno de los yacimientos paleontolégicos pleistocenos mas
importantes de América del Sur, y que ha sido motivo de numerosas publicaciones cientificas



por parte de nuestro laboratorio (LEVAC-CECOAL-UNNE) es el Valle de Tarija (Tonni et al.,
2009; Zurita et al., 2009; Rodriguez-Bualo, 2014). Alli, uno de los clados con mayor frecuencia
de registros esta representado por los Cingulata Glyptodontidae, en el que algunos miembros
requieren de una urgente revision taxondmica y filogenética, con el objeto de comprender el
papel que jugd esta region en la historia evolutiva de los gliptodontes (Cuadrelli et al., 2020).
Particularmente, dos de los taxones con registros en el Pleistoceno del Valle de Tarija y que
no han sido objeto de estudios recientes corresponden precisamente a los géneros
Panochthus y Hoplophorus. En este sentido, nuevos y significativos hallazgos por parte del
personal técnico del Museo Nacional Arqueoldgico-Paleontologico de Tarija (Universidad
Autonoma Juan Misael Saracho) en los ultimos afios ofrecen la oportunidad de llevar a cabo
un detallado estudio anatémico-comparativo y filogenético de ambos taxones.

1.1 Contexto geoldgico, cronoestratigrafico y paleofauna del Valle de Tarija, Bolivia

El Valle de Tarija esté localizado en el centro-sur del Estado Plurinacional de Bolivia,
entre las latitudes 21°19’ y 21°50’ S y 64°35’ y 64°50’ O, a 1000 km de La Paz y 140 km al
norte de la frontera con Argentina. Este yacimiento posee una extensién geogréafica de
aproximadamente 4500 kmz2, a ca. 2000 msnm (Rodriguez-Buald, 2014).

Los primeros registros de mamiferos fosiles de Tarija son de hecho uno de los
primeros registros de Sudamérica y corresponde a Diego de Avalos en 1602 (ver d’Orbigny,
1842, Weddell, 1851, Gervais, 1851). A partir de ese momento los hallazgos de mamiferos
fésiles pleistocenos en el Valle de Tarija fueron incesantes, llevando a que varias instituciones
de distintas partes del mundo tengan en sus colecciones materiales provenientes de este
yacimiento (e.g., Field Museum, Chicago, Estados Unidos; Museo Argentino de Ciencias
Naturales “Bernardino Rivadavia”, Buenos Aires, Argentina; Museum of Natural History,
Stockholm, Sweden). Los trabajos mas recientes sobre la diversidad de la paleofauna
registrada en Tarija corresponden a Coltorti et al. (2007, 2010), Tonni et al. (2009) y Werdelin
(1991), aunque también deben destacarse los aportes realizados por Hoffstetter (1964) y
Takai et al. (1982, 1984) y aquellos pioneros de Ameghino (1902). La diversidad pleistocena
actualmente propuesta para dicho territorio se detalla en la tabla 1 (ver Rodriguez-Bualé et al.
2014).

Desde un punto de vista cronoestratigrafico, la paleofauna del Valle de Tarija fue
asignada en primera instancia al Pleistoceno temprano (Ensenadense) (Boule y Thevenin,
1920; MacFadden et al. 2013) o bien al Pleistoceno tardio (Lujanense) (Coltorti et al., 2007,
2010) o bien a ambos periodos (Tonni et al., 2009). En este contexto, las numerosas
dataciones absolutas radiocarbonicas realizadas por Coltorti et al (2007, 2010) indican que
toda la secuencia sedimentaria corresponde al Pleistoceno més tardio, lo que coincide con el

andlisis de los Xenarthra efectuado por Zurita et al. (2009). Desde un punto de vista geoldgico,
las secuencias sedimentarias del Valle de Tarija, con una potencia maxima de
aproximadamente 120 metros, fueron originalmente asignadas a la Formacion Tarija (ver
Takai et al., 1982), aunque posteriormente fueron redefinidas por Suarez-Soruco y Diaz-
Martinez (1996) como pertenecientes a la Formacion Tolomosa.

1.2 Objetivos generales y particulares
Objetivo general

Llevar a cabo un estudio morfolégico de detalle, sistematico y filogenético de los ejemplares
8



MUT-V 141-142 y MNPA-V 006920 asignados a Hoplophorus echazui y Panochthus sp.,
respectivamente, a fin de evaluar su validez como especies diferentes, asi como sus
relaciones filogenéticas con los demas Glyptodontidae, para asi interpretar el papel que jugo
el Valle de Tarija en la historia evolutiva de este clado.

Objetivos particulares

- Aclarar el estatus taxonémico de Hoplophorus echazui mediante un estudio anatémico
comparado de detalle con H. euphractus y las restantes especies de Glyptodontidae.

- Caracterizar y describir morfolégicamente a Panochthus sp., comparandolo con las
restantes especies del género y la restante diversidad de Glyptodontidae.

- Analizar las relaciones filogenéticas entre Panochthus sp. y la restante diversidad de
Glyptodontidae.

1.3 Hipétesis de trabajo

» Hoplophorus echazui representa una especie valida para el género Hoplophorus.

» Hoplophorus echazui es una especie endémica procedente del Pleistoceno tardio
del Valle de Tarija, Bolivia.

» Panochthus sp. representa una nueva especie para el género Panochthus,
endémica del Valle de Tarija.

» La nueva especie de Panochthus muestra una ubicacién basal en la
radiacion del género, en concordancia con lo observado en otras especies de altura.

» Panochthus y Hoplophorus constituyen taxones hermanos dentro de la
radiacion austral de los Glyptodontidae Hoplophorini.

2. MATERIALES Y METODOS

2.1 Esquemas cronolégicos y bioestratigraficos

Se utilizaron las propuestas de Coltorti et al. (2007 y 2010) y Tonni et al. (2009) para
el Valle de Tarija, Bolivia, y aquellas de Cione y Tonni (1995; 1999; 2005) para la region
pampeana, Argentina. Asimismo, se utilizé la versibn mas actualizada de la Tabla
Cronoestratigréfica Internacional (2023).

2.2 Analisis anatémico

Los materiales fueron descriptos siguiendo la terminologia anatémica tradicional para
este tipo de estudios, teniendo en cuenta a Burmeister (1874), Ameghino (1889), Castellanos
(1942) y Paula Couto (1957) para consideraciones generales y aspectos endoesqueletales;
también se siguié la propuesta de Gonzalez-Ruiz et al. (2015) para la descripcion de
molariformes; las cuestiones relacionadas a la morfologia exoesqueletal (escudete cefalico,
coraza dorsal y armadura caudal) se describieron con base en las propuestas de Gillette y
Ray (1981), Zurita, (2007) y Porpino et al. (2014). Para cuestiones implicadas puntualmente
en la morfologia y anatomia de la armadura caudal (especificamente tubo caudal) se sigui6 a
Porpino et al. (2010). Los aspectos sisteméticos se analizaron en base a las propuestas de
Zurita et al. (2017), Quifiones et al. (2020), Nufiez-Blasco et al. (2021), Barasoain et al. (2022)
y Cuadrelli et al. (2023). Las consideraciones de nomenclatura taxondmica se ajustan a las
normas establecidas por el Cadigo Internacional de Nomenclatura Zoologica (ICZN, 1999).
Las medidas lineales estan expresadas en milimetros (mm) y fueron tomadas con un calibre
vernier con un rango de error de 0,5 mm. Los angulos fueron tomados a partir de fotografias
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procesadas en el programa ImageJ v. 1.5.4.

2.3 Andlisis filogenético

Panochthus sp. se codificO para este andlisis en base a los materiales MNPA-V
006920 y UATF-V s/n. En este sentido, se utilizd la metodologia de la sistematica filogenética
o cladismo, propuesta originalmente por Hennig (1968) y formalizada por Nelson y Platnick
(1981), que sugiere que la clasificacion biolégica debe estar basada en la filogenia de los
taxones bajo estudio. Esta informacion fue tratada mediante un andlisis cladistico modificado
a partir de la matriz publicada por Cuadrelli et al. (2023) con el objetivo de analizar su posicién
filogenética. Dicho analisis incluyé un total de 18 taxones, entre los que se encuentran
Pampatherium humboldtii Lund, 1839; Propalaehoplophorus australis Ameghino, 1887;
Glyptodon reticulatus Owen, 1845; Boreostemma acostae Villarroel, 1983; Plohophorus
figuratus Ameghino, 1887; Pseudoplohophorus absolutus Perea, 2005; Stromaphorus
compressidens Moreno y Mercerat, 1891; Phlyctaenophyga ameghini (Ameghino, 1889);
Hoplophorus euphractus Lund, 1839; Neosclerocalyptus ornatus Paula Couto, 1957;
Nopachtus coagmentatus Ameghino, 1888; Propanochthus bullifer Burmeister (1874);
Panochthus intermedius Lydekker, 1895, P. hipsilis Zurita et al., 2017; P. greslebini
Castellanos, 1942; P. subintermedius Castellanos 1937; P. tuberculatus (Owen, 1845) y
Panochthus sp. nov. Debido a su escasa representacion, los taxones Panochthus
jaguaribensis Moreira, 1965 y P. frenzelianus Ameghino, 1889 y Panochthus florensis fueron
excluidos del analisis.

La matriz de taxones por caracteres se elabor6 mediante el software Mezquite
(Maddison y Maddison, 2018). Se codificaron un total de 47 caracteres morfol6gicos. Los

caracteres elegidos abarcan una variedad de caracteristicas del craneo (1-14), denticién (15-
18), humero (19), coraza dorsal (20-40) y tubo caudal (41-47). Treinta y uno de ellos son
binarios y catorce son multiestados (no aditivos), todos ellos presentan igual peso. Los
estados de caracter que no pudieron codificarse por falta de material aparecen como "?" y los
gue no son aplicables se codificaron como "-". Los cladogramas se confeccionaron siguiendo
el principio de maxima parsimonia (véase Crisci, 1982) y fueron analizaron mediante el
software TNT (Tree Analysis Using Parsimony), version 1.1 (Goloboff et al., 2008). El andlisis
se efectué mediante una “busqueda exhaustiva” a través de la opcion “numeracién implicita”
con el software TNT (Tree analysis using New Technology) version 1.1 (Goloboff et al., 2008).
Los valores de soportes de los nodos fueron calculados mediante Bremer relativo y absoluto
con 4 arboles subéptimos, y Jacknife con 100 réplicas.

