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RESUMEN

El objetivo de este trabajo era realizar un estudio sistematico, filogenético y
paleoecolbgico sobre las especies de Ursidae Tremarctinae del Pleistoceno de la
Argentina; pero debido a que se obtuvieron distintos subsidios se pudieron estudiar
todos los taxones de la subfamilia. A raiz del trabgo realizado, se brinda la primer
hipdtesis filogenética para todos los taxones de la subfamilia Tremarctinae, excepto
Plionarctos que es tratado a nivel genérico; se revisa la sistematica de las especies
registradas en la Republica Argentina y la procedencia estratigréfica de los gjemplares
colectados, con un refinamiento de los aspectos bioestratigraficos; por Gltimo se tratan
algunos aspectos pal eoecol gicos, como |os relacionados con la dieta, paleopatologias,
estimacion de lamasa y dimorfismo sexual.

Se reconoce un solo género (Arctotherium Bravard, 1857) para las especies
registradas en América del Sur. Arctotherium agrupa a las cinco especies reconocidas:
A. vetustum Ameghino, 1885, A. brasiliense (Lund, 1840), A. latidens Bravard, 1857, A.
bonariense (Gervais, 1852) y A. tarijense Ameghino, 1902. Arctotherium se registra
solo en Ameérica del Sur, desde e Ensenadense (Pleistoceno Inferior a Medio) hasta el
Lujanense (Pleistoceno Superior a Holoceno Inferior). A. vetustum se registra en la
Argentina durante el Bonaerense (Pleistoceno Medio) y a menos un individuo hallado
en Brasil corresponderia a este taxon; A. brasiliense se registra en e Pleistoceno
Superior en Venezuela 'y en el Pleistoceno Superior? en Brasil y Bolivia; A. latidens se
registra en la Argentina y Bolivia en el Ensenadense; A. bonariense se registra en la
Argentina en e Bonaerense y Lujanense; por ultimo A. tarijense se registra en la
Argentina durante el Bonaerense y Lujanense, en Chile y Uruguay en € Lujanense
Superior y en Bolivia en € Pleistoceno. No se posee informacion certera sobre la

procedencia estratigrafica de los tremarctinos registrados en Boliviay Brasil.

El andliss filogenético se realiz6 considerando diez taxones terminales como “in
group” y un taxon como “out group”; se utilizaron 43 caracteres craneanos, mandibulares y
dentarios. El andlisis de lamatriz de datos arrojé € mismo resultado bajo |os dos esquemas
de pesado propuestos. En ambos casos se obtuvieron dos cladogramas igualmente smples.
L os cladogramas resultantes se diferencian Unicamente en la posicion de Plionarctos, dado
gue para este taxon slo se cuenta con materia muy fragmentario presenta un gran nimero
de caracteres no comparables. Tremarctos es monofilético como asi también Arctodus, que



es € grupo hermano de Arctotherium. El grupo formado por las especies de Arctotherium
resulta monofiléico y es el clado que presenta mayor valor de “Bremer support” y mayor
nimero de singpomorfias. A. vetustum es la especie basal de este clado. A. brasiliense
quedd fuera del clado formado por A. tarijense y A. bonariense a los que se la relacionaba
tradicionamente. A. latidens resultd ser hermano del clado formado por A. tarijensey A.
bonariense, ubicandose en & cladograma en una posicion intermedia entre estos Ultimos y
A. brasiliense. El “Bremer support” relativo muestra |os valores més atos para dos clados:
1) e par A. tarijense + A. bonariense (39%) y 2) & clado formado por las especies de
Arctotherium (32%).

Arctotherium probablemente poseia una dieta omnivora formada por gran
diversidad de componentes, pero con un predominio méas o menos marcado de items de
origen animal. Entre los items de origen animal, probablemente la carne y hueso de
mamiferos formaban parte esencia de su dieta, esto no implica que Unicamente cazara a
sus presas en forma activa sino que su enorme tamafno y poderio fisico podria haberle
permitido disputar € fruto de la caceria a los otros carnivoros pleistocenos. También el
carrofie0 sobre carcasas de megaherbivoros probablemente haya sido un

comportamiento frecuente.

Sin duda las patologias mas comunes en Arctotherium son las derivadas del
tremendo desgaste de la superficie oclusal de las coronas de los molares superiores e
inferiores, que en varios casos dga expuesta la cavidad pulpar. Se han observado
algunos restos donde el desgaste de los molares es mas pronunciado de un lado que del
otro, lo que se interpreta como una preferencia del animal por masticar de un lado o del
otro. Le siguen en frecuencia las derivadas de la masticacion de objetos duros
(probablemente huesos largos) que producen la rotura parcial de la corona de algunal/s
piezas dentarias. Son también frecuentes las caries producidas probablemente por la
ingestion de alimentos ricos en carbohidratos como la miel o las frutas. Por dltimo,

algunos huesos largos de gran tamarfio presentan patol ogias alin no determinadas.

Se logro distinguir a machos y hembras en A. latidens utilizando e ancho de los
caninos superiores e inferiores. Los machos poseen anchos de canino de entre 26,6 y
29,5 mmy las hembras de entre 22,5 a 26 mm.



La masa estimada para Arctotherium (100 a 1100 kg) se encuentra dentro del rango
de valores conocidos para los Ursidae de gran tamarfio. Las ecuaciones que trabajan con
medidas craneanas y dentarias probablemente subestiman la masa de Arctotherium;
mientras que estimaciones més cercanas a lo que se cree fue la masa de estos 0sos se
obtuvieron a partir de medidas del estilopodio.
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“Y cuando yo vi estos huesos acabé de
persuadirme que en esta tierra hubo
gigantes”.

Diego de Ocafia (1607)

|.INTRODUCCION

América del Sur se mantuvo ailada de los otros continentes durante la mayor
parte del Cenozoico. El aisamiento finalizd hace unos 3,1 a 2,8 Ma con la desaparicion
de la barrera marina que existia entre € noroeste de Colombia y € sur de Panama
(Coates y Obando, 1996). Luego del establecimiento del Istmo de Panama, se produjo
un evento de intercambio faunistico entre América del Norte y América del Sur
conocido como Gran Intercambio Bidtico Americano (Marshall et al., 1982b). La mayor
parte de las familias del orden Carnivora (Eutheriaz Mammalia) arribaron a América del
Sur en este evento con excepcion de los Procyonidae que se registran desde el
Huayqueriense (Mioceno Superior) en Ameérica del Sur. Los Procyonidae han sido
considerados los “heraldos’ del Gran Intercambio Bi6tico Americano, ya que arribaron
a América del Sur tempranamente con respecto al resto de los taxones que participaron
del evento.

Los registros més antiguos de inmigrantes, procedentes de América del Sur, en €
sur de Cadlifornia corresponden a la parte final del Chron Gauss; estén representados por
roedores y edentados (Webb, 1985). Los inmigrantes provenientes de América del
Norte hacen su aparicién en América del Sur en el Marplatense correlacionado con la
primera parte del Chron Matuyama (Cione 'y Tonni, 1995hb).

En América del Sur, donde no existian hasta ese momento carnivoros
placentarios, los inmigrantes holarticos experimentaron una gran radiacion adaptativa

gue resultd en la aparicion de nuevos géneros 'y especies.

Entre los inmigrantes, los Tremarctinae (Ursidae: Carnivora) se diversificaron en
América del Sur durante & Ensenadense (Pleistoceno Inferior a Medio) y, excepto una
especie, se extinguieron a finales del Lujanense (Pleistoceno Superior). No hay, hasta el
momento, restos fosiles de tremarctinos que evidencien su presencia en el Holoceno de
Américadel Sur.
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El Unico Tremarctinae superviviente, el 0so de anteojos, vive actuamente en las
cordilleras del oeste de Américadel Sur (ver Yerena Ocando, 1987). No se tiene certeza
sobre la participacion o no de esta especie en e Gran Intercambio ya que, hasta €l
momento, no ha sido registrada en estado fosil en ninguna de las Américas, esto es
[lamativo ya que la otra especie del género se registra en América del Norte desde €l

Plioceno hasta el Pleistoceno Superior.
I.1. LosUrsidae actuales

Dentro de la familia Ursidae Gray 1825, se reconocen tres géneros actuales y ocho
especies distribuidas en Eurasiay América del Norte, en las montafias Atlas del norte de
Africa y en los Andes de América del Sur. Hall (1981) reconoce tres subfamilias
actuales. Tremarctinae, con el género Tremarctos, Ursinae, con Ursus; y Ailuropodinae
con Ailuropoda. La posicion sistemética de Ailuropoda sigue siendo hoy una cuestion
de amplio debate; ya que algunos autores incluyen a taxon dentro de una subfamilia de
Ursidae (Ailuropodinae), mientras que otros dentro de una familia distinta
(Ailuropodidae). La subfamilia Agriotherinae no tiene representantes actuales, en
América del Norte se la registra desde e Oligoceno “Chadronian”; contiene entre otros

a género Ursavus considerado el precursor de lafamilia Ursidae.

Los Ursidae actuales miden entre 1 y 2,8 metros de longitud total y tienen una
masa de entre 27 y 780 kg (existen registros de machos de U. maritimus de alrededor de
una tonelada). Los machos suelen ser un 20% por ciento mas grandes que las hembras.
El pelge es largo y espeso, y € pelo es generamente de un sélo color, a menudo
marron, negro o blanco. Como excepciones Tremarctos ornatus, e “0so de anteojos’,
tiene un par de circulos de pelo blanco rodeando los ojosy Ailuropoda melanoleuca, el

“0s0 panda’, tiene un patrén de coloracion blanco y negro bien definido.

Los osos tienen una gran cabeza, un cuerpo pesado y robusto, patas cortas y
poderosas, cola corta, y 0jos pequefios. Las orgjas son pequefias, redondeadas y erectas.

Presentan cinco dedos en las cuatro extremidades. Las ufias son fuertes y recurvadas.