Hoplophorus echazui (MUT-V 141-142) no fue incluido en el analisis filogenético debido a la
escasez de caracteres recuperables de su materiales tipo.
2.4 Abreviaturas anatomicas

- Mf/mf: Molariforme superior/ molariforme inferior.

2.5 Medidas utilizadas
a) Craneo (Fig. 1)

- AB: Ancho méaximo bicigomatico.

- DDVAN: Diametro dorso-ventral maximo de la abertura nasal.

- DTAN: Didametro transverso maximo de la abertura nasal.

- DI Diametro interorbitario.

- DTP: Diametro transverso del paladar, trazando un eje transversal entre los
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molariformes 7 y 8.

LM: Longitud méxima; distancia extremo anterior de los nasales/borde
superior del foramen magnum, tomado sobre el plano sagital.

LSD: Longitud de la serie dentaria; distancia extremo anterior del alveolo del
M1/borde posterior del alveolo del M8.

Mf: Molariforme superior.

b) Coraza dorsal (Fig. 2 A)

DA: Diametro anterior.

DM: Diametro medio.

DP: Didmetro posterior.

LCC: Longitud con curva; distancia escotadura cefalica/escotadura caudal a
través de la curvatura dorsolumbar.

LSC: Longitud sin curva o longitud de cuerda; distancia escotadura
cefalica/escotadura caudal sin tener en cuenta la curvatura dorso-lumbar.

c) Escudete ceféalico (Fig. 2 B)

DAPM: Diametro antero-posterior maximo.
DTM: Didmetro transverso maximo.

SA: Serie anterior.

SM: Serie media.

SP: Serie posterior.

SPe: Serie periférica.

d) Tubo caudal (Fig. 10)

FA: Figura apical.
FL: Figura lateral.

2.6 indices y angulos:

ASAN (Angulo superior de la abertura nasal): Angulo formado entre el borde
superior de la narina derecha y el borde superior de la narina izquierda.

IEP (indice de estrechamiento postorbitario): Relacion entre la longitud total del
craneo y el estrechamiento postorbitario.

ILAN (indice de diametro de la abertura nasal): Relacion entre el diametro
dorso-ventral de la abertura nasal y el didmetro latero-medial.

INFPO (Inclinacién nasofrontal/parietooccipital): Angulo entre la regién naso
frontal y parieto occipital tomado desde el extremo del nasal, altura del craneo
a nivel de la érbita y los condilos occipitales.

RCCD (Relaciéon craneo-coraza dorsal): Relacion entre la longitud total del
craneo y la longitud total de la coraza.

2.7 Repositorios y abreviaturas

AMNH: American Museum of Natural History, Nueva York, Estados Unidos.

CAL: Coleccion Paleontoldgica, Centro de Museos, Universidad de Caldas,
Manizales, Caldas, Colombia.

DGM: Divisao de Geologia e Mineralogia. Rio de Janeiro, Brasil.

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

- MACN-Pv: Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”,
Ciudad de Buenos Aires, Argentina.

- MCA: Museo Paleontologico “Carlos Ameghino”. Mercedes, provincia de
Buenos Aires, Argentina.

- MCL: Colecao de Paleontologia do Museu de Ciéncias Naturais da Pontificia
Universidade Catdlica de Minas Gerais, Belo Horizonte, MG, Brazil.

- MHD-P: Museo Histérico Departamental de Artigas, Artigas, Uruguay

- MHN: Museu de Historia Natural e Jardin Botanico, Belo Horizonte/MG, Brazil.

- MHNC: Museo de Historia Natural de Cochabamba “Alcide d'Orbigny”. Bolivia.

- MHNG: Musée d Histoire Naturelle, Ginebra, Suiza.

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

- MMP Museo Municipal de Ciencias Naturales de Mar del Plata “Lorenzo
Scaglia”. Buenos Aires, Argentina.

- MNPA-V: Museo Nacional Paleontologico-Arqueoldgico, Vertebrados (Tarija,
Bolivia).

- MURB: Museo Universitario “Ricardo Bohorquez”, Potosi, Bolivia.

- MUT-V: Museo de la Universidad de Tarija, Vertebrados (Tarija, Bolivia).

- UATF: Universidad Autonoma “Tomas Frias”, Potosi, Bolivia.

- UFMG: Museo de la Universidade Federal de Minas Gerais, Belo Horizonte.

2.8 Lista de materiales
Materiales en estudio

Panochthus sp.

- MNPA-V 06920, craneo, escudete cefalico y coraza dorsal. Procedencia geogréfica y
estratigrafica. Santa Ana la Nueva, Valle de Tarija, Bolivia. Formacion Tolomosa,
Pleistoceno tardio.

Hoplophorus echazui Hoffstetter, 1964

- MUT-V 141 (holotipo), mitad distal de un tubo caudal. MUT-V 142, diversos fragmentos
de la coraza dorsal. Procedencia geografica y estratigrafica. Tarija, Bolivia. Pleistoceno
tardio (Hoffstetter, 1964).

Materiales utilizados en el estudio comparado y en el analisis filogenético

Pampatherium humboldtii (Lund, 1839)

- MHD-P-28, craneo casi completo, con dafios parciales en el frontal derecho y arcos
cigomaticos fragmentarios. Procedencia geogréfica y estratigréfica: Localidad de
Rincén de Pintado, departamento de Artigas, norte de Uruguay. Depésitos del Rio
Cuareim de la Formacion Sopas (Pleistoceno tardio).

- MCL 900, escudete cefalico, coraza dorsal practicamente completa y tubo caudal, con
las extremidades anteriores y posteriores derechas. Procedencia geogréfica y
estratigrafica: Minas Gerais (Lagoa Santa), Brasil. Pleistoceno tardio.

Propalaehoplophorus australis Ameghino, 1887

- MLP 16-15, esqueleto completo (figurado en Lydekker, 1895, lams. XXXI y XXXII).
Procedencia geografica y estratigrafica: Provincia de Santa Cruz. Santacrucense
(Mioceno medio).

- MLP 91-11-25-6, coraza dorsal y esqueleto apendicular. Procedencia geogréafica y
estratigrafica: Rio Jeineneni, Santa Cruz. Formacion Rio Jeineneni. Colhuehuapense

12



(Mioceno medio).
Boreostemma acostae (Villarroel, 1983)

- CAL-896, espécimen casi completo, compuesto por craneo, mandibula, escudete
cefalico, coraza dorsal y tubo caudal. Procedencia geogréfica y estratigrafica: Villa
Vieja, Huila, Colombia. Formacion La Victoria y tramo inferior de la Formacion
Villavieja, Miembro Baraya (Mioceno medio).

Glyptodon reticulatus Owen, 1845

- MCA 2015; Coraza dorsal, craneo, mandibula y parte del esqueleto apendicular
(Material de referencia morfolégica para la especie segun Cuadrelli et al., 2018).
MACN-Pv 200, coraza dorsal y esqueleto completo. Burmeister (1874) figura y
clasifica este material como holotipo de Glyptodon asper. Procedencia geografica y
estratigréfica: Provincia de Buenos Aires, Argentina. Formacion Lujan (Lujanense,
Pleistoceno tardio).

Plohophorus figuratus Ameghino, 1887

- MLP 16-153 (holotipo), crdneo, mandibula y coraza dorsal. Procedencia geografica y
estratigrafica: Farola Monte Hermoso, Buenos Aires. Formacion Monte Hermoso,
Montehermosense (Mioceno tardio-Plioceno temprano).

Pseudoplohophorus absolutus Perea, 2005

- FC-DPV-475 y 595, (holotipo), craneo, mandibula, atlas y vértebra compuesta,
hamero y mano izquierdos, algunas placas de anillos caudales, fragmentos de pelvis
y de vértebras sacras y caudales; mitad posterior de la coraza dorsal y fragmento
anterior de ésta, tubo caudal, placas cefalicas. Procedencia geogréfica y estratigréfica:
Arazati, Departamento de San José, barrancas costeras del Rio de la Plata, en pelita
gris verdosa basal, aproximadamente a 50 cm por encima de la plataforma de
abrasion, Formacion Camacho, Mioceno Superior.

Nopachtus coagmentatus Ameghino, 1888

- MLP 16-122 (holotipo): fragmento de tubo caudal; la coraza (de aproximadamente
0,60 m x 1 m) originalmente asociada esta extraviada. Procedencia geogréafica y
estratigrafica: Valles de las Sierras de Cérdoba, en las cercanias de Villa Cura
Brochero, Argentina. Formacion Brochero (“Brocherense”, sensu Castellanos, 1942
[Mioceno tardio-Plioceno?])

Phlyctaenopyga ameghini (Ameghino, 1889)

- MLP 16-101 (holotipo), crdneo aislado, sin la mandibula. Procedencia geografica y
estratigrafica: Departamento de Santa Maria, Provincia de Catamarca, Argentina.
“Araucanense” (Mioceno tardio-Plioceno?).

- MLP 29-VIII-8-2: varios fragmentos de la coraza dorsal. Procedencia geogréfica y
estratigrafica: Quebrada de la Sepultura, Puerta de Corral Quemado, departamento
de Belén, provincia de Catamarca, Argentina. “Araucanense” (Mioceno tardio-
Plioceno?).

- MLP 29-X-10-1: escudete cefdlico casi completo, varios osteodermos y otros restos
hoy perdidos, entre ellos un craneo (este ejemplar, por comparacién del craneo con
aquél del holotipo, permite la asignacién de los restos consistentes en corazas a
Phlyctaenopyga ameghini). Procedencia geogréfica y estratigrafica: Loma de la Greda
SO de San Fernando provincia de Catamarca, Argentina. “Araucanense” (Mioceno
tardio-Plioceno?).

Stromaphorus compressidens (Moreno & Mercerat, 1891)

- MLP 29-X-8-I, coraza dorsal, sin los margenes laterales; craneo, sin el arco cigomatico
derecho y con los molariformes maxilares y mandibulares rotos a nivel del borde
alveolar, mandibula incompleta. Procedencia geogréfica y estratigrafica: Barranca del
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Palito Parado, Campo del Jarillar, Puerta de Corral Quemado, departamento de Belén,
provincia de Catamarca, Argentina. “Araucanense” (Mioceno tardio-Plioceno).

- MLP 29-X-8-9: tubo caudal completo. Procedencia geografica y estratigrafica: Campo
de Cédliba, Puerta de Corral Quemado, departamento de Belén, provincia de
Catamarca, Argentina. “Araucanense” (Mioceno tardio-Plioceno).

Propanocthus bullifer (Burmeister, 1874)

- MACN-Pv 1761 (holotipo), fragmento de la regién posterodorsal de la coraza dorsal,
incluido parte del borde posterior; y tubo caudal completo. Procedencia geografica y
estratigréfica: Procede del lado occidental de la Sierra Alta, cerca de Mina Clavero,
propiedad del D. Aristides Ramallo, provincia de Cordoba, Argentina. Se desconoce
con exactitud la procedencia estratigrafica.

Neosclerocalyptus ornatus (Owen, 1845)

- MMP 4300: coraza dorsal completa y tubo caudal. Procedencia geografica y
estratigrafica: Mar del Plata, provincia de Buenos Aires. Formacién Miramar,
Ensenadense (Pleistoceno medio).

Hoplophorus euphractus Lund, 1839

- MHN 755, 1003, 1004, 1005: craneo, coraza dorsal, esqueleto apendicular,
numerosos fragmentos de anillos caudales y tubo caudal. Procedencia geogréafica y
estratigréfica: Minas Gerais, Brasil. Pleistoceno tardio.

Panochthus sp.

- UATF-V s/n: coraza dorsal parcialmente completa, con los margenes antero-laterales,
ventrales y postero-laterales parcialmente reconstruidos; lo mismo acontece con las
aberturas caudales y cefélicas (ver Cuadrelli et al., 2023).

Panochthus tuberculatus (Owen, 1845)

- MLP 16-29, (neotipo), craneo, mandibula, esqueleto postcraneal muy completo,
coraza dorsal, anillos caudales y tubo caudal. Procedencia geografica y estratigréfica:
Tapalqué, partido de Tapalqué, centro de la provincia de Buenos Aires, Argentina.
Formaciéon Buenos Aires (Bonaerense, Pleistoceno medio tardio).

- MHGN 633/02, craneo casi completo, sin la apéfisis maxilar descendente derecha;
parte del esqueleto postcraneal (humero izquierdo, radio, ulna, autopodio anterior
izquierdo, fémur izquierdo, tibia-fibula, autopodio posterior izquierdo y algunas
vértebras caudales); escudete cefélico; y trozo de la coraza dorsal de
aproximadamente 900 x 500 mm. Procedencia geogréafica y estratigrafica: Arroyo
Pergamino (norte de la provincia de Buenos Aires), Argentina. Lujanense (Pleistoceno
tardio).

Panochthus frenzelianus Ameghino, 1889

- AMNH 11243, (holotipo), crdneo completo, esqueleto postcraneal casi completo,
escudete cefalico, coraza dorsal y tubo caudal. Procedencia estratigrafica vy
geogréfica: Sin datos.

Panochthus intermedius Lydekker, 1895

- MHNC 13491; un espécimen casi completo: craneo y mandibula, parte del esqueleto
postcraneal, escudo cefélico, coraza dorsal casi completa, excepto la region
posterodorsal, fragmentos de algunos anillos caudales y fragmento proximal del tubo
caudal. Procedencia geografica y estratigrafica: Cochabamba, Bolivia. Formacion
Sacaba (Pleistoceno medio-tardio).

- MLP 16-36, (holotipo), coraza dorsal casi completa; le faltan los bordes laterales y el
margen anterolateral derecho. Procedencia estratigrafica geogréafica: segun Lydekker
(1895: 34). “Pampeano del Puerto de Buenos Aires”. Ensenadense (Pleistoceno
temprano-medio) del Puerto de Buenos Aires (actualmente “Ciudad Auténoma de
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Buenos Aires”), Argentina.

Panochthus hipsilis Zurita et al. 2017

MURB 1906A, craneo parcialmente completo y MURB 1906B, coraza dorsal casi
completa incluyendo varios fragmentos de osteodermos asociados pertenecientes en
su mayor parte a la region lateral; dos vértebras y otros restos indeterminados.
Procedencia estratigrafica y geografica: Pleistoceno tardio de inmediaciones de la
ciudad de Potosi (Bolivia).

Panochthus subintermedius Castellanos, 1937

MACN-Pv 5130, (holotipo), himero derecho, sin la porcién distal; fémur izquierdo, sin
el segundo trocanter y parte del tercero, los cuales estan quebrados; fragmento de la
pelvis; varios fragmentos de la coraza dorsal correspondientes a la regién antero-
dorsal (dos filas solamente) y a las regiones media y posterodorsal; tubo caudal
completo, junto con el tltimo anillo distal (estan fusionados). Procedencia geogréafica

y estratigrafica: Ciudad Autébnoma de Buenos Aires, Argentina. Formacién Ensenada
(Ensenadense, Pleistoceno temprano-medio)

Panochthus greslebini Castellanos, 1942

DGM 1-M (holotipo), tubo caudal casi completo, sin el anillo caudal mas distal
fusionado. Procedencia geogréafica y estratigrafica: “El tubo caudal procede del estado
de Ceara (Brasil), pero se desconoce el horizonte y también los sedimentos que los
contenian” (Castellanos 1942: 584).

3. RESULTADOS

Sisteméatica Paleontoldgica
Magnorden Xenarthra Cope, 1889
Orden Cingulata llliger, 1811
Suborden Glyptodontia Ameghino, 1889
Superfamilia Glyptodontoidea Gray, 1869
Familia Glyptodontidae Gray, 1869
Subfamilia Hoplophorinae Huxley, 1864

Género Panochthus Burmeister, 1866

Especie tipo: Glyptodon tuberculatus Owen, 1845

3.1 Panochthus sp. nov. (Figs. 3y 4)

Holotipo. MNPA-V 06920, craneo, escudete ceféalico y coraza dorsal.

Procedencia geografica y estratigréfica. Santa Ana la Nueva, Valle de Tarija, Bolivia.
Formacion Tolomosa, Pleistoceno tardio (fig. 21).

Material referido. UATF-V s/n, coraza dorsal parcialmente completa, con los margenes
antero-laterales, ventrales y postero-laterales parcialmente reconstruidos; lo mismo acontece
con las aberturas caudales y cefalicas (ver Cuadrelli et al., 2023).
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Procedencia geografica y estratigrafica. Secuencias sedimentarias de la localidad de
Mojotorillo, Bolivia, a aproximadamente 51 kilometros de la ciudad de Potosi, Cordillera
Oriental, a ca. 3.251 msnm. Pleistoceno tardio (fig. 21).

Comentarios. El género Glyptodon Owen 1838 fue fundado sobre un diente aislado que, en
realidad, pertenecia a una especie indeterminada de Panochthus Burmeister 1866.
Burmeister (1872) eleva Panochthus a la categoria de género, e incluye en él dos subgéneros:
Panochthus y Doedicurus. A partir de Burmeister (1874), Doedicurus sera reconocido como
género valido. Nodot (1855) funda el género Schistopleurum e incluye tres especies: S. typum
Nodot, 1857, S. gemmatun Nodot, 1857 y S. tuberculatus (Owen, 1845). Las dos primeras

especies no son descriptas por Nodot (1855); queda en consecuencia S. tuberculatus (= P.
tuberculatus) como Unica especie valida dentro de Schistopleurum y, consecuentemente,
como la especie tipo. Segun el ICZN (1999, Art. 61.1.3), si los taxones tienen la misma
especie tipo, sus nombres son sindnimos objetivos; es por esto que se afirma que
Schistopleurum Nodot, 1855 y Panochthus Burmeister, 1866 lo son.

Diagnosis. Panochthus sp. nov. es una de las especies de Panochthus con mayor longitud
antero-posterior de la coraza dorsal, solamente superado por P. intermedius (ver Tabla 4).
Sin embargo, es una de las especies con menor longitud méxima craneana con respecto a la
longitud de la coraza dorsal (ver Tabla 2). La relacién entre el LM del craneo y la LCC de la
coraza dorsal es 0.18, el mas pequefio entre todas las especies de Panochthus (P.
tuberculatus ca. 0.23, P. intermedius ca. 0.22 y P. hipsilis ca. 0.31). En vista lateral, perfil
dorsal del crdneo a nivel naso-frontal con una concavidad por delante de las escotaduras
orbitarias, a diferencia de P. tuberculatus, P. intermedius, P. frenzelianus y P. hipsilis en los
qgue el perfil es recto. Borde superior de la abertura nasal con un angulo mayor a 90°, en
contraste con lo observado en P. tuberculatus, P. intermedius, P. frenzelianus y P. hipsilis.
Coraza dorsal de morfologia subcilindrica y baja, de perfil dorsal recto, mostrando cierto
parecido a la de Neosclerocalyptus y muy diferente de las restantes especies de Panochthus
(ie, P. intermedius, P. tuberculatus, P. frenzelianus y P. hipsilis) en los que la coraza muestra
un “domo” a nivel medio o anterior de la coraza. Patrén de ornamentacion reticular en la parte
dorsal como en las restantes especies del género, pero con figuras centrales en las regiones
anterior y posterior de la coraza, como en P. subintermedius. A diferencia de Pr. bullifer y P.
intermedius, en los que las figuras centrales tienen una superficie rugosa y estriada, en esta
nueva especie la superficie es lisa.

Descripcién y comparaciones
Craneo

El craneo MNPA-V 006920 esta casi completo y en buen estado de preservacion.
Solamente los extremos ventrales de ambos procesos descendentes del cigomatico no se
encuentran preservados. Es similar en tamafio a P. frenzelianus (AMNH 11243) y mas
pequefio que P. tuberculatus (MLP 16-29), P. intermedius (MHNC 13491) y P. hipsilis (MURB
1906A) (ver Tabla 2). En términos generales, muestra una morfologia similar a las especies
de Panochthus que preservan esta estructura (P. intermedius, P. tuberculatus, P.
frenzelianus, P. hipsilis), estando la mayor parte de las diferencias localizadas a nivel naso-
frontal.