El crédneo es masivo y en las especies actuales las bulas timpénicas no estan

infladas. El hueso lagrimal se encuentra reducido hasta constituir un anillo vestigial
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alrededor del foramen nasolagrimal. En la mayoria de los géneros la formula dentaria
decidua es DI 3/3 DC 1/1 DP 4/4. Esta es la formula maxima, pero en los Ursinae se
verifica una reduccion del nimero de premolares deciduos; la formula definitiva es |
3/3, cl/1, P 4/4, M 2/3. En los Ursinae es comun la reduccién de los premolares 2y 3
superiores e inferiores. Los incisivos no se encuentran especializados, |os caninos son
elongados, los primeros tres premolares se encuentran reducidos o ausentes y los
molares poseen una corona ancha y baga de tipo bunosecodonte. La cuchilla carnicera

no esta desarrollada como tal.

El oso andino (Tremarctos ornatus) es una especie sumamente importante en los
ecosistemas andinos neotropicales. Su posicion en la pirdmide trofica como gran
depredador y su alta capacidad como dispersor de una mdltiple y variada cantidad de

semillas ha fomentado su eleccidon como una especie paraguas (Ruiz-Garcia, 2000).

Tremarctos ornatus tiene algunas caracteristicas Unicas entre |0s 0sos vivientes
(Ewer, 1973): 1. una depresién profunda en e cuerpo de la mandibula inmediatamente
por delante de la fosa masetérica (Pocock, 1917). Esta “fosa premasetérica’ aloja una
extension posterior del vestibulo oral en forma de bolsillo (Davis, 1955). 2. El notable
decrecimiento en la masa del musculo masetero superficial y € incremento en masa del
musculo zigomético-mandibular (Davis, 1955). 3. Es la Unica especie donde es
invariable la presencia de un foramen entepicondilar en el himero (Davis, 1964; Kurtén,
1966). En la superficie plantar (Pocock, 1914) y en e baculum (Mondolfi, 1983) T.

ornatus también presenta algunas caracteristicas poco comunes entre 10S 0s0s.

Seguin Mondolfi (1983) los otros dos criterios que indican que T. ornatus es Unico
entre los 0sos actuales son las caracteristicas bioguimicas de la sangre y € numero
cromosomico diploide, que es 2n=52, mientras que en |os otros 0sos actuales es 2n=74.
Ruiz-Garcia (2000) agrega que “Las seis especies del género Ursus poseen cariotipos
préacticamente idénticos compuestos por 74 cromosomas acrocéntricos. Por el contrario,
el 0so andino posee un nimero diploide de 52 cromosomas con dos brazos. Mediante
bandas G de alta resolucion, se demostré que estos cromosomas se derivaron mediante
fusiones centroméricas simples de varios cromosomas ursinos homdlogos. La
reorganizacion cromosomica que se dio en e o0so andino fue independiente de la

reorganizacion cromosomica que, también, se dio en e 0so panda gigante (Ailuropoda
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melanoleuca). De ello se ha deducido que la separacion de Tremarctos de la linea basal
constituida por Ursus se habria dado hace unos 12 millones de afios. Por lo tanto,

Tremarctos ornatus constituye una linea genéticay filogenética tnica’.

Los Ursidos son formas hipocarnivoras, entre las que predominan las especies
omnivoras generalistas que se aimentan de pequefios vertebrados, invertebrados,
huevos, frutos y otros vegetales. Sin embargo hay dos especies de aimentacion muy
especializada: Melursus ursinus que consume casi exclusivamente hormigas y termitas
y Ursus maritimus, la Unica especie estrictamente carnivora, que se aimenta

basi camente de focas (Fernandez-Salvador, 1996).

El rango de habitats ocupado por los osos va desde los hielos articos hasta las
selvas tropicales. Son plantigrados y pueden caminar cortas distancias erguidos sobre
las patas traseras. Cuando lo necesitan pueden ser sorprendentemente &agiles y
cuidadosos en sus movimientos. El sentido del oido y la vista no son buenos, pero

poseen un olfato excelente. La hibernacion es un fendmeno comun.

La familia Ursidae (excepto los Agriotherinae), se registra desde e Plioceno
Inferior hasta la actudidad en América del Norte, desde e Pleistoceno hasta la
actualidad en América del Sur, desde el Mioceno Medio hasta la actualidad en Europa,
desde € Plioceno Medio hasta la actualidad en Asia, sdlo en & Plioceno en € sur de

Africay en laactualidad en € norte de Africa.
|.2. La subfamilia Tremarctinae

Los Tremarctinee Merriam y Stock 1925, presentan una distribucion
exclusvamente americana. Dentro de esta subfamilia se reconocen cuatro géneros:
Plionarctos Frick 1926 de América del Norte, es una forma poco conocida, considerada
por Kurtén (1966) ancestral a los otros cuatro géneros del Pleistoceno. Arctodus Leidy
1854, que agrupa a las especies A. pristinus Leidy, 1854 y A. simum Cope, 1879 de
América del Norte (ver Kurtén, 1967). Arctotherium Bravard, 1857 con las especies A.
latidens Bravard, 1857; A. brasiliense (Lund, 1840a); A. vetustum Ameghino, 1885; A.
bonariense (Gervais 1848-52); A. tarijense Ameghino, 1902, registradas

exclusivamente en América del Sur. Por dltimo, Tremarctos Gervais, 1855 con una
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especie fosil en América del Norte T. floridanus Gidley, 1928 y una viviente en
Américadel Sur T. ornatus (Cuvier, 1825).

Muy probablemente los Tremarctinae se originaron durante el Mioceno Medio en €
centro oeste de Américadd Nortey arribaron a Américadel Sur luego del establecimiento
definitivo del 1stmo de Panama en € Plio-Pleistoceno.

En América de Sur, existen registros de tremarctinos fosiles en Venezuela, Bolivia,
Brasil, Uruguay, Chile y la Argentina, con seguridad desde € Ensenadense (Pleistoceno
Inferior a Medio) hasta € Lujanense (Pleistoceno Superior-Holoceno Inferior). Los
registros més antiguos mencionados para sedimentos del "Puelchense” s.I. (Rusconi, 1949)
parecen provenir del suprayacente Ensenadense en |os arededores de Buenos Aires (Cione
y Tonni, 1995a). Debido a ello, es que hasta ahora, € registro més preciso en cuanto ala
mayor antigledad de la presencia de Ursdae Tremarctinae en América ded Sur

corresponde en la Argentina a la Edad Ensenadense.

En la Republica Argentina se encuentra sin dudas la mayor cantidad y diversidad de

representantes fosiles del grupo.

Es interesante notar que a pesar de existir registros de Ursus (Ursinae: Ursidae) en
Améica del Norte desde € Plioceno Inferior (“Blancan 1”), no se ha registrado la
presencia de especies fosiles 0 actudes de Ursus u otro taxdn de Ursinae en América
Centra y del Sur.

Plionarctos edenensis dd “Hemphillian” (Mioceno Superior) congtituye € registro
més antiguo de la subfamilia Tremarctinae. El género Plionarctos no ha sido hdlado en
sedimentos mas modernos que € Plioceno. Ya en e Plioceno Superior (“Blancan 111”) se
registra, ademés de Plionarctos por primeravez Tremarctos con la especie T. floridanus.

Esta especie persiste hasta @ Pleistoceno Superior “ Rancholabrean” en Américade Norte.

Es interesante remarcar que T. floridanus no ha sido registrado en América dd Sur,

mientras que T. ornatus, la Unica especie actua de los Tremarctinae, aunque se distribuye
actuamente en los Andes de América del Sur nunca ha sido registrada en estado fosil.
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En & Plioceno Superior (“Blancan IV”) tiene su primer registro Arctodus pristinus.
Los dltimos registros de esta especie corresponden al Pleistoceno Medio (“Late
Irvingtonian”). La otra especie del género, A. simum, se registra més tarde, en €
Pleistoceno Inferior a Medio (“Middle Irvingtonian™) y los Ultimos registros corresponden
a Plestoceno Superior (“Rancholabrean”). Ninguna de estas dos especies ha sido

registrada con certeza a sur del 1stmo de Panama.

Histéricamente las primeras noticias sobre la existencia de Ursidos en la fauna
sudamericana extinguida, se deben a célebre médico dinamarqués P. W. Lund, €l

infatigable investigador de las cavernas del Brasil (Kraglievich y Ameghino, 1940).

Desde los primeros halazgos y su descripcion hasta los Ultimos trabajos
monogréficos sobre estos animales hubo una notable profusén de nuevos géneros y
especies. S bien en muchos casos tales especies estaban basadas en gemplares bastante
completos, generalmente craneos y mandibulas, su diferenciacion se hizo basandose en
caracteres tales como tamafio general, grosor de los caninos, etc., que suden estar
rdlacionados muchas veces a dimorfismo sexua, un aspecto a tener en cuenta
especidmente en € caso de carnivoros como los Ursidag, por analogia con las especies
actuales.

De acuerdo a los diferentes trabgos desarrollados sobre @ tema, entre los que
podemos citar varios de Carlos Ameghino (1916a y b), Florentino Ameghino (1889,
1902), y especiamente agquellos de Kraglievich (1926) y Kraglievich y Ameghino (1940),
se pueden contar a menos catorce especies nominales de Arctotherium de la Argenting,
Boliviay Brasl (ver Bertay Marshal, 1978).

Exceptuando algunos trabgjos generadles sobre mamiferos fosiles (Paula Couto,
1979) o de sintesis sobre carnivoros terrestres argentinos (Bond, 1986), la temética de los
Tremarctinae fésiles de América del Sur no fue précticamente abordada, excepto de una
manera colateral, como lo fue en € trabgo de revision hecho por Kurtén (1967) sobre las

especies norteamericanas de Arctodus.