En vista anterior (Fig. 3 A), se observa que la conformacion general del arco
cigomatico es similar a P. tuberculatus, estructura que sobresale lateralmente mas que en P.
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frenzelianus (AMNH 11243). La parte preservada de los procesos descendentes de los arcos
cigométicos estan menos expandidos lateralmente que en P. tuberculatus (MLP 16-29) y P.
frenzelianus, mostrando cierta similitud con P. hipsilis (MURB 1906A) y P. intermedius (MHNC
13491). La abertura nasal presenta un contorno sub-trapezoidal, similar a lo observado en
Glyptodon Owen, con el borde superior en forma de V, como en Panochthus tuberculatus,
pero con un angulo mas obtuso (112° en MNPA-V/006920; 70° en P. intermedius y 60° en P.
hipsilis, P. tuberculatus y P. intermedius). A su vez, la abertura nasal presenta un indice dorso-
ventral/latero-medial (0,58) mayor que P. hipsilis (0,48) y menor que P. tuberculatus (0,74) y

P. intermedius (0,67). Por otro lado, el borde ventral de las aberturas nasales, conformadas
por los maxilares, es comparativamente mas ancho en el material aqui descrito comparado
con P. tuberculatus, similar a lo observado a P. intermedius (MHNC 13491) y P. hipsilis
(MURB 1906A). La posicion relativa de los foramenes infraorbitarios presenta una ubicacion
mas medial que en Panochthus tuberculatus, es decir, se encuentran mas cercanos al
maxilar, como en P. intermedius (MHNC 13491) y P. hipsilis (MURB 1906A). Por detras de
las aberturas nasales se observa que la region naso-frontal tiene un mayor didmetro
transverso comparado con P. tuberculatus (MLP 16-29), siendo en este sentido mas similar a
P. intermedius (MHNC 13491) y P. hipsilis (MURB 1906A).

En vista lateral (Fig. 3 B), se observa que el craneo tiene un perfil dorsal muy
abovedado, como en P. tuberculatus (MLP 16-29), P. hipsilis (MURB 1906A) y P. intermedius
(MHNC 13491), con un angulo de aproximadamente 126° entre la region naso-frontal y
parieto-occipital. A nivel de la regién fronto-nasal, se observa en el perfil dorsal una
concavidad muy evidente ubicada inmediatamente por delante a las escotaduras orbitarias,
gue no se observa en las otras especies del género, entre ellas P. tuberculatus (MLP 16-29)
(Fig. 5 C), P. hipsilis (MURB 1906A) (Fig. 5 D), P. intermedius (MHNC 13491) (Fig. 5B) y P.
frenzelianus (AMNH 11243). El borde maxilar de la abertura nasal es recto y perpendicular al
plano palatal, como en Glyptodon reticulatus, y a diferencia de P. tuberculatus (MLP 16-29),
P. frenzelianus (AMNH 11243), P. intermedius (MHNC 13491) y P. hipsilis (MURB 1906A),
cuyo borde es tangente al plano palatal. La escotadura orbitaria tiene un tamafio relativo
mayor que el resto de las especies cuyo craneo se ha preservado, es subcircular y con el
plano dorso-ventral alargado, como en P. intermedius (MHNC 13491), pero diferente de P.
tuberculatus (MLP 16-29) y P. frenzelianus (AMNH 11243), en los que la escotadura orbitaria
es subcircular y de menor tamafio. El borde antero-ventral de dicha escotadura posee un
reborde nitido como en Glyptodon, diferenciandose del resto de especies de Panochthus,
excepto en P. intermedius (MHNC 13491). La mitad anterior del arco cigomatico es mas ancha
dorso-ventralmente que la mitad posterior, como en P. tuberculatus, pero diferente a P.
frenzelianus (AMNH 11243), en el cual el didmetro dorso-ventral se mantiene constante a lo
largo de toda la estructura. Inmediatamente por debajo del borde ventral de la escotadura
orbitaria se observa que el proceso descendente del arco cigomatico tiene un mucho mayor
desarrollo antero-posterior comparado con P. tuberculatus (MLP 16-29), P. frenzelianus
(AMNH 11243) y P. hipsilis (MURB 1906A), y similar al alcanzado por P. intermedius (MHNC
13491). Por detrds de la escotadura orbitaria, el arco cigomatico es recto, como en P.
tuberculatus (MLP 16-29), y a diferencia de P. frenzelianus (AMNH 11243), que es curvo.

En vista dorsal (Fig. 3 C), se aprecia que la regidon naso-frontal ubicada por delante de
las escotaduras orbitarias estd claramente mas ensanchada lateralmente que en P.
tuberculatus (MLP 16-29) y P. frenzelianus (AMNH 11243), como en P. hipsilis (MURB
1906A). Como consecuencia, el borde anterior de las aberturas nasales muestra un contorno
semicircular, muy diferente a la morfologia observada en P. tuberculatus (MLP 16-29) y P.

frenzelianus (AMNH 11243). Por detrds de las escotaduras orbitarias se observa que el
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estrechamiento postorbitario tiene un mayor didmetro transverso que en las demas especies
de Panochthus, representando el 53% de la longitud total del crneo. Las fosas orbitaria y
temporal estan comunicadas entre si, el proceso postorbital es incompleto, como en P.
frenzelianus (AMNH 11243) y a diferencia de P. tuberculatus (MLP 16-29), en el que se
observa un proceso postorbital completo que divide ambas fosas.

En vista palatal (Fig. 3 D), se observa que el paladar presenta un leve estrechamiento
a nivel de los Mf4/Mf5. Se conservan los molariformes Mfl a5y 7 y 8 derechos y los Mfly 5
a 8 izquierdos. EI Mfl tiene una forma arrifionada o semilunar, a diferencia de P. tuberculatus
(MLP 16-29), que presenta una trilobulacion incipiente; el Mf2 presenta una trilobulacion
incipiente, més pronunciada sobre su borde labial, a diferencia de P. tuberculatus (MLP 16-
29), que presenta una trilobulacibn completa en ambos bordes, labial y lingual. El resto de
molariformes son trilobulados tanto labial como lingualmente, al igual que P. tuberculatus
(MLP 16-29).

Escudete cefalico

El contorno general es subcircular (Fig. 4 B), siendo el borde anterior subcircular y el
posterior subcuadrado, como en P. tuberculatus, P. frenzelianus (AMNH 11243) y P.
intermedius (MHNC 13491). Esté formado por 19 osteodermos de tamafios semejantes a P.
tuberculatus (MHGN 633/02) y P. frenzelianus (AMNH 11243), y mas pequefios que P.
intermedius (MHNC 13491). Presenta 9 osteodermos periféricos y 10 osteodermos centrales,
ordenados en 3 hileras en sentido anteroposterior: la hilera anterior formada por 5
osteodermos, la hilera central formada por 3 osteodermos y la hilera posterior formada por 2
osteodermos (5-3-2) (fig. 6 A). En P. tuberculatus (MHGN 633/02) se observa un patrén de
osteodermos centrales de 2-4-3 (fig. 6 B) y en P. intermedius (MHNC 13491) un patrén de 1-
3-2 (Fig. 6 C). La superficie expuesta de cada osteodermo tiene una gran figura central,
rodeada por hasta dos hileras de figuras periféricas mas pequefias, como en P. frenzelianus
(AMNH 11243) y P. intermedius (MHNC 13491), a diferencia de P. tuberculatus (MHGN
633/02), que presenta figuras centrales rodeadas por hasta 5 hileras de figuritas periféricas.
A diferencia de las demas especies de Panochthus que conservan el escudete (P.
tuberculatus, P. intermedius), las figuras centrales de mayor tamafio muestran en su parte
central una superficie sobreelevada de aspecto de “ampolla”, de superficie muy rugosa y con
numerosos foramenes. Aquellos de menor tamafio ubicados en el area central de la figura
central, rodeados por una hilera de foramenes de gran tamafio.

Coraza dorsal

La coraza presenta una forma general alargada (Fig. 4 A), con un didmetro dorso
ventral maximo, aungque poco pronunciado, en la regién media, como en P. intermedius (MLP
16-36) (Fig. 8 C) y P. frenzelianus (AMNH 11243), pero mucho menos convexo, como en
Panochthus sp. (UATF-V s/n) (Fig. 7) y diferente de P. hipsilis (MURB 1906B) (Fig. 8 B) y P.
tuberculatus (MLP 16-29), en los que la coraza adquiere el maximo diametro dorso ventral en
la regidn anterior. La ornamentacion en la region antero-lateral (Fig. 4 A") de la coraza consta
de osteodermos de contorno cuadrangular en cuya superficie expuesta se observa una figura
central de gran tamafio rodeada de figuras periféricas mas pequefias, como en similar a
Panochthus sp. (UATF-V s/n) y P. hipsilis, y diferente de P. tuberculatus, P. frenzelianus y P.
intermedius (ver Figs. 7 B; 8 B", C" y D), cuyo patrén de osteodermos es reticular y en
consecuencia no es posible diferenciar la figura central de las periféricas. A su vez, los
osteodermos de la regibn mas antero-lateral presentan cierto grado de articulacion movil que
no se observa en las otras regiones de la coraza. Los osteodermos de la region medio-lateral
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(Fig. 4 A") presentan formas variables entre cuadradas, pentagonales y unas pocas
hexagonales, con figuras centrales de gran tamafo y que ocupan la mayor parte de la
superficie, pero progresivamente disminuyendo su tamafio en sentido dorsal, de forma similar

al resto de especies del género (Panochthus sp. UATF-V s/n, P. tuberculatus, P. frenzelianus,
P. intermedius y P. hipsilis). La region postero-lateral (Fig. 4 A”") presenta osteodermos
hexagonales, algunos con figuras centrales rodeadas de figuras pequefas y otras con un
tamafio homogéneo de figuras en todo el osteodermo, similar a lo observado en el resto de
especies del género (Panochthus sp. UATF-V s/n, P. tuberculatus, P. frenzelianus, P.
intermedius y P. hipsilis) (ver Figs. 7 B”"; 8 B, C”'y D). Como se observa en todas las
especies de Panochthus en las cuales se conoce la coraza dorsal, toda la regiéon dorsal se
compone de osteodermos con forma pentagonal a hexagonal con pequefias figuras del
mismo tamafo que generan un patron de ornamentacion de tipo reticular en toda la coraza
especialmente a nivel medio dorsal de la coraza. Como en P. hipsilis (MURB 1906B) y P.
intermedius (MLP 16-36), las hileras de osteodermos cercanas a la escotadura caudal
presentan una figura central subcircular y de superficie lisa rodeada de dos o mas hileras de
figuritas periféricas mas pequefias de contorno anguloso. La superficie lisa de la figura central
lo diferencia claramente de P. intermedius (MLP 16-36) y Propanochthus bullifer en los que
la superficie de las figuras centrales tiene un claro aspecto rugoso.

Género Hoplophorus, Lund 1839

Especie tipo. Hoplophorus euphractus Lund, 1839

3.2 Hoplophorus echazui Hoffstetter, 1964 (Figs. 9y 10)

Diagnosis (enmendada de Hoffstetter, 1964): osteodermos de la coraza dorsal con un patron
de ornamentacién similar a aquellos de Hoplophorus euphractus. Tubo caudal con sus
margenes laterales mas paralelos que en H. euphractus. El extremo del tubo caudal es mas
obtuso y redondeado. Las figuras mas distales del tubo caudal se ubican en una posicién
terminal y su estructura es plana y lisa, diferente de H. euphractus, en el que las figuras
homologas son de posicién lateral y su estructura cénica.

Holotipo. MUT-V 141, mitad distal de un tubo caudal. MUT-V 142, diversos fragmentos de la
coraza dorsal.

Procedencia geografica y estratigrafica. Tarija, Bolivia. Pleistoceno tardio (Hoffstetter,
1964) (Fig. 22).

Comentarios. Esta especie fue reconocida y descripta por Hoffstetter (1964), utilizando como
material tipo la mitad distal de un tubo caudal proveniente del Tarijense (sic, Hoffstetter, 1964:
127) de Tarija, Bolivia. Al momento de reconocer la especie, Hoffstetter (1964) brindé una
serie de caracteres (e.g. bordes laterales del tubo mas paralelos, extremidad del tubo mas
redondeada, menor nimero de figuritas periféricas en la cara dorsal, etc.) cuya validez fue
puesta en duda por el mismo, cuando mencioné que: (Hoffstetter, 1964: 131): “ll conviendra
cependant de réviser cette interptetation provisoire lorsqu” on connaitra plusieurs tubes
caudaux de chacune de ces formes, et qu'on sera en mesure de préciser leurs variations
respectives”. Sin embargo, el analisis comparado sugiere que algunos de estos caracteres
son claramente diferentes de aquellos observados en H. euphractus y podrian estar indicando
la validez de esta especie del Valle de Tarija.
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Descripcién y comparaciones
Coraza dorsal

Solo se conservan algunos fragmentos de la coraza dorsal (Fig. 9). Los osteodermos
tienen forma pentagonal a hexagonal, presentan una figura central de superficie expuesta
plana rodeada de una Unica serie de 8-11 figuras periféricas de menor diametro. Las figuras
centrales presentan, en general, un contorno circular a ovalado, mientras que las figuras
periféricas son de contorno poligonal, de manera similar a lo observado en H. euphractus
(UFMG 1235) (Fig. 11 B), Neosclerocalyptus ornatus (MMP 4300) (Fig. 12 B) y Nopachthus
(Fig. 13 B), siendo diferentes a las correspondientes a Panochthus intermedius (MACN-Pv
5130) (sin figuras periféricas, es decir, con patron reticulado) (Fig. 14 B). Se observan en H.
echazui figuras accesorias aisladas, mientras que en H. euphractus no existen. La figuras
centrales y periféricas se encuentran separadas unas de otras por surcos centrales y radiales
bajos y estrechos de seccion transversal en V, semejante a H. euphractus, Neosclerocalyptus
y Plohophorus (estos surcos son de seccion en U en Glyptodontinae). Los foramenes estan
ausentes en los osteodermos conservados.

Tubo caudal

Se conserva la porcién distal del tubo caudal. En vista dorsal (Fig. 10 B) se observa
gue los osteodermos presentan una figura central de gran tamafio rodeada por una Unica
hilera de 10-12 figuras periféricas mas pequefias, conformando un patrén en roseta. Esta
configuracion de los osteodermos (patrén en roseta) y su didmetro relativo son similares a lo
observado en los osteodermos de la coraza dorsal de MUT-V 142, a diferencia de
Neosclerocalyptus ornatus (MMP 4300) en el que se observa una clara diferencia entre el
diametro los osteodermos de la coraza y aquellos del tubo caudal. Por otro lado, en la vista
ventral de MUT-V 141 (Fig. 10 C) se observa que los osteodermos presentan un mayor
diametro relativo (tanto del osteodermo en general como de la figura central) respecto a los
correspondientes al dorso del tubo caudal; sin embargo el patron en roseta (y nimero de
figuras periféricas) son similares en ambas regiones. El extremo apical esta conformado por
dos figuras terminales amplias y de superficie externa planay lisa, separadas entre si por, al
menos, una hilera de osteodermos, similar a Panochthus (Fig. 16 B") y H. euphractus (UFMG
1235) (Fig. 15 B), y diferente de Neosclerocalyptus (Fig. 17 B) y Nopachtus (Fig. 12 B"), en
los cuales ambas figuras se encuentran en contacto, asemejandose a lo observado en el
extremo apical de los tubos caudales de Neosclerocalyptus spp. Esta morfologia y posicion
de estas figuras apicales es diferente en H. euphractus (UFMG 1235) y en Panochthus spp.,
encontrandose en estos taxones en posicion lateral. Lateralmente y hacia proximal respecto
a las figuras apicales antes mencionadas, se observa una figura amplia, marcadamente
conica (en vista dorsal) y de superficie lisa. Esta figura se encuentra separada de la anterior
por al menos una hilera de osteodermos (Fig. 10 A), como en Panochthus (Fig. 16 B) y H.
euphrachtus (UFMG 1235) (Fig. 15 B"), pero diferente de Nopachtus (Fig. 12 B), en el que
ambas figuras se encuentran en contacto. Figuras con esta morfologia solo han sido
observadas en el material de tubo caudal referido a Hoplophorus euphractus (UFMG 1235) y
Nopachtus coagmentatus (MLP 16-122), mientras que las figuras topolégicamente
comparables presentes en los tubos caudales de otras especies afines son de superficie
rugosa (i.e. Panochthus) o bien de superficie plana (i.e. Neosclerocalyptus).
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3.3 Resultados del andlisis filogenético

El analisis filogenético proporcion6 un arbol mas parsimonioso con las siguientes
caracteristicas: longitud de 81 pasos; indice de Consistencia (Cl) 0,778; indice de Retencion
(RI) 0,89. En la topologia obtenida (Fig. 19), Propalaehoplophorus australis conforma una
politomia con los clados Glyptodon reticulatus + Boreostemma acostae (Glyptodontinae)
(sinapomorfia ambigua 14[0] y 36[1] y sinapomorfias no ambiguas 12[0]; 18[0]; 30[0]: 33[1];
35[1]) y Plohophorini + Hoplophorini (sinapomorfia ambigua 9[0] y sinapomorfias no ambiguas
12[2]; 31[1]; 40[1)).

Por su parte, Plohophorini se encuentra soportado por las sinapomorfia ambigua 4[1]
y las sinapomorfias no ambiguas 15[2] y 36[0] e incluye, a Pseudoplohophorus absolutus y
Plohophorus figuratus, formando una politomia con Nopachtus coagmentatus,
Phlyctaenopiga ameghini y Stromaphorus compressidens (sinapomorfias no ambiguas 23[0];
29[0]), presentando el género Nopachthus la condicion de grupo hermano respecto al clado
P. ameghini + S. compressidens (sinapomorfia no ambigua 26[0]).

El clado que agrupa a Neosclerocalyptus ornatus, Hoplophorus euphractus,
Propanochthus bullifer y Panochthus spp. esta soportado por las sinapomorfias ambiguas
4[2]; 11]1] y 36[1] y las sinapomorfias no ambiguas 7[0] y 40[1]. En este escenario, N. ornatus
aparece como el grupo hermano de la restante diversidad del linaje (sinapomorfias no
ambiguas 34[1]; 42[1]), mientras que H. euphractus aparece como el taxén hermano de Pr.
bullifer + Panochthus sp., este ultimo clado soportado por las sinapomorfias no ambiguas
28[1]; 30[2]; 43[1]; 44[2)).

Dentro del género Panochthus (sinapomorfias ambiguas O[1]; 2[0] y 14[0] y
sinapomorfias no ambiguas 13[1]; 21[1]; 37[0]; 39[1]; 46[1]), P. intermedius y Panochthus sp.
nov. conforman una politomia con respecto a la restante diversidad del género, y esta Ultima
se distribuye de la siguiente manera: P. hipsilis + (P. tuberculatus + (P. subintermedius + P.
greslebini)) soportado por las sinapomorfias no ambiguas 12[2]; 19[1]; 22[1]; 24[2]; 26[2]. En
este escenario cabe destacar que el clado conformado por Pr. bullifer + Panochthus spp.
cuenta con los soportes mas altos del cladograma resultante (Jackniffe= 98; Bremer relativo=
4 y Bremer absoluto= 100) indicando su alta estabilidad como grupo natural.