Recién en 1994, Berman, en su trabajo de tesis doctoral sobre "Los Carnivoros

continentales (Mammalia, Carnivora) del Cenozoico en la provincia de Buenos Aires’,
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se ocupb en uno de los capitulos de su trabajo, de los aspectos taxondmicos de los
Ursidae Tremarctinae argentinos, especiamente aquellos hallados en la provincia de
Buenos Aires. El autor aborda a los tremarctinos de manera superficial y no resuelve la
mayoria de los problemas sistematicos. Las especies reconocidas por Berman (1994) para
sedimentos del Pleistoceno de la provincia de Buenos Aires, son las siguientes: (1)
“Arctodus’ (Arctotherium) bonariensis, (2) “Arctodus (Arctotherium) angustidens’, @)
“ Arctodus (Arctotherium) candiotti”, todas estas para la Edad Ensenadense; (4) “Arctodus
(Pararctotherium) enectuni’ para la Edad Ensenadense y Bonaerense; (5) “Arctodus

(Pararctotherium) pamparum”, parala Edad L ujanense.

Berman (1994) remarca que la gran diversidad taxondmica observada para la Edad
Ensenadense probablemente no seared y las diferencias en tamafio usadas para distinguir
algunas de las especies puedan deberse a dimorfismo sexual. De acuerdo a Berman (1994),
los dos grandes tipos morfolégicos que se distinguen a nivel subgenérico, “Arctodus’
(Arctotherium) para las especies de tamafio grande y “Arctodus (Pararctotherium)” para
las especies de tamafio mas pequefio, No son SUCesivos SN0 que aparecen en € registro

smultdneamente durante la Edad Ensenadense.

En & mismo afio Trgano y Ferrarezzi (1994), dan a conocer un nuevo registro de un
tremarctino para Brasil y redizan un andlisis filogenético. Aungue es un intento valido,
adolece de graves deficiencias en lo metodoldgico, y sobre todo en la eeccion de los

caracteres utilizados para recongtruir la filogénia.

Cuatro afos después, Perea y Ubilla (1998) comunican en & VII Congreso
Argentino de Paeontologia y Bioedratigrafia una hipétesis filogenética sobre los
Tremarctinae; debemos lamentar que aln no haya sido publicado € trabgjo, conociéndose

0lo € resumen.

En una muy breve mencidén de los requerimientos aimentarios de "Arctodus’,
Berman (1994) menciona la opinion de Emdie y Czaplewski (1985) quienes postulan
habitos omnivoros a herbivoros para agunas especies norteamericanas, en contra de la
opinion de Kurtén (1967) que suponia hébitos més carniceros para ellas. Berman comenta
gue a menos uno de los gemplares observados de Arctotherium bonariensis (=A. latidens)

muestra roturas en sus dientes coherentes con la masticacion de objetos duros como
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huesos. Si bien Berman (1994) no lo menciona explicitamente, esta observacion estaria de
acuerdo con habitos osifragos, probablemente carrofieros, que implicarian una omnivoria
con aspectos carnivoros y no tan estrictamente herbivora como Emdie y Czaplewski
(1985) generalizan para Arctodus. Para algunos autores (Marshal, 1977), los Ursidae en
América ddl Sur habrian ocupado la "zona adaptativa' dejada vacante por la extincion de

los marsupiaes "ursoides’ y los Procyonidae de gran tamario.

En este trabajo se intenta describir y ordenar la diversidad del grupo en la Republica
Argentina, como asi también se brinda una hipétesis filogenética para toda la subfamilia.
Se tratan los aspectos relacionados con la distribucion geogréafica y la edtratigréfica de los
taxones registrados en la Argentina. Por Ultimo, se tratan algunas cuestiones relacionadas

con la paleoecologia y paleobiologia.
|.3. Antecedentes en €l estudio delos Tremar ctinae

Los nombres de los géneros y especies se transcriben textualmente de los trabajos
originales, citados a continuacion, con € fin de no cambiar € sentido origina de los

autores.

Gervais (1848-52) describe una hemimandibula, un astragalo y cuatro
metatarsianos, pertenecientes a la coleccion Mufiiz, y sobre la base de estos restos crea la
especie Ursus bonariensis. Los restos fueron donados al Museo de Historia Natural de
Paris por orden del entonces gobernador de Buenos Aires, Juan Manud de Rosas. La
hemimandibula, que constituye €l tipo de la especie, lleva actuamente e nimero MNHN
PAM 264. Pero € astrégalo y los metatarsianos no pertenecen a un Ursidae Sno a un
Felidae (Burmeister, 1864).

Gervais (1855) figura 'y describe detaladamente los materiales que € mismo habia
designado en 1852 como tipo de Ursus bonariensis. Vale recordar que, de los tres restos
figurados (PI. IV figs. 1-3), solo corresponde d Ursus bonariensis la serie dentaria de la
fig. 1 (ver Gervais, 1852).

Bravard (1856) (manuscrito inédito) describe dos nuevos géneros. Arctotherium y
Arctoidotherium (ver Ameghino, 1889: 315).
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Bravard (1857) sobre la base de dos craneos (uno de dlos con mandibuld) y otros
restos de postcraneo funda dos nuevos géneros y especies, Arctotherium angustidens (tipo
BMNH 32915 y 32916) y Arctotherium latidens (tipo MACN 43), d manuscrito no fue
publicado (ver H. Gervais y Ameghino, 1880).

Burmeister (1864) opina que € astrdgalo y metatarsano descriptos por Gervais,
junto con la hemimandibula tipo de U. bonariensis, en su trabgo de 1852 no eran de un

Ursido sino de un felino, probablemente Smilodon.

Bravard (1860) (manuscrito inédito) presenta descripciones de Arctoidotherium
(ver Lydekker, 1885: 157)

Burmeister (1866) opina que Arctotherium debia tener un régimen muy frugivoro.
Dice que las longitudes de los molares inferiores (M1, 2 y 3) guardan una relacion 4, 3, 2.

Kraglievich y Ameghino (1940) rebaten esta afirmacion.

Gervais (1867) sefida la presencia en Ursus bonariensis de una perforacion

entepicondilar sobre e condilo interno andloga ala existente en Tremarctos ornatus.

Afo 1866. El Museo Publico de Buenos Aires, hoy Museo Argentino de Ciencias
Naturales “Bernardino Rivadavia’ adquiere el material tipo de Arctotherium latidens
(MACN 43) (Burmeister, 1879; Kraglievich y Ameghino, 1940).

Gervais (1873) completa la descripcion de su especie U. bonariensis (basada en
una hemimandibula) utilizando una mezcla de materiales de distintos individuos
pertenecientes a distintos taxones, entre otros los restos del tipo de Arctotherium
angustidens depositados en e Natural History Museum, Londres y dientes sueltos que
probablemente son los obtenidos del Sr. Seguin por e Muséum National d” Historie
Naturelle, Paris. Debido a esto, autores posteriores (e.g. Ameghino, Kraglievich,
Rusconi, etc.) confunden el material tipo de Ursus bonariensis con otros materiales
figurados en la obra de Gervais. Esto es advertido y aclarado por Kraglievich y
Ameghino (1940: 564, 565). Considera que la dieta de U. bonariensis era muy
frugivora. Por dltimo Gervais expresa que su especie pertenece a subgénero

Arctotherium.
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Burmeister (1879) completa la descripcion origina de Ursus bonariensis Gervais
(basada en una hemimandibula derecha MNHN PAM 264) utilizando nuevos materiales
entre ellos un créneo casi completo, pero estos materiales no son de la misma especie
gue la hemimandibula designada como tipo por Gervais. También pasa a sinonimia de

Ursus bonariensis las especies Arctotherium latidens y A. angustidens de Bravard.

H. Gervais y Ameghino (1880) sinonimizan los nombres Ursus, Hyaenarctos
Arctoidotheriumy Tremarctos con Arctotherium. Reconocen Arctotherium angustidens y
Arctotherium bonariense y pasan a sinonimia de esta Ultima especie a Arctotherium

latidens, Ursus bonaeriensisy U. brasiliensis.

Ameghino (1880-81: 321) expresa “El animal llamado por Bravard Arctotherium
era una especie de 0so gigantesco, diferente de todos los 0sos de la actualidad; las dos
especies conocidas: A. bonariense (P. Gervais) y A. angustidens (Bravard) son propias
de la Republica Argentina. En Brasil vivia un 0so, de menor tamafio, llamado por Lund

Ursus brasiliensis’.

Afio 1883. E Museo Publico de Buenos Aires, hoy Museo Argentino de Ciencias
Naturaes “Bernardino Rivadavia’ adquiere un créneo (MACN 971), que congtituira € tipo
de Pararctotherium pamparum Ameghino 1904c, perteneciente a Federico Schneider.

Lydekker (1884) dice que @ es incapaz de ver que Arctotherium presente alguna

relacién especial con Tremarctos ornatus.

Lydekker (1885) en su catdogo de los mamiferos fésles existentes en las
colecciones del British Museum, incluye en e hipodigma de Arctotherium bonariense €
materia tipo de Arctoidotheriumangustidens. Vale aclarar que é cree que esta estudiando
el tipo de A. latidens Més tarde Kraglievich y Ameghino (1940) se refieren a la cuestion
afirmando que & materid fosil vendido a British Museum es € tipo de Arctoidotherium

angustidens.

Ameghino (1885) describe la especie Arctotherium vetustum (tipo MACN 1277)
sobre la base de un fragmento mandibular procedente de Villa Urquiza, Entre Rios
donado por el Sr. Scalabrini asignandole edad Mioceno tardio; esto ultimo fue rebatido,
entre otros, por Merriam, Stock y Moodye (1916). Compara A. vetustum con A.
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bonaeriense (sin especificar s se refiere a materia tipo MNHN PAM 264 descripto por
Gervais 0 a otros restos) encontrando diferencias en las proporciones de los dos ultimos
molares inferiores, justificando de esta forma su nueva especie; también expresa que A.

bonariense era de gran tamario.

Afo 1886. Ingresa a las colecciones paleontoldgicas del Museo Publico de
Buenos Aires, hoy Museo Argentino de Ciencias Naturales'Bernardino Rivadavia' la
mandibula (MACN 1201), que congtituira € co-tipo de Pararctotherium pamparum
Ameghino 1904c y € tipo de Pseudarctotherium debilis Kraglievich 1928, donada por

Enrique de Carles.