4. DISCUSION

El estudio anatémico comparado del ejemplar MNPA-V 06920 indica que se trata de
una nueva especie correspondiente al género Panochthus, con notables particularidades,
especialmente evidentes a nivel del craneo (e.g., concavidad naso-fontal, aberturas nasales
amplias; Fig. 3) y de la coraza dorsal (e.g., forma de la coraza dorsal alargada con perfil dorsal
poco convexo, patron de ornamentacion en roseta de los osteodermos de regiones antero-
dorsal, postero-dorsal y posterolaterales, Fig. 4 A) y que refuerzan su identidad taxonémica. A
nivel craneal, se diferencia de P. tuberculatus, P. hipsilis y P. intermedius por la presencia de
una concavidad en la regién naso-frontal por delante de las 6rbitas y un angulo del borde
superior de las aberturas nasales mayor a 90° (Fig. 5). Comparado con Panochthus
tuberculatus, P. hipsilis y P. intermedius, la coraza dorsal es claramente mas baja y con la
convexidad dorsal a nivel medio, claramente diferente a lo observado en estas especies (Fig.
8).
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Por otro lado, el estudio comparado con el ejemplar UATF-V s/n publicado por
Cuadrelli et al. (2023) como Panochthus sp. proveniente del Pleistoceno tardio de la localidad
de Mojotorillo, Departamento de Potosi (Bolivia) (Figs. 20 y 21), relne un conjunto de
caracteristicas (e.g. perfil dorsal alargado y bajo, poco convexo, patron de organizacion de
osteodermos con figuras en roseta en regiones homaélogas de la coraza) que permiten referirlo
sin dudas a esta nueva especie (Fig. 7). Desde un punto de vista paleobiogeografico, este
material referido (UATF s/n) permite ampliar notablemente tanto la distribucion latitudinal como
la altitudinal de esta nueva especie, abarcando desde aproximadamente los 19°S hasta los
21°S, y desde los 2000 msnm a los 3200 msnm (Figs. 20 y 21). Esta evidencia indica que
Panochthus sp. nov. corresponde a una especie endémica de &reas de alturas, sumandose a
la diversidad ya conocida para este grupo particular de grandes mamiferos herbivoros
acorazados, junto con P. hipsilis y G. jatunkhirkhi (Zurita et al., 2017; Cuadrelli et al., 2020).

En un marco filogenético, el andlisis realizado muestra una topologia general
consistente con contribuciones previas (Zurita et al., 2013; Nufiez-Blasco et al. 2020; Cuadrelli
et al., 2020, 2023; Quifiones et al., 2023) en las que es posible observar dos grandes linajes,
los Glyptodontinae (el cual incluye a Glyptodon y especies afines) y el llamado “clado austral”
(en el que se incluye la restante diversidad de gliptodontes). Sin embargo, es necesario resaltar
qgue Propalaehoplophorus australis, en este caso, no se comporta como el taxdn mas
plesiomorfico del “clado austral” sino que aparece como miembro basal de la radiaciéon de
Glyptodontidae en general (ver, por ejemplo, Fernicola et al., 2008). En este escenario el “clado
austral” relne a los Plohophorini (ver Quifiones et al., 2023) y a los Hoplophorinae (ver Zurita
et al., 2014). Dentro de este Ultimo (Hoplophorinae), el subclado esta conformado por
Propanochthus bullifer y Panochthus spp. representa el nodo mejor soportado (ver apartado de
resultados del analisis filogenético y Fig. 18). Un conjunto de sinapomorfias a nivel craneano y
de la coraza dorsal refuerzan la hipotesis de Panochthus como un grupo natural, concordante
con contribuciones previas (e.g., Zamorano et al., 2014; Zamorano y Brandoni, 2015; Zurita et
al., 2017). La ubicacién de Panochthus sp. nov. en este cladograma es basal y asociada
(aunque de manera politémica) con P. intemedius (Fig. 19).

En base a lo anterior, los resultados de este andlisis cladistico apoyan la hipétesis de
que las especies de Glyptodontidae procedentes de areas de altura conservan una mayor
cantidad de caracteres plesiomoérficos respecto a sus contrapartes chaco-pampeanas, como
es el caso de P. hipsilis, P. intermedius y Panochthus UATF s/n (junto al material aqui
descripto), respecto a P. tuberculatus y P. frenzelianus (Zurita et al., 2011, 2017; Cuadrelli et
al., 2023), o el caso de G. jatunkhirki respecto a G. reticulatus y G. munizi (Cuadrelli et al.,
2020). En este contexto, Panochthus sp. nov. (MNPA-V 006920 y UATF s/n) presenta el perfil
nasal (en vista lateral) marcadamente concavo (recto en las especies chaco-pampeanas), el
Mf de contorno arrifionado (trilobulado en P. tuberculatus) (Fig. 3) y figuras centrales en los
osteodermos antero-dorsales, laterales y postero-dorsales de la coraza dorsal (Fig. 7), siendo
la morfologia este Ultimo caracter la condicion mas basal dentro del patron de ornamentacion
de los osteodermos de la coraza dorsal de Panochthus (la condicion mas derivada es la
ausencia de figuras centrales, como puede observarse en P. tuberculatus). Esta situacion
podria indicar que el area correspondiente al Valle de Tarija habria sido relativamente estable
durante el Pleistoceno tardio, permitiéndole a las especies de Glyptodontidae conservar cierta
estabilidad evolutiva.
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Por otra parte, y desde una perspectiva anatémica comparada, los osteodermos de la
coraza dorsal conservados de Hoplophorus echazui no muestran caracteres significativos que
permitan diferenciarlo de H. euphractus, siendo estos en ambos casos poligonales, con patron
de ornamentacién en roseta (i.e. figura central rodeada de una serie de figuras periféricas) y
similar nimero de figuras periféricas (8-11 figuras) (Fig. 9). Sin embargo, a nivel del tubo
caudal, la morfologia del extremo apical en H. echazui no guarda parecido a la estructura
homologa descripta para ningun otro Glyptodontidae, incluyendo la otra especie de
Hoplophorus, H. euphractus (fig. 15). La combinacién de figuras apicales planas (cénicas en
H. euphractus y Panochthus spp., Figs. 15 y 16) y figuras laterales marcadamente coénicas
(planas en Neosclerocalyptus spp. (Fig. 17) y Plohophorini) s6lo es observable en Nopachtus
coagmentatus; sin embargo, en este ultimo taxén las figuras apicales y laterales contactan
entre si, mientras que en H. echazui se encuentran separadas por al menos una serie de
osteodermos en roseta (Fig. 10). En este contexto, el patron de ornamentacién de los
osteodermos conservados de MUT-V 142y la presencia de al menos una figura lateral cénica
en el tubo caudal MUT-V 141 permiten confirmar que efectivamente la asignacion de estos
materiales al género Hoplophorus es correcta. Por otra parte, la morfologia del extremo apical
del tubo caudal permite sugerir con evidencia morfolégica que H. echazui representa una
especie valida y a la fecha endémica del Valle de Tarija. Esta hip6tesis taxonémica podra ser
contrastada cuando nuevos y mas completos materiales de H. echazui sean hallados.

En este escenario, y dentro de la diversidad de Glyptodontidae reconocida para el
Pleistoceno (ca. 2,6-0.011 Ma) de América del Sur, es posible observar una interesante relacién
entre las diferentes asociaciones reconocidas y variables latitudinales y altitudinales (Zurita et
al., 2016; Cuadrelli, 2020). Con la evidencia disponible hasta la actualidad, es posible sostener
gue parte importante de la diversidad registrada se desarrollé durante el Pleistoceno tardio en
la actual regién Chaco-Pampeana y sector occidental de Uruguay, con al menos cuatro géneros
monoespecificos co-ocurriendo y correspondientes a ambas radiaciones, Glyptodontinae y el
llamado “clado austral”. Esto incluye, al menos, a Glyptodon reticulatus, Panochthus
tuberculatus, Neosclerocalyptus paskoensis y Doedicurus clavicaudatus (Zurita et al., 2009;
Varela et al. 2017; Christen et al., 2023), con masas corporales que van desde los 300 kg
(Neosclerocalyptus) y mas de 1000 kg (Doedicurus) (Vizcaino et al., 2011; Quifiones et al.,
2020). Tal como sostienen Varela y Farifia (2016) esta co-ocurrencia de gliptodontes pudo
haber estado estimulada por una alta productividad primaria en la region favorecida por
inundaciones periddicas del rio Paranay por la posible diferenciacién de nichos explotados. En
este sentido, Vizcaino et al. (2011) sostiene que formas de pequefio tamafio como
Neosclerocalyptus posiblemente se alimentaban al bulto en ambientes semiabiertos, mientras
gue taxones de mayor tamafio como Panochthus y Doedicurus se alimentaban al bulto en
entornos abiertos.

Sin embargo, en latitudes medias a partir aproximadamente de los 20°S es posible
observar un interesante cambio en la diversidad de Glyptodontidae, que a su vez incluye
asociaciones diferentes entre areas de altura andinas y subandinas (ver Cuadrelli et al., 2020;
2023, Zurita et al., 2017) y el sector oriental intertropical de América del Sur (Porpino et al.,
2010, 2014; Oliveira et al., 2010). De este modo, mientras que en la regién intertropical (sensu
Cartelle, 1999) predominan dos especies interpretadas como endémicas de Panochthus (P.
jaguaribensis y P. greslebini), los Glyptodontinae Glyptotherium cf. Gl. cylindricum y Glyptodon
sp., y el enigméatico Hoplophorus euphractus, en areas de altura ubicadas actualmente entre
los 2500 y 4500 msnhm, Zurita et al. (2017) y Cuadrelli et al. (2021) han reconocido la presencia

23



de nuevos taxones asignables a los géneros Panochthus y Glyptodon, P. hipsilis y G.
jaturkinchy, respectivamente.

En este contexto, trabajos previos referidos a la diversidad de Glyptodontidae
hallados en el Pleistoceno tardio del Valle de Tarija reconocian la presencia de Panochthus
sp., Hoplophorus echazui, Glyptodon reticulatus y G. munizi (Hoffstetter, 1964; Coltorti el at.,
2007; Tonni et al., 2009; Cuadrelli, 2020), destacdndose la ausencia de taxones tipicamente
chaco-pampeanos como Neosclerocalyptus y Doedicurus. Un aspecto remarcable de esta
asociacion es la notable frecuencia de registros de Glyptodon en el elenco del Valle de Tarija,
gue representa mas del 90% de los hallazgos (Zurita et al., 2009). La notable frecuencia de
registros de Glyptodon en el Valle puede responder a cierta plasticidad ecolégica postulada
para este taxon (Vizcaino et al., 2011; Cuadrelli et al., 2019; Varela et al., 2017), lo cual esta
en concordancia con los estudios isotdépicos que muestran una dieta que va desde
estrictamente compuesta por plantas C3 a una dieta mixta de plantas C3 y C4 (Domingo et al.,
2012). En un marco paleobiogeogréfico, la presencia de los géneros Glyptodon, Panochthus y
Hoplophorus muestran al Pleistoceno del Valle de Tarija como un area de transicion entre la
region Chaco-pampeana, la region intertropical del Brasil y las areas andinas y subandinas.
Esto se encuentra en concordancia con la notable diversidad (aproximadamente 55 especies;
MacFadden (2000) hallada en el Valle de Tarija, que incluye taxones indicadores de ambientes
hamedos (e.g Tapirus tarijensis, Myocastor, Hidrochoeris), con otros propios de ambientes
abiertos y semiaridos (e.g Equus, Camelidae, Catagonus stenocephalus y Platygonus)
(Gasparini et al., 2010; Ferrero et al., 2014).

De este modo, el estudio aqui presentado complementa nuestro conocimiento sobre
la diversidad de gliptodontes presentes en el Pleistoceno tardio del Valle de Tarija, mediante
la adicion de una nueva especie de Panochthus y la confirmaciéon de que H. echazui es una
especie valida y diferente de la especie intertropical H. euphractus.

5. CONCLUSIONES

1- El estudio anatémico comparado indica me permite reasignar a Panochthus sp (MNPA-V

006920), procedente del Pleistoceno tardio del Valle de Tarija, a Panochthus sp. nov.

2- La nueva especie de Panochthus esta representada por el holotipo (MNPA-V 006920) y

por los materiales a ella referidos, i.e. UATF s/n, procedentes del Pleistoceno tardio de los

alrededores de Potosi, sugiriendo que esta entidad biolégica es endémica de areas de altura,

en la cordillera oriental de Bolivia.

3- La distribucion latitudinal de Panochthus sp. nov. incluye desde los 19° S a 21° S, con

areas que actualmente se encuentran entre los 1900 msnm y los 3200 msnm.

4- Filogenéticamente, Panochthus sp. nov. ocupa una posicion basal dentro del género,

mostrando un comportamiento semejante a otros linajes, como los Glyptodontinae (Cingulata

Glyptodondidae) y los Megatheriinae (Pilosa, Megatheriidae) en el que los taxones de altura

son basales dentro del grupo que los incluye.

5- En concordancia con contribuciones previas, Panochthus aparece como uno de los

géneros pleistocenos de gliptodontes con mayor soporte como grupo natural.

6- El andlisis comparado de H. echazui revela caracteres diagnésticos que indican

fuertemente que se trata de una especie valida, diferente de H. euphractus, y por lo tanto

endémica del Pleistoceno del Valle de Tarija.

7- La escasez de los materiales referibles a H. echazui impidieron su inclusién en los analisis

cladisticos efectuados en este trabajo de tesina.

8- La diversidad actualmente conocida de Glyptodontidae para el Pleistoceno del Valle de
24



Tarija incluye a: Glyptodon reticulatus, H. echazui y Panochthus sp. nov., mostrando una clara
diferencia taxonémica con aquella registrada en la region Chaco-pampeana y el sector
intertropical de Brasil.
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7. ANEXOS

7.1 Figuras

DDVAN

LM

Fig. 1. Medidas tomadas sobre el craneo de Panochthus sp. nov. MNPA-V 006920.
Para siglas ver apartado de materiales y métodos. A, vista dorsal; B, vista palatal; C, vista

frontal.
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LCC

DAPM

DTM

Fig. 2. Medidas tomadas sobre coraza dorsal (A) y escudete cefalico (B) de
Panochthus sp. nov. MNPA-V 006920. Para siglas ver apartado de materiales y métodos.
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Fig. 3. Craneo de Panochthus sp. nov. MNPA-V 006920. A) Vista anterior; B) vista lateral;
C) vista dorsal; D) vista palatal.
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100 mm

Fig. 4. Detalle de A) coraza dorsal y B) escudete cefalico de Panochthus sp. nov.
MNPA-V 006920. A") detalle de osteodermos antero-laterales; A™") detalle de osteodermos
medio-laterales; A”"") detalle de osteodermos postero-laterales. Las flechas indican sentido

antero-posterior.
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100 mm

Fig. 5. Comparacion de crdneos en vista lateral de A) Panochthus sp nov. MNPA-V
006920; B) P. intermedius MHNC 13491; C) P. tuberculatus MLP 16-29; D) P. hipsilis MURB
1906A.

100 mm

Fig. 6. Comparacion de escudetes cefalicos. A) Panochthus sp. nov. MNPA-V
006920; B) P. tuberculatus MHGN 633/02; C) P. intermedius MHNC-13491.
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SR P el ek & 3 A
Fig. 7. Comparacion entre corazas dorsales de Panochthus sp. nov. A) MNPA-V
006920 y B) UATF s/n. A") detalle de osteodermos antero-laterales; A”") detalle de
osteodermos medio-laterales; A”"") detalle de osteodermos postero-laterales. B") detalle de

osteodermos antero-laterales; B"") detalle de osteodermos medio-laterales; B""") detalle de
osteodermos postero-laterales. Las flechas indican sentido antero-posterior.
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Fig. 8. Comparacion de corazas dorsales en vista lateral de A) Panochthus sp. nov.
MNPA-V 006920 (detalle de osteodermos A" antero-laterales y A” posterolaterales); B) P.
hipsilis MURB 1906A (detalle de osteodermos B” antero-laterales y B”" postero-laterales); C)

P. intermedius MLP 16-36 (detalle de osteodermos C" antero-laterales y C** péstero-
laterales); D) P. tuberculatus MLP 16-29 (detalle de osteodermos D" antero-lateralesy D””
postero-laterales).
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100 mm

Fig. 9. Detalle de osteodermos de la coraza dorsal de Hoplophorus echazui MUT-V 142.
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100 mm

Fig. 10. Detalle del extremo distal del tubo caudal Hoplophorus echazui MUT-V 141.
A) vista lateral; B) vista dorsal y C) vista ventral.
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Fig 11. Comparacion de osteodermos de la coraza dorsal de A) Hoplophorus
echazui MUT-V 142 y B) osteodermos del area dorsal de Hoplophorus euphractus MHN
1003, 1004.
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100 mm

Fig 12. Comparacion de osteodermos de la coraza dorsal de A) Hoplophorus
echazui MUT-V 142 y B) osteodermos del area dorsal de Noesclerocalyptus ornatus MLP
4300.
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100 mm

Fig. 13. Comparacion de osteodermos de la coraza dorsal de A) Hoplophorus
echazui MUT-V 142 y B) osteodermos del area dorsal de Nopachthus coagmentatus MLP
16 122.
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100 mm

Fig 14. Comparacion de osteodermos de la coraza dorsal A) Hoplophorus echazui
MUT-V 142 y B) Panochthus subintermedius MACN-Pv 5130.
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Fig. 15. Comparacion de tubos caudales de A) Hoplophorus echazui MUT-V 141y
B) Hoplophorus euphractus MHN 1005. la flecha indica el sentido antero posterior. A) vista
lateral, A") vista dorsal, B) vista dorsal, B") vista lateral.
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100 mm

Fig.16. Comparacion de tubos caudales de A) Hoplophorus echazui MUT-V 141y B)

Panochthus subintermedius MACN-Pv 5130. la flecha indica el sentido antero posterior. A)

) vista dorsal.

B’

vista lateral, A") vista dorsal, B) vista lateral
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100 mm

100 mm

Fig. 17. Comparacion de tubos caudales de A) Hoplophorus echazui MUT-V 141y
B) Noesclerocalyptus ornatus MLP 4300. la flecha indica el sentido antero posterior. A) vista
lateral, A") vista dorsal, B) vista dorsal, B") vista lateral.
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Fig. 18. Comparacion de tubos caudales de A) Hoplophorus echazui MUT-V 141y
B) Nopachthus coagmentatus MLP 16 122. la flecha indica el sentido antero posterior. A)
vista lateral, A") vista dorsal, B) vista lateral, B") vista dorsal.
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Fig. 19. Filogenia de Glyptodontidae basada en el andlisis de parsimonia TNT de 47
caracteres X 18 taxones (longitud del &rbol 81 pasos; indice de Consistencia 0,778; indice
de Retencion 0,89). Los nimeros debajo de cada nodo representan los valores de
Jackknife; los numeros sobre de cada nodo muestran el soporte de Bremer relativo
(derecha) y el soporte de Bremer absoluto (izquierda). Los taxones en amarillo
corresponden a Glyptodontinae; los taxones en azul corresponden a Plohophorini; los
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taxones en naranja + rojo coresponden a Hoplophorinae; los taxones en rojo corresponden
a Panochthus; el taxdn en negro representa a Panochthus sp. nov. La calibracion
cronoestratigrafica de las relaciones filogenéticas de los Glyptodontidae fue adaptada de
Zachos et al. (2001) y Nufiez Blasco et al. (2020). Abreviaturas: COT, Calentamiento del
Oligoceno Tardio; OCMM, Optimo Climético del Mioceno Medio; EMT, Enfriamiento del
Mioceno Tardio;OCP, Optimo Climatico del Plioceno; Exp. Plantas C4, Expansion de

plantas C4.
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Fig. 20. Mapa de distribucion geografica de Panochthus spp.
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Fig. 21. Mapa de distribucién en detalle de Panochthus sp nov. 1) Procedencia

geografica de MNPA-V 006920 (Tarija) y 2) Procedencia geografica de UATF s/n (Potosi).
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Fig. 22. Mapa de procedencia geografica de Hoplophorus spp. Los circulos verdes
indican la procedencia de H. euphractus, mientras que el circulo rojo indica la procedencia
geografica de H. echazui.
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7.2 Tablas

Tabla 1. Lista faunistica para el Pleistoceno del Valle de Tarija (Rodriguez-Bualo et al. 2014).

Especie Orden Familia
Lutreolina sp. Ameridelphia Didelphidae
Glyptodon reticulatus Cingulata Glyptodontidae
Glyptodon munizi

Hoplophorus sp.

Panochthus sp.

Pampatherium sp. Pampatheriidae
Propraopus sp. Dasypodidae
Chaetopractus tarijensis

Euphractus sp.