Ameghino (1889) aclara que Bravard no habia publicado la diagnosis de sus dos
especies Arctotherium latidens y A. angustidens y reproduce dos dibujos encontrados
por é entre los manuscritos de Bravard y dice “Segun estos dibujos que reproduzco en
el Atlas ambas especies tienen casi la misma talla, siendo angustidens apenas un poco
més pequefio que latidens, distinguiéndose ademés por la forma del M?*, que en
Arctotherium latidens es mas ancha que larga y viceversa en A. angustidens. Estos
dibujos permiten reconocer que los restos de A. latidens corresponderian también al
Ursus bonariensis, pero no llegaria a afirmar que todos los restos descriptos bagjo este
nombre sean realmente de la misma especie” (Ameghino 1889: 317). Aclara que A.

bonariense era de gran tamario.

Ameghino (1889) reconoce las especies Arctotherium bonariensis Gervais, 1852,
A. angustidens Bravard, 1857 y Arctotherium vetustum Ameghino, 1885. Los restos que
asignaa A. bonariensis comprenden la hemimandibula (MNHN PAM 264) tipo de
Ursus bonariensis Gervais, 1852, e crdneo (MACN 43) tipo de A. latidens Bravard,
1857 y otros restos de postcraneo gque habian sido descriptos por P. Gervais y por

Burmeister.

Enlaleyendadelalam. Il dice: fig. 1 A. latidens, figs. 1-4 A. bonaeriense en la de
lalédm. Il dice: figs. 1y 2 A. bonaeriense. En realidad en lalam. Il fig. 1y 3 dibuja €
craneo y la serie dentariainf. del tipo de A. angustidens depositado en el NHM, London
y lasfigs. 2 (créneo) y 4 (PM* y MY 2) corresponden a tipo de A. latidens depositado en
el MACN. En cuanto alalam. Il fig. 1 dibuja un créneo con mandibula desconocidos
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de un Arctotherium y en la fig. 2 dibuja una mandibula derecha que probablemente

corresponda al tipo de A. angustidens.
Burmeister (1891) valida la especie Arctotherium latidens.

Winge (1895-1896) Da a conocer una completa descripcion de U. brasiliensis

Lund, comparandolo con otras especies de Ursidos.

Refiere que en una lista manuscrita de Lund, este distinguioé una especie de mayor
tallaque U. brasiliensis ala que denomin6é U. major, representada por un fragmento de
maxilar a que Winge (1895-1896) atribuye a U. bonariensis. Duda sobre la relacién
filogenética de Ursus bonariensis, U. brasiliensis y U. simus con U. ornatus,

atribuyendo la afinidad morfol 6gica existente entre los primeros y e Ultimo a analogia.

Cope (1896) considera que U. ornatus, U. bonariensis y U. brasiliensis
pertenecen a género Tremarctos por presentar € foramen entepicondilar en el himero,
aclarando que no posee informacion sobre este carécter en U. simumy U. haplodon
(=Arctodus pristinus). Sugiere que U. haplodon probablemente hubiera encontrado una

fuente suplementaria de alimento en |os perezosos del género Megalonix.

También aclara que Tremarctos ornatus y U. haplodon poseen una fosa

premasetérica que no esté presente en Tremar ctos bonariensis.

Ameghino (1898) sostiene que € género Arctotherium se caracteriza por poseer
un rostro sumamente corto y por presentar los molares posteriores muy anchos, dice que
este género es afin a Tremarctos por poseer un agujero sobre € condilo interno del

himero. Reconoce las especies Arctotherium angustidens, A. bonariense y A. vetustum.

Smith Woodward (1900) describe los materiales hallados en la cueva de Ultima
Esperanza en € sur de Chile, entre ellos un extremo distal de fémur derecho (sin €
condilo interno) que asigna a Arctotherium sp. Compara este resto con € tipo de

Arctotherium angustidens depositado en e BMNH a que denomina A. bonaerense.

Ameghino (1902) describe las especies Arctotheriumtarijense (tipo MACN 1458) y
Arctotherium wingel (tipo MACN 1453) sobre la base de dos fragmentos mandibulares

procedentes del valle de Tarija, Bolivia. Cuando compara sus nuevas especies con A.
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bonariense (Gervais) no lo hace con la mandibula tipo de la especie MNHN PAM 264).
Expresac “Del Tremarctos ornatus € A. Winguei se distingue por la fosa masetérica
smple en su cara externa...” (Ameghino, 1902: 228) congtituyendo esta una de las
primeras menciones que se encuentran en la bibliografia sobre la ausencia de la fosa
premasetérica en agunos taxones de Tremarctinae y que fue pasada por ato por todos los
autores posteriores hasta el trabgjo de Soibelzon (2000).

Hay (1902) considera que Arctotherium Bravard es sinénimo de Arctodus Leidy.

Ameghino (1904a) figura en la pags. 61y 62 (figs. 55 y 56) una hemimandibula de
una nueva especie que nombra Parar ctotherium enectum, pero no aclara que se trate de un
nuevo género y especie y no realiza una descripcion forma del materia. La descripcion de

este nuevo géenero y especie larealiza en su trabgjo de 1904c.

Ameghino (1904b) figura la hemimandibula MACN 2667, tipo de Pararctotherium

enectum.

Ameghino (1904c) describe sobre la base de una hemimandibula extraida en €
“Pampeano Superior” (Lujanense s.l.) de la ciudad de Buenos Aires, un nuevo género y
especie, Pararctotherium enectum (tipo MACN 2667). En € mismo trabgo describe la
especie Pararctotherium pamparum (tipo MACN 971) sobre la base de un créneo
procedente del Lujanense s. |. de Mercedes, Bs. As. Asigna como co-tipo de P. pamparum
una mandibula (MACN 1201) casi completa (que no corresponde al mismo individuo que
e tipo MACN 971), procedente también del “Pampeano” de Mercedes. Esta
hemimandibula sera designada por Kraglievich (1928: 58) tipo de Arctotherium
(Pseudarctotherium) debilis.

Cread género Proarctotherium para la especie Arctotherium vetustum Ameghino,
1885.

Ameghino (1905) describe y figura un calcaneo, que considera perteneciente a A.

bonaerense, procedente del Ensenadense.

Ameghino (1906) considera que las especies fésiles de osos de América del Sur

pertenecen ala subfamilia Arctotheriinae. En su vison Arctotherium también incluye a las
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formas de América del Norte. Discute € origen de los “Arctotéridos’ basandose en la
presencia de Arctotherium (Proarctotherium) vetustum en e Mioceno Superior de Entre
Rios (esta especie esta representada por un fragmento de hemimandibula (MACN 1277)
cuya antigiiedad fue ampliamente cuestionada en su momento (actualmente se cree que €
resto proviene del Bonaerense o Lujanense) y expresa “ Desde entonces se han descubierto
restos de verdaderos Ursidos en € Mioceno de Europa, y, 1o que resulta méas curioso,
pertenecientes a géneros que, como Ursavus, entran indiscutiblemente en e mismo grupo
que los Arctotherium”. “Por consecuencia para explicar la existencia de Ursidos primitivos
dd grupo de los Arctotéridos en d terciario medio de Europa y en € terciario medio de la
Argentina, es fuerza admitir que esos animales pasaron de uno a otro continente por sobre

tierras que ligaban a Américadel Sur con Africa’

C. Ameghino (1916a) da a conocer € hdlazgo de los restos fosiles sobre los que
funda la especie A. candiotti en Ameghino (1916b).

C. Ameghino (1916b) funda la especie Arctotherium candiottii (tipo MACN 5132)
sobre la base de un crédneo con mandibula y elementos del postcraneo extraidos del
Ensenadense de la ciudad de Buenos Aires. Sefidla que T. ornatus presenta caracteres
avanzados con respecto a Arctotherium. “Esta menor complicacion de las muelas de
Arctotherium comparado con U. ornatus y las clspides més sectorides en este Ultimo
revelarian a mi forma de ver una diferencia de régimen aimenticio, sendo en este caso
relativamente més carnicero U. ornatus que Arctotherium, que seria, como ya se ha dicho,

el mas omnivoro de los 0sos conocidos’ (Ameghino, 1916: 437).

En referencia a posible origen de los Tremarctinae dice “Pero lo realmente
interesante y que se desprende de todo lo antedicho es la posibilidad de que realmente
este grupo Tremarctinee se haya congtituido en Sud América como ya lo habia
avanzado Fl. Ameghino y que deriven de alguno de los subursideos primitivos de este

mismo continente” (Ameghino, 1916: 437).

Merriam y Stock (1925) proponen una nueva subfamilia, Tremarctinae, para
agrupar Tremarctos y las especies relacionadas de América del Norte'y del Sur, dgando a
la subfamilia Arctinae (=Ursinae) para las especies dd género Ursus. Segun €los, las

diferencias entre Ursinae y Tremarctinae se expresan con mayor fuerza en las formas
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mas antiguas conocidas que en las actuales. Incluyen todas las especies de tremarctinos
fésles tanto de América del Sur como del Norte en € género Arctotherium. En cuanto al
origen geogr&fico de los Tremarctinae expresan que conciben a Arctotherium s. |.
(=Arctodus + Arctotherium), o su predecesor inmediato, como originado en América del

Norte en el Plioceno y entrando a América del Sur cuando se establecié la conexion.

Kraglievich (1926) considera que la adopcion del nombre subfamiliar Tremarctinae
por Merriam y Stock (1925) “con preferencia ad nombre Arctotherinae para los Ursidos
vinculados a Arctotheriumy Tremarctos esté bien aplicado, pues Tremarctos Gervais,
1885 tiene prioridad sobre Arctotherium Bravard, 1857” (Kraglievich, 1926: 2).

Kraglievich (1926: 3) sefidla que “ & genotipo de Arctotherium es la especie latidens
Bravard y no bonaerense Gervais’ y que “a juzgar por las evidencias que poseo resulta
aventurado y casi ciertamente erréneo sinonimizar a A. latidens con A. bonariensis como
lo venian haciendo hasta ese momento todos los autores’ Kraglievich (1926: 4). Se refiere
también alas especies A. latidensy A. angustidens concordando con Bravard en que en A.
angustidens la distancia entre las caras internas de los M* es mayor que e espacio ocupado
por los M*Y2 (en concordancia con A. candiottii) y que en A. latidens sucede lo contrario.
Agrega que “Lo cierto es que tanto Gervais, como Burmeister, F. Ameghino, Lydekker,
Winge y otros autores han confundido bgo e nombre especifico bonariensis restos

provenientes de varias especies y quizés de géneros distintos’ Kraglievich (1926: 6).

Kraglievich (1926) vdida € género Pararctotherium, dando como caracteres
diagnosticos principales la ausencia de protocono en € P* y que el paadar termina a nivel
de los M’ y no bastante atras de ellos como en Arctotherium s. str. y las especies de
América del Norte. Y hace notar que en este Ultimo carécter Pararctotherium armoniza

con Tremar ctos.

Al referirse a género Proarctotherium Ameghino, Kraglievich (1926) sostiene que
estd mal caracterizado, ya que la configuracion alargada del Ms también se encuentra en
algunos especimenes de Arctotherium y Pararctotherium y sefida que todas las especies
norteamericanas coinciden con Proarctotherium en este carécter. En referencia a las
proporciones del M, (e otro caracter dado por Ameghino) Kraglievich (1926:7) dice que
“Nada distingue la estructura del pendltimo molar de vetustum comparado con € de los
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arctoterios pampeanos en genera, como razonablemente han opinado hace algunos afios
los autores Merriam, Stock y Moody (1916)”. También concuerda con estos autores en la
duda existente sobre la antigliedad del resto mandibular.

En cuanto a la relacion entre los tremarctinos de América del Sur y del Norte
Kraglievich (1926: 8) escribié “sin menospreciar sus evidentes afinidades, juzgo que sus
diferencias anatdmicas craneo-dental es implican distinciones genéricas o subgenéricas mas
bien que smplemente especificas’. Concluye que las especies de América del Norte estan
més préximas a los Ursinae y que debe separarse genéricamente las especies de América
del Nortey del Sur, por estarazon crea el género “Tremarctotherium” para las especies de
América del Norte, dgjando Arctotherium para las formas de América del Sur. Segun el
autor “ hay varios caracteres dentarios que acercan més a los arctoterios norteamericanos a
Tremarctos que a Arctotherium s. str.” pero no esta de acuerdo en incluir todas las

especies en € género Tremarctos como sugiriera Cope (1896).

Propone dos eventos independientes de dispersion desde América del Norte a
Américadel Sur para explicar e origen de la especie Ensenadense y las del Bonaerense

y Lujanense.

Rusconi (1927) afirma que s bien en los himeros de T. ornatus 'y de Arctodus €
canal supracondiloideo humeral se presenta invariablemente, su presencia es variable en

|os restos conocidos de Arctotherium.

Cuando nombraa A. bonariense se refiere a un himero que describe Gervais (1867)
colectado por Seguin probablemente en las toscas del rio de La Plata, por lo que se o
incluye en lasinonimiade A. latidens.

Castellanos (1928) en su trabgo sobre @ Puelchense de la Argenting, cita las

especies Arctotheriumwingei y A. brasiliense.

Kraglievich (1928) crea, sobre la base de una mandibula (MACN 1201) que fuera
atribuida por Ameghino (1904c) a Pararctotherium pamparum, € género y especie
Pseudarctotherium debilis. En & mismo trabgo expone sus dudas sobre |la validez del
género Proarctotherium y sobre la antigliedad atribuida por Ameghino a resto tipo
(MACN 1277) de la especie Proarctotherium vetustum.
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Gidley (1928) describe la especie Arctodus floridanus, considerandola intermedia
entre Arctodus y Tremarctos ornatus Desde su punto de vista Arctodus incluye las
especies A. pristinus, A. haplodony A. floridanus. Considera que € género Arctotherium
esvalido paralas especies de Américadel Sur siguiendo € criterio de Kraglievich (1926).

Matthew (1929) identifica erréneamente @ tipo de Arctotherium angustidens como

A. bonariense.

Rusconi (1932) describe una hemimandibula derecha (N° 399 col. Rusconi) halada
en las excavaciones del subterraneo Lacroze en la Ciudad de Buenos Aires proveniente del
Ensenadense y la incluye en la especie Arctotherium angustidens. El autor escribe
Arctotherium? angustidens en la explicacion de las figuras, pero no en € texto y

respecto no brinda ninguna explicacion

Es interesante sefidar que € autor sugiere que P. tarijensis, P. wingel y A.
bonaerensis muestran caracteres que los vinculan remotamente con Pararctotherium

enectum.

Cita A. bonaerensis Gervais sin detallar a qué materia se refiere, por 1o que se
supone que e refiere d materia tipo MNHN PAM 264 y se lo incluye en la Snonimia de
A. bonariense.

Kraglievich (1934) denomina A. latidens la hemimandibula (BMNH 32916) tipo de
Arctotherium angustidens Bravard que habia sido figurada por Gervais (1873) como parte

de laampliacion de la descripcion de U. bonarienss.

En la p4g. 69 se refiere a A. latidens pero engloba la mandibula tipo de U.
bonariensis Gervais junto a otros materiales que son efectivamente asignables a A.

|atidens.

A continuacion discute las diferencias existentes entre los géneros Arctotherium y

Pararctotherium, defendiendo la validez de ambos.

Describe € premolar de leche de la hemimandibula MACN 8582 lo que

congtituye la primer descripcién de un diente de leche de un Tremarctinae.
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Crea la subespecie Pararctotherium pamparum crassidens sobre la base de una

hemimandibula (MACN 9646), pero no la diagnostica ni la describe, sblo da las medidas.

Por Ultimo expresa que a subgénero Pseudarctotherium Kraglievich 1928
“pertenece e pequefio 0so de las cavernas brasilefias, descrito por Lund y Winge, bajo
el nombre de Ursus brasiliensis Lund € cua es coespecifico con € Arctotherium
wingei Ameghino... Ahora bien: puesto que segun Winge el nombre U. brasiliensis fue
empleado en 1819, por Thumberg para designar a “Galictis vittata’” que es un
mustélido, resulta que U. brasiliensis Lund, esta preocupado por U. brasiliensis
Thumb., y en consecuencia €l oso fésil del Brasil descrito por Lund y Winge, debera
[lamarse Arctotherium (Pseudar ctotherium) wingel” Kraglievich (1934:71).

Rusconi (1936) readliza una lista de los vertebrados fésiles del Piso Ensenadense.
En dla incluye: Arctotherium latidens, A. angustidens, A. candiottii, A. bonaerense
(aclara: Ensenadense? debido a la incertidumbre sobre la procedencia estratigréfica del
material tipo) y Arctotherium (Pseudarctotherium) debilis (aclara Belgranense? y
también Ensenadense refiriéndose a una tibia procedente del Ensenadense que € da a

conocer en 1938 y gue asigna a este taxén basandose en su pequefio tamario).

Rusconi (1938) en primer lugar describe una tibia de peguefio tamario, hallada en €
Ensenadense de los “arrecifes’ dd Rio de La Plata d norte de la estacién Anchorena, y la

asignaa taxon Arctotherium (Pseudar ctotherium) debilis.

Luego discute la identidad de Arctotherium y Pararctotherium como géneros
distintos.

Por ultimo describe un astrégalo procedente de las toscas del Rio de La Plata
perteneciente al Sr. Hennig, asignandolo a Arctotherium? latidens, € signo de
interrogacion luego del género lo utiliza sélo en € titulo, no en las figuras y, como en su
trabgjo de 1932, no justifica su uso.

Kraglievich y C. Ameghino (1940), en su obra postuma “Los Ursidos extinguidos
de Sud América’ realizan una minuciosa revision critica de la literatura cientifica sobre los
Ursidos de Américadel Sur. Hacen notar laimportancia del dimorfismo sexua en tamafio a

la hora de redlizar estudios sisteméticos del grupo.
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Ellos vaidan las especies A. latidens y A. angustidens de Bravard y dicen que
“latidens (debe considerarse) como genotipo de Arctotherium y a angustidens como
genotipo de Arctoidotherium Bravard. Arctotherium comprenderia quizés la especie
bonariensis Gervais, mientras que en Arctoidotherium cabria indicar la gigantesca especie
Candiottii” (Kraglievich y C. Ameghino, 1940: 570). Afirman que Pararctotherium es un
género perfectamente sdlido y distinto a los otros. Invalidan € género Proarctotherium

Ameghino pasandolo a sinonimia de Arctotherium.

Redlizan agunas consideraciones sobre € nimero de especies de 0sos fosiles en
Brasil. Siguiendo € criterio de Lund creen que puede haber més de una especie del grupo.
Validan la especie Ursus major Lund representada por un fragmento de maxilar que
Winge (1895: 35) habia atribuido a U. bonariensis. Proponen cambiar e nombre de U.
brasiliensis por € de U. lundii ya que segiin Winge (1895-96: 84) brasiliensis habia sdo
empleado con anterioridad por Thunberg para designar un mustélido. Disienten con Lund
y Winge sobre laiinclusion de brasiliensis en € género Ursus, sosteniendo que responde
mejor a los caracteres de Pararctotherium también encuentran afinidades entre las

especies de Brasil y Arctotheriumwingei Ameghino de Bolivia

Discrepan con Winge ya que este autor incluye todas las especies de la region
pampeana en la especie A. bonariensis. “El afdn de muchos naturalistas por reducir €
nimero de mamiferos sudamericanos a una 0 muy pocas especies, los ha llevado a
confundir bgjo una denominacion especifica preestablecida a cuantos restos similares
procedian de la region dd Plata, vulnerando la l6gica més elementa en cuanto a
sistemética zooldgica 'y es asi como los animales extinguidos resultaban poseer caracteres
monstruosos y mas anormaidades que los que naturalmente pudieron poseer” (Kraglievich
y C. Ameghino, 1940:582).

Kraglievich y C. Ameghino (1940) culminan su revisién critica de la literatura
cientifica diciendo “Los arctoterios norteamericanos que uno de nosotros estudid
comparativamente con los sudamericanos, revelan pertenecer a un género propio de
caracteres menos especializados que Arctotherium s. str.y Pararctotherium’ (Kraglievich
y C. Ameghino, 1940:583), ya que “Los caracteres ofrecidos por la especie A. sSimum de
Norte América son indudablemente més generdizados que los de las formas pampeanas y

a este respecto cabria suponer que ese anima conservd los caracteres del arquetipo
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arctoterino. La circunstancia de que su Ultimo molar de la mandibula (M3) presente una
configuracion andloga rara entre los arctoterios pampeanos, pero evidente en € |lamado
Proarctotherium vetustum cuya antigiiedad no se conoce exactamente, nos induce a
referirlo provisoriamente a ese género con tanta mayor razon, cuando que |os mencionados
caracteres craneadles en simum corresponden a los de un precursor de los géneros

pampeanos’ (Kraglievich y C. Ameghino, 1940:584).

En la seccidn siguiente ddl trabgjo, Kraglievich y C. Ameghino (1940: 583) pasan a
enumerar y discutir los “ Caracteres craneodentales distintivos de los representantes de la
subfamilia Arctotheriinag’. Aunque en € titulo de la seccién usan d término
Arctotheriinag, a continuacion dicen que “Varias razones pueden degarse a favor de la
separacion de los Arctoterios americanos extinguidos en la subfamilia propia Tremarctinae
que incluye también e género viviente Tremarctos’. Pero en € texto no hacen referenciaa
la razén de haber titulado usando € término Arctotheriinae. Es evidente que € uso dd
término Arctotheriinae en d titulo no es fruto de un error involuntario ya que vuelven a
usarlo al menos cuatro veces més en € Ultimo parrafo de la pagina 584, en € ultimo
parrafo de la pagina 585, en los dos primeros parrafos de la pagina 586 y en la pagina 590
vuelven atitular “ Subdivision genérica de la subfamilia Arctotheriinag’.

En la dltima seccion del trabgjo, Kraglievich y C. Ameghino (1940: 590) pasan a
ocuparse de la “Subdivison genérica de la subfamilia Arctotheriinag’. Excluyen de la
subfamilia a Tremarctos y a Megalarctos yukonensis Lambe (=Arctodus simum),
reconocen en ela cuatro géneros (ya que incluyen Arctodus smum en € género
Proarctotherium): Arctotherium con la especie genotipica A. latidens (en su vison este
género incluye Arctodus pristinus), Arctoidotherium cuya especie genotipica es A.
angustidens (incluyen en este género también A. candiotti), Pararctotherium cuyo
genotipo es P. enectum (incluye también P. pamparum) y Proarctotherium cuya especie
genotipica es P. vetustumeincluyen Arctotherium tarijensis, Arctodus smum y con dudas

Ursus haplodon Cope (= Arctodus pristinus).

Es interesante notar que entre € parafo dedicado a Pararctotherium y
Proarctotherium expresan “La referida pequefia mandibula (MACN 1201) congtituye €
tipo de nuevo género o subgénero Pseudarctotherium, en € que nos parece deben

incluirse los fésiles brasilefios referidos a la especie brasliensis por Winge, asi como
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también la especie Wingei de Ameghino y la especie majus de Lund’ (Kraglievich y C.
Ameghino, 1940:592), no aclarando bajo cua de los géneros colocan a Pseudar ctotherium
en e caso de considerarlo subgénero, por la posicion ddl parrafo se puede pensar que 1o
colocan bgjo Pararctotherium, sin embargo hacia € fina de extenso trabgo aclaran que

se trata de un subgénero de Arctotherium.

En la siguiente seccion del mismo trabgjo Kraglievich y Ameghino (1940) pasan a
ocuparse de larelaciéon entre Tremarctos ornatus 'y lo que dlos llaman Arctotherium s. .
(=Arctodus + Arctotherium). “En contra de la opinién de Cope (1896) nosotros opinamos
con Lydekker (1884) que Tremarctos no es congénere de Arctotherium s. |. A pesar de
ciertas anaogias que parecerian vincularlo, las diferencias créneo dentales y de otras partes
dd esqueleto entre ambos géneros, son mas que suficientes para distinguirlos
genéricamente”. Luego de revisar las diferencias existentes en la morfologia de los molares
superiores e inferiores concluyen “La presencia en ambos géneros del foramen
supracondiloideo humeral ha sido uno de los argumentos invocados para reunirlos en un
mismo grupo, pero esta coincidencia anatdmica pierde valor sistematico existiendo
diferencias tan gpreciables en la dentadura que obligan a separar esos animales en grupos
distintos. Ademés, ese fendmeno o posee Ailuropoda, Hyaenarctos y por exepcion U.
arctos y ad parecer también U. spelaeus, mientras que un himero recogido por su
propietario Sr. Rusconi en los arrecifes de la ribera del Plata, perteneciente a un
arctoterino, y € extremo distal de otro, conservado en € Museo de Buenos Aires carecen
de dicho foramen” (Kraglievich'y C. Ameghino, 1940: 589).

Paula Couto (1943) redescribe € género Arctotherium incluyendo en su sinonimia

Arctodus Leidy y discute sus relaciones con los Ursinae.

Davis (1955) rediza un pormenorizado estudio del aparato masticatorio de T.
ornatus y concluye que hay una profunda fosa premasetérica en la mandibula de T.
ornatus. Unafosa similar esta presente en algunos 0sos fosiles y en perros extintos de la
subfamilia Amphicynodontinae. En T. ornatus la fosa forma una bolsa que extiende €l
vestibulo hacia atrés, la bolsa la forma el musculo buccinador. La morfologia del craneo
comparada con la de Ursus esta adaptada para € aumento de la herbivoria de la funcién
masticatoria. La dieta natural de T. ornatus es herbivora. En los zoolégicos la dieta es

similar a la de otros 0sos. Se sugiere que la fosa en e cuerpo de la mandibula reflga
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oscuras fuerzas modelando la mandibula La arquitectura integra basica de la
mandibula no esta modificada, en ninguna de las formas estudiadas, por la presencia de
la fosa. Se sugiere que e musculo cigoméico mandibular estd4 involucrado en e

desarrollo delafosaen T. ornatus.

Congdera a A. simus una forma predominantemente carnivora y por leos €
predador mas poderoso de la fauna pleistocena de América del Norte. También sugiere que
podria haber sido un predador oportunista de shellfish como fuera sugerido como norma
generd en las especies de América del Sur. Mientras que A. pristinus seria una forma
menos especidlizada y omnivora, mucho mas cercana a tipo primitivo de los
Tremarctinae.

J. L. Kraglievich y Olazabal (1959) en su trabajo sobre |os prociénidos extinguidos
de género Chapalmalania comparan a este con € resto tipo de Pararctotherium

pamparum (MACN 971) debido ala semeanza morfol 6gica entre ambos taxones.

Paula Couto (1960), revisa las publicaciones relacionadas directamente con los
tremarctinos, propone que Arctotherium wingei es sinénimo de Pararctotherium
brasliense. Duda sobre la vdidez de Arctoidotherium, Proarctotherium y de
Pseudarctotherium como género independiente 0 como subgénero de Arctotherium.

Considera sdlo validos a Pararctotheriumy Arctotherium.

Diagnogtica P. brasiliense usando los siguientes caracteres. tamafio peguefio
respecto a P. pamparum, parecido a este, pero con cresta sagita y lambdoidea
relativamente fuertes, M* menos cuadrangular, con  lado lingual més corto y de contorno
redondeado, en los M2 protocono e hipocono muy bajos que cas se confunden con
rugosdades de la mitad lingual de la corona, P14 presentes pequefios y en serie
longitudinal continua, P4 unirradiculado, M; bien diferente de Arctotherium, con
paraconulido separado de protoconido por un profundo surco longitudinal, paracénido

relativamente pequefio.

Kurtén (1966) agrupa a los Ursidae en tres subfamilias: Agritherinae, que contiene
el género basal de Ursidae y de la cua derivarian las otras dos subfamilias, Ursinee y

Tremarctinae. Reconoce tres géneros dentro de Tremarctinae Plionarctos, Arctodus y
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Tremarctos. Considera que Plionarctos puede ser € ancestro de los otros géneros

reconocidos. Incluye en € género Arctodus las especies de Améicade Sur.

Kurtén (1967) reafirma la inclusién de los taxones fésiles de ambos hemisferios en
el género Arctodus (excepto Plionarctosy Tremarctos). Cree que aun cuando no son reales
la gran cantidad de especies descriptas en América del Sur, estas forman un grupo bien
separado de las de América del Norte. Por esta razon sugiere colocar las especies del
hemisferio sur dentro del subgénero Arctotherium, con la excepcion de Arctodus
brasilienss ya que € considera que es una forma intermedia entre Arctodus (formas de

Américadd Norte) y Arctodus (Arctotherium) (formas neotropicales).

Paula Couto (1970) rediza una lista de los mamiferos fosles hdlados en las

cavernas calcareas del vale dd Rio das Vehas, en dlaincluye Arctodus brasiliensis.

Perea y Ubilla (1983) describen un créneo encontrado en la Republica Oriental del
Uruguay, lo atribuyen a Arctodus pamparus. Consideran que, debido a la falta de consenso
entre los distintos autores, debe prescindirse de las categorias subgenéricas. En su
concepcion las especies vaidas para América del Sur son: Arctodus pamparum, Arctodus

brasiliensisy Arctodus bonarienss.

Emdiey Czaplewski (1985) sostienen que Arctodus simus probablemente fuese
ampliamente herbivoro, pero reteniendo la capacidad de romper hueso y que pudo ser
un predador y carrofiero oportunista. Expresan que Arctodus y Ursus usaron estrategias

alimentarias diferentes ya que han sido registrados en simpatria.

Sostienen que aungue Kurtén usd algunas semejanzas (convergencias) del craneo
de A. simus con e de los félidos para sugerir que era un carnivoro activo, esas
caracteristicas pueden estar relacionadas con €l gran tamafio del cuerpo y la reduccién

de los premolares y una comparacion con los félidos es inapropiada.

En la pagina 7 sostienen que e tamafio de la fosa premastérica es demasiado

pequefio para ser un abazon funcional, y que por lo tanto es mas probable que esté
relacionada con la mecanica mandibular. Consideran que la morfologia de los dientes de

A. simus sugieren una dieta herbivoray que esos caracteres de los dientes indican que A.
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simus pudo ser omnivoro o primariamente herbivoro, pero reteniendo la capacidad de

romper hueso.

Perea y Ubilla (1985) describen dos patrones morfolégicos, en los osos de
Argentinay Uruguay, € patron G (grande) correspondiente a Arctotherium y e patron P

(pequefio) correspondiente a Parar ctotherium.

Mones (1985) aclara la cuestion sobre € material tipo de Arctotherium angustidens,

afirmando que se encuentra depositado en é NHM, London.

Mones (1986) redliza una lista de los vertebrados fésiles de América ddl Sur en la

gue incluye a los tremarctinos.

Yerena Ocando (1987) en su tesis doctora recopila los datos disponibles sobre la
distribucién de T. ornatus y de forma muy escueta enumera agunos registros de
Arctotherium. Pero o mas importante es que cita un registro de A. brasiliense para

Venezuela. El material en cuestion fue asignado a ese taxdn por Omar Linares.

Gillette y Madsen (1992) expresan que la presencia de A. simus en “hot springs
Mamoth site of south dakota’ indica la aimentacion oportunista en las carcasas de

mamuts, y a é se atribuyen marcas en huesos y la desarticulacion de los esqueletos.

Berman (1994) en su trabgjo de tesis doctord, incluye las especies de América del
Sur en @ género Arctodus y reconoce dos subgéneros. Arctodus (Pararctotherium) paralas
formas de menor tamafio y Arctodus (Arctotherium) para las de tamafio grande. Las
especi es reconocidas para sedimentos del Pleistoceno de la Provincia de Buenos Aires son:
(1) Arctodus (Arctotherium) bonariensis (Gervais, 1852), €) Arctodus (Arctotherium)
angustidens (Bravard, in Gervais y Ameghino, 1880), (3) Arctodus (Arctotherium)
candiotti (Ameghino, 1916b), todas estas para la Edad Ensenadense; (4) Arctodus
(Pararctotherium) enectum (Ameghino, 1904c) para la Edad Ensenadense y Bonaerense;
(5) Arctodus (Arctotherium) pamparum (Ameghino, 1904c), para la Edad Lujanense. La
especie Arctotherium vetustum Ameghino, 1885, fue considerada por Berman como una

especie indeterminada de Arctodus (Pararctotherium).
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Utiliza para diferenciar a Arctotherium de Pararctotherium esencidmente los

mismos caracteres ya usados por Pereay Ubilla (1985).

Zhangy Ryder (1994) analizan las relaciones filogenéticas de los Ursidae actuaes a
partir de datos de secuencias de ADN mitocondrial. Los resultados por ellos obtenidos

indican que € antecesor de T. ornatusfue €l primero en divergir del tronco de los Ursidae.

Trajanoy Ferrarezzi (1994) redizan un andisis filogenético de algunos taxones de
la subfamilia Tremarctinae. Sobre la base de sus resultados elevan nuevamente
Arctotherium a la categoria de género para las formas sudamericanas, reconociendo los
subgéneros Arctotherium (Arctotherium) y A. (Pararctotherium) para las formas de
tamafio grande y pequefio respectivamente. Asi @ género Arctodus incluye sdlo a las

especies de Amé&ricaded Norte.

Estos autores acuerdan con la propuesta de Kraglievich (1926) sobre la posibilidad
de dos eventos de dispersion distintos desde América del Norte hacia América del Sur para
explicar e origen de las especies sudamericanas. Opinan que un sdlo evento de dispersion
es necesario para explicar e origen de Arctotherium. Por lo tanto los subclados
Arctotherium (Arctotherium) y A. (Pararctotherium) son mas parsimoniosamente
explicados como originados y diferenciados en América del Sur, luego del establecimiento
de un ancestro comin en € continente. Otra explicacion posible para € origen de estos
taxones (se refieren a Arctodus y Arctotherium) es la hipétesis de que € ancestro estuviera
ampliamente distribuido en los dos continentes y que un subsecuente evento de vicariancia
fuera @ responsable del aidamiento y diferenciacion de los géneros Arctodus y
Arctotherium respectivamente en América del Norte 'y del Sur. La distribucién geogréfica
de las especies sudamericanas y norteamericanas de Tremarctos presenta un problema
similar. El conocimiento actual de la filogenia'y zoogeografia de los Tremarctinae aparece
como insuficiente para sostener hipétesis especificas sobre € centro de origen de la
subfamilia y sus géneros o para decidir entre € rol de la dispersion o vicariancia en la

historia evol utiva de estos 0sos.

Cartelle (1994) en su libro sobre los mamiferos fosiles de Minas Gerais publica una

fotografia de un craneo y una mandibula en la pagina 90, identificados como P.
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bradsliense. La mandibula pertence efectivamente a ese taxon, pero € créneo

probablemente pertenezca a Arctotherium vetustum.

Emdlie (1995) describe nuevos restos de A. pristinus y observa no solo dimorfismo
sexua en tamafio sino también diferencias morfologicas que probablemente representen
variaciones temporales y geograficas.

Talbot y Shields (1996) realizan un andlisis filogenético de ocho especies de
Ursidae actuales, utilizando secuencias completas de tres genes mitocondriales y
concluyen que Tremarctos 'y Ailuropoda son los géneros basales de la radiacion de los

Ursidae.

Cartelle (1998) describe nuevos restos fosiles de Arctotherium brasiliense;
considera que las especies fosiles registradas en América del Sur deben ser incluidas en €

género Arctotherium. Realiza una nueva diagnosis del género y de la especie.

Perea y Ubilla (1998) incluyen nuevamente a Arctotherium como subgénero de

Arctodus y elevan aPararctotherium ala categoria de género.

Soibelzon y Bond (1998) realizan una revision sobre las especies de tremarctinos
registrados en América del Sur. Aclaran que s bien en Tremarctosy Arctodus la fosa
premasetérica se encuentra bien desarrollada, en las formas registradas en América del
Sur esta reducida o ausente, contribuyendo, de esta forma, a subsanar un error que se
repetia desde los primeros trabajos sobre los tremarctinos. Conocer e estado de este
caracter es de gran importancia ya que es uno de los mas utilizados en la definicion de

la subfamilia Tremarctinae.

Siguiendo € criterio de Trgjano y Ferrarezzi (1994) incluyen las especies bagjo e
género Arctotherium con los subgéneros Arctotherium (Arctotherium) y Arctotherium
(Pararctotherium). Reconocen las especies A. (A.) angustidens, A. (A.) candiotti, A. (A.)
bonariensis, A. (P.) pamparumy A. (P.) enectum. Alertan sobre la dudosa procedencia
estratigrafica del tipo de A. (A.) bonariensis y sobre la posibilidad de que algunos de los
materiales asignados a esta especie pertenezcan a otras.
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Farifia et al. (1998) realizan estimaciones de masa corporal de distintos
elementos de la megafauna del Lujanense s. |. Entre otros estiman la masa de Arctodus
bonaerense utilizando, segun los autores, medidas de crdneo y del M; del resto MACN
9645 (numero que en realidad corresponde a varios huesos del miembro posterior de un
gemplar de Arctotherium sp.). La evidencia disponible lleva a pensar que en realidad
utilizaron la hemimandibula MACN 9646 tipo de Pararctotherium pamparum

crassidens y e craneo MACN 971 tipo de Pararctotherium pamparum.

Soibelzon et al. (1999) como parte de |os resultados de estudios bioestratigréficos en
el rio Arrecifes (provincia de Bs. As.), asignan a Bonaerense tres restos fésiles (MLP 10-
7, 10-71 y 10-21) de A. vetustum, pertenecientes a distintas especies y que carecian de
procedencia estratigrafica.

Soibelzon y Soibelzon (1999) dan a conocer un nuevo resto fosil de Arctotherium

bonariensis proveniente del Ensenadense de Mar del Sur (Buenos Aires).

Soibelzon (2000) da a conocer nuevos caracteres que permiten reconocer la validez
del género Pararctotherium y propone la identidad de Arctotherium como un género
separado de Arctodus. Demuestra que la fosa premasetérica se encuentra reducida o

ausente en Arctotherium.

Soibelzon et al. (2000) revisan € tipo de Ursus bonariensis Gervais, 1852 (MNHN
PAM 264) y demuestran que € tipo corresponde a género Pararctotherium y no
Arctotherium. Creen que € resto en cuestion es indiferenciable del tipo de P. enectum
Ameghino 1904c (especie genotipica) y que de esta manera P. bonariensis nov. comb.
tiene prioridad sobre P. enectum. También aclaran que la procedencia estratigréfica del
materia tipo es Lujanense s. |. y no Ensenadense, como se creia hasta e momento,

basdndose en las notas dejadas por € descubridor original, F.J. Mufiiz.

Carlini y Tonni (2000) en su libro sobre los mamiferos fosiles dd Paraguay

incluyen un capitulo dedicado a Pararctotherium.

Ruiz-Gar cia (2000) realiza un estudio sobre la variabilidad genéticade T. ornatusy
sostiene que esta especie se habria separado de la linea basal representada por Ursus hace

unos 12 Ma.
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Soibelzon, Tonni y Bond (2001) realizan un pormenorizado andisis de las
procedencia edtratigrafica de los distintos materiales de A. latidens concluyendo que €
taxdn es un elemento conspicuo de la Biozona de Tolypeutes pampaeus y gque su biocrén

se extiende desde menos de 1,76 Ma (cron C1r2r) amenos de 0,78 (base del cron C1n).

Soibelzon, Ida y Dondas (2001) dan a conocer e hallazgo de tres esqueletos
asociados de A. latidens, una hembra y sus dos crias. Esta es la primera noticia sobre €
hallazgo de varios individuos asociados para la subfamilia Tremarctinae tanto en

Américadel Sur como del Norte.
|.4. Objetivos
Generd

Readlizar un estudio sistemético, filogenético y paleoecoldgico sobre las especies

de Ursidae Tremarctinae del Pleistoceno de la Argentina.
Particul ares:
1) Describir y analizar los diversos materiales, especialmente agquellos inéditos.

2) Redizar un andlisis filogenético de las distintas especies registradas en

Argentina.

3) Evauar las relaciones filogenéticas entre las especies de América del Norte y
del Sur, un aspecto sumamente significativo en lo que hace a la historia de los distintos
grupos de mamiferos que participaron del denominado “Gran Intercambio Bidtico

Americano” durante el Plioceno y Pleistoceno.

4) Revisar la procedencia estratigrafica de los gjemplares colectados, con un
refinamiento de los aspectos bioestratigraficos, a fin de contar con un adecuado marco

tempora de lafilogenia de estos Ursidos.
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|.5. Hipétesis

1) Las relaciones filogenéticas entre los taxones de América del Sur y del Norte
judtifican su separacion genérica, contra lo propuesto entre otros por Kurtén (1967),
Berman (1994) y Pereay Ubilla (1998).

2) Ladiversidad especifica en € Pleistoceno de la Argentina es menor a la propuesta

por los distintos autores que se han ocupado del tema.

3) Existié un reemplazo a fines del Ensenadense entre las especies Arctotherium

latidensy A. vetustum, A. tarijensey A. bonariense.

4) Los osos de mayor tamafno (Arctotherium latidens) fueron frecuentes en los
ambientes célidos y humedos del Ensenadense. Por e contrario, los osos de tamafio
mediano y pequefio (A. vetustum, A. tarijensey A. bonariense) fueron relativamente

frecuentes bajo condiciones més &idasy frias durante €l Bonaerense y L ujanense.

5) Las especies de Arctotherium eran de habitos omnivoros, aunque A. latidens
presenta caracteres hipocarnivoros y las especies del Bonaerense y Lujanense més

carnivoros.

|.6. Abreviaturas

Repositorios

AMNH: American Museum of Natural History, Estados Unidos de América.

AMNH F: Frick Laboratory, American Museum of Natural History, Estados Unidos de
América.

BMNH: Natura History Museum, London, Inglaterra.

GALY: Coleccion del Grupo de Arqueologia del Liceo de Young, departamento de Rio
Negro, Republica Oriental del Uruguay.

GP: Coleccion del Museu Paulista, Universidad de San Pablo, San Pablo, Brazil.
CM : Carnegie Museum, Estados Unidos de América

FLMNH: Florida Museum of Natural History, Estados Unidos de América.
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IGC: Ingtituto de Geociencias de la Universdad Federa de Minas Gerais, Belo
Horizonte, Brazil.

LACAM : Los Angeles County Museum, Estados Unidos de América.

MACN: Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia’, Buenos
Aires, Republica Argentina.

MACN zool: Coleccion del Dpto. de Mastozoologia del MACN, Republica Argentina.
MCA: Museo Carlos Ameghino, Mercedes, Republica Argentina.
MHJ: Museo Histérico de Junin, Republica Argentina.

MHN: Museu de Historia Natura de la Universidad Federal de Minas Gerais, Belo
Horizonte, Brazil

MLP: Coleccién del Departamento Cientifico Paleontologia de Vertebrados, Museo de
La Plata, Republica Argentina.

MLP (DZV): Coleccién del Departamento Cientifico Zoologia de Vertebrados, Museo
de La Plata, Republica Argentina.

MMCN: Museo Municipa de Ciencias Naturales “Monte Hermoso”, Republica
Argentina.

MM M P: Museo Municipa de Mar del Plata"Lorenzo Scaglia’', Republica Argentina.
MM PH : Museo Municipa “Punta Hermengo”, Miramar, Republica Argentina.

MNHN PAM: Museum National d’'Histoire Naturelle, Paris. Coleccion del Pampeano,
Francia.

M PV : Museo Paleontol égico de Valencia, Espafia.

M ST: Museo “ Suefio del Tano”, San Pedro, Republica Argentina.

PMUZ: Pal&ontologische Institut und Museum der Universitat Zirich, Suiza.
UF: Florida University, Estados Unidos de América.

UMAG: Universidad de Magallanes, Chile.

UZM : Zoologica Museum, University of Copenhagen.

Dientes:.

13: incisivos superiores 1, 2y 3. M ¥2: molares superiores 1y 2.

P4 premolares superiores 1, 2, 3y 4. l1.3: incisivosinferiores 1, 2y 3.
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P1-4: premolaresinferiores 1, 2, 3y 4.
M1.3: molaresinferiores 1, 2y 3.

DI¥3: incisivos superiores de leche 1, 2
y 3.

DPY*: molariformes superiores de leche
1,2, 3yA4.

dl1-3: incisivos inferiores de leche 1, 2y
3.

dPi.4: molariformes inferiores de leche
1,2,3y4
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Cuspides principales de los dientes yugales

Ca: cuspides accsesorias
En: entoconido

Hyp: hypocono

Hypd: hypoconido

Me: metacono

M ed: metaconido

Pa: paracono

Pad: paraconido

Pro: protocono

Prod: protoconido
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Il.METODOS

I1.1. Dela Revision Sistematica y Descripcion de los taxones

I1.1.1. Pasos seguidos dur ante la realizacion del presente trabajo.
a) Recopilacion bibliogréfica.

b) Busqueda de restos fosiles en los museos y colecciones particulares de la
provincia de Buenos Aires (GALY; MACN; MCA; MHJ;, MLP; MMCN; MMMP,
MMPH; MST y otras colecciones particulares). De esta forma se consiguieron mas de
120 gjemplares, de los cuales aproximadamente solo el 15 % habia sido estudiado

previamente.

c) Estudio de los materiales tipo de “A. angustidens’, A. bonariensey A. brasiliense
gue se encuentran depositados en instituciones extranjeras (BMNH, MHNPy UZM
respectivamente).

d) Estudio de los materiales tipo y de gran cantidad de restos fosiles de las especies
registradas en América del Norte, depositadosen el AMNH y FLMNH.

€) Busgueday preparacion de nuevos materiales.

f) Realizacion de estudios anatémicos que permitieron comprender la diversidad y
variabilidad del grupo.

g) Formacion de un criterio propio para agrupar 10s restos estudiados en especies.
h) Contrastacion y comprension de los esquemas sisteméticos previos.
i) Interpretacion y presentacion de los resultados.

Las diagnosis de los distintos taxones son € resultado de la combinacion de
caracteres singpomorficos, apomorficos y plesiomorficosy por ende no son diagnosis
cladisticas edtrictas. Todos los taxones han sido rediagnosticados, en gran medida, sobre

|a base de nuevos caracteres.
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La nomenclatura utilizada en la descripcion del craneo, mandibulay dientes
definitivos (Fig. 11.1) ha sido tomada de Torres (1988). Existen descripciones previas
pormenorizadas del crdneo de los Ursidos (e.g. Davis, 1964; Torres, 1988) y de
Arctotherium (e.g. Kraglievich y Ameghino, 1940; Berman, 1994), por esta razén, en

este trabajo se describen las particul aridades observadas en cada especie.

Para la descripcion de los dientes deciduos se adoptd la nomenclatura utilizada
por Koby (1952), Radulescu y Samson (1959), Terzea (1969) y Torres (1988).

Cuando fue posible, se le asigné una edad relativa a cada resto. Se consideraron
cuatro edades relativas, que fueron definidas sobre la base del desgaste de las cuspides
de las coronas de los molares. Se consideran “juveniles’ alos individuos con dientes de
leche y alos que no presentan indicios de desgaste en sus molares. Los individuos que
presentan desgaste sdlo en el apice de las clspides més atas son considerados “ adultos
jovenes’; cuando el desgaste afecta a todas las cuspides principales |os individuos son
considerados “adultos’ y “adultos seniles’ aquellos individuos cuyas coronas se
encuentran arrasadas por el desgaste.

Para e examen de |os caracteres morfol 6gicos se utilizd, cuando fue necesario, una
lupa binocular marca Leica (hasta 4 X). Las medidas fueron tomadas con calibre mecanico

(V1S) con una aproximacion de 0.1 mm.

L os estudios morfol égicos de todos | os taxones (incluidos los de Américadel Norte)
han sido realizados sobre restos fésiles, ninguno sdlo sobre figuras publicadas por otros

autores.
[1.1.2. Medidas relevadas sobre los restos fosiles

Créneo v series dentarias superiores:

ABIO: ancho maximo de la frente, tomada entre los bordes internos de las orbitas. (ver
Fig. 11.3).

AC: ancho maximo entre los bordes externos de los arcos cigométicos (ver Fig. 11.3).
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AFG: ancho méaximo de la fosa glenoidea, tomado desde € borde proximal de la fosa

hasta @ limite distal de la carillaarticular.

APEC: ancho maximo del paladar entre los bordes externos de los caninos superiores
derecho e izquierdo (ver Fig. 11.3).

APEM1: ancho méximo del paladar entre los bordes externos de los Mt derecho e
izquierdo (ver Fig. 11.3).

APEM?2: ancho méximo del paladar entre los bordes externos de los M derecho e
izquierdo (ver Fig. 11.3).

APIC: ancho maximo del paladar entre los bordes internos de los caninos superiores
derecho e izquierdo (ver Fig. 11.3).

APIM1: ancho méximo del paladar entre los bordes internos de los Mt derecho