Notrhopus tarijensis Pilosa Nothrotheriidae
Megatherium tarijense Megatheriidae
Megatherium americanum

Glossotherium tarijense Mylodontidae
Lestodon armatus

Catonyx tarijensis

Macrauchenia patachonica Litopterna Macraucheniidae

Toxodon platensis

Notoungulata

Toxodontidae

Cuvieronius hyodon

Proboscidea

Gomphotheriidae

Hippidion principale

Perissodactyla

Equidae

Hippidion devillei

Equus (Amerhippus) insulatus

Equus (Amerhippus) neogaeus

Tapirus tarijensis

Tapiridae

Catagonus stenocephalus

Artiodactyla

Tayassuidae

Palaeolama weddelli

Camelidae

Vicugna provicugna

Lama castelnaudi

Palaeolama hoffstetteri

Hipocamelus sp.

Cervidae

Agalmaceros tarijensis

Protocyon tarijensis

Carnivora

Canidae

Protocyon troglodytes

Chrysocyon brachyurus

Dusicyon gymnocercus

Canis dirus

Arctotherium tarijense

Ursidae

Arctotherium brasiliense

Arctotherium angustidens

Conepatus chinga

Mephitidae

Eira sp.

Mustelidae
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Smilodon populator

Felidae

Panthera onca

Puma concolor

Felis (Herpailurus) yagouaroundi

Neochoerus tarijensis Rodentia Caviidae
Tabla 2. Medidas comparadas del craneo (expresadas en mm.).
Panochthus |P. P. P. P. hipsilis
Sp. nov. tuberculatus |frenzelianus |intermedius |(MURB
(MNPA- (MLP 16-29) |(AMNH (MHNC 1906A)
V/006920) 11243) 13491)
LM 355 400 330 420 400
AB 285 320 - 310 -
DTAN 116 89 - 118 155
DDVAN 67 66 - 79 75
DTP 49 50 - 105 -
DI 215 197 - 196 -
LP 251 293 - - 270
LSD 202 246 - 201 212
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Tabla 3. Medidas comparadas del escudete cefalico (expresadas en mm.).

Panochthus sp. | P. tuberculatus | P.frenzelianus | P. intermedius
nov. (MNPA- (MHGN 633/02) | (AMNH 11243) | (MHNC-13491)
V/006920)
DTM 291 321 - 340
DAPM 310 343 - 328
Tabla 4. Medidas comparadas de la coraza dorsal (expresadas en mm.).
Panochthus |P. P. P. P. hipsilis
Sp. nov. tuberculatus frenzelianus intermedius (MURB
(MNPA- (MLP 16-29) (AMNH (MLP 16-36) 1906B)
V/006920) 11243)
LCC 1890 1770 - 2030 1460
Tabla 5. Medidas del craneo de Panochthus sp. nov. (en mm.).
LM AB DEP DI DFI AnN AN ACM1 | ACM4-5
355 285 160 215 140 115,54 | 66,67 | 165,56 222,1
ACM8 LP APM1 | APM4-5 | APMS8 LSD AFM AnFM AMP
206,27 251 50,18 42,27 49,36 | 202,39 25 49 157
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Tabla 6. Medidas del escudete cefélico de Panochthus sp. nov. (en mm.).

DTM DAP

291,39 310

Tabla 7. Medidas de la coraza dorsal de Panochthus sp. nov. (en mm.).

LCC LLR

1890 1500

7.3 Listade caracteres y estados de caracter utilizados en el analisis filogenético

1. Presencia de una escotadura en los margenes maxilares de la apertura nasal en
vista lateral: (0) ausente; (1) presente.

2. Grado de desarrollo de la escotadura de los margenes maxilares de la apertura nasal:
(0) muy desarrollada; (1) moderadamente desarrollada.

3. Morfologia de la abertura nasal en vista dorsal: (0) triangular; (1) no triangular.

4. Angulo formado entre el margen dorsal de la narina izquierda y el margen dorsal de la
narina derecha: (0) menor a 80°; (1) entre 81° y 130°; (2) mayor a 131°.

5. Relacidn entre la distancia comprendida entre el borde dorsal de la érbita y en techo
del craneo y la altura de la érbita: (0) menor a 0.25; (1) entre 0.25 y 0.33; (2) mayor a
0.34.

6. Desarrollo del proceso postorbital: (0) incompleto; (1) completo.

7. Angulo entre el plano a nivel de la serie dentaria (a nivel oclusal) y el plano anterior
de los nasales: (0) menor a 45°; (1) mayor a 46°.

8. Contorno de la escotadura orbital en vista lateral: (0) elongado dorso-ventralmente;
(1) subcircular.

9. Longitud del craneo. Relacion entre la longitud préximo-distal del craneo y el
diametro dorso-ventral del mismo (independientemente de la apofisis descendente del
arco cigomatico): (0) mayor a 1.5; (1) menor a 1.4.

10. Relacion entre la longitud antero-posterior de la fosa temporal y la longitud antero-
posterior de la 6rbita: (0) mas de 2.5 veces la longitud antero-posterior de la 6rbita; (1)
cerca de 2 veces la longitud antero-posterior de la érbita.

11. Relacion entre el diametro dorsoventral del arco cigomatico por debajo de la fosa
temporal y el didmetro dorsoventral por debajo de la fosa orbitaria: (0) similar; (1)
diferente.
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12. Orientacion del arco cigomatico (en vista lateral) respecto al eje préximo-distal del
créaneo: (0) oblicua; (1) horizontal.

13. Seccion transversal de los céndilos occipitales (en vista occipital): (0) subcircular;
(1) subeliptica; (2) cercanamente cuadrada.

14. Orientacion de las fosas nasales (en vista lateral): (0) anterior; (1) antero-ventral.

15. Relacion entre el eje labio-lingual y el eje antero-posterior del Mf1: (0) menor o igual
a 75%; (1) mayor a 75%.

16. Inicio de la trilobulacion de los molariformes: (0) Mf1; (1) Mf2; (2) Mf3; (3) Mf
17. Imbricacion de los molariformes: (0) ausente; (1) presente.

18. Dientes premaxilares: (0) ausentes; (1) presentes.

19. Foramen entepicondilar: (0) ausente; (1) presente.

20. Regién de mayor didmetro dorso-ventral de la coraza dorsal: (0) regién central; (1)
region anterior; (2) regién posterior; (3) convexidad no evidente.

21. Bandas mdéviles de osteodermos: (0) ausentes; (1) presentes.

22. Patron de ornamentacion de los osteodermos de la regién medio-dorsal de la coraza
dorsal: (0) patrén en roseta; (1) patron reticular.

23. Figura central en los osteodermas de la region anterior: (0) presente; (1) ausente.

24. Ornamentacion de los osteodermos de la region posterior: (0) con una figura central
convexa; (1) con una figura central plana; (2) con un patrédn reticular.

25. Patron de ornamentacion de los osteodermos de la regién anterior: (0) con una
figura central rodeada de 4-7 filas de pequefias figuras periféricas; (1) con una figura
central rodeada de 1-3 filas de pequefias figuras periféricas; (2) en un patrén reticular
completo.

26. Patron de ornamentacion de los osteodermos de la region posterior: (0) con una
figura central rodeada de 4-7 filas de pequefias figuras periféricas; (1) con una figura
central rodeada de 1-3 filas de pequefias figuras periféricas; (2) en un patrén reticular
completo.

27. Numero de figuras periféricas en la primera fila de osteodermos de la region
anterior: (0) 12 o més; (1) 11 o menos; (2) conformando un patron reticular completo.

28. Numero de figuras periféricas en la primera fila de osteodermos de la region
posterior: (0) 10 o mas; (1) 9 o menos; (2) conformando un patrén reticular completo.

29. Porcentaje de la superficie de los osteodermos de la regién posterior formada por
figuras periéricas: (0) menos del 50%; (1) mas del 51%.

60



30. Morfologia de las figuras centrales de la regidn posterior de la coraza dorsal frente a
las de la region anterior de la coraza dorsal: (0) ambas planas; (1) las posteriores
convexas, las anteriores planas.

31. Numero méximo de figuras periféricas en los osteodermos de la coraza dorsal: (0)
hasta 12; (1) hasta 20; (2) 21 0 mas.

32. Figuras accesorias en los osteodermos de la coraza dorsal: (0) una serie con figuras
accesorias en el 10% o menos de los osteodermos; (1) una serie con figuras accesorias
en mas del 11% de los osteodermos.

33. Patrdon de ornamentacion de los osteodermos de la regién postero-dorsal de la
coraza dorsal: (0) en roseta; (1) reticular.

34. Ubicacién de las figuras periféricas en los osteodermos que forman la abertura
caudal: (0) laterales y proximales; (1) proximales.

35. Numero de series de figuras periféricas en los osteodermos que forman la
escotadura caudal: (0) una serie; (1) dos 0 mas series.

36. Osteodermos tuberculares el margen de la coraza dorsal: (0) ausentes, o limitados
a la escotadura caudal; (1) presentes a lo largo de todo el margen de la coraza dorsal.

37. Figuras periféricas de los osteodermos de la coraza dorsal con superficie plana a
ligeramente céncava: (0) ausente; (1) presente.

38. Morfologia de la figura central de los osteodermos que limitan la escotadura caudal:
(O) circular; (1) oval en sentido latero-medial; (2) en forma de tubérculos.

39. Contorno de las figuras periféricas de los osteodermos de la coraza dorsal: (0)
redondeado; (1) poligonal.

40. Osteodermos imbricados en la zona anterolateral de la coraza dorsal: (0) ausente;
(1) presente.

41. Morfologia de la armadura caudal: (0) con anillos hasta el 90% de la armadura
caudal; (1) con anillos hasta el 60% o menos de la armadura caudal (el tubo caudal
representa el 40% de la longitud total de la armadura caudal).

42. Forma del extremo distal del tubo caudal: (0) redondeado; (1) puntiagudo; (2) romo.

43. Ornamentacion del tubo caudal y ornamentacion de la porcion dorsal de la coraza
dorsal (modificado de Zurita, 2007): (0) diferente; (1) similar.

44. Presencia de figuras centrales en mas del 50% de la zona dorsal del tubo caudal:
(0) ausente; (1) presente.

45. Figuras laterales del tubo caudal modificadas en espinas: (0) ausente; (1) presente.
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46. Morfologia de la superficie expuesta de las figuras laterales del tubo caudal: (0)
superficie lisa; (1) superficie rugosa.

47. Superficie de las espinas del tubo caudal: (0) sin espinas; (1) superficie lisa; (2)
superficie rugosa.
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7.4 Matriz filogenética.
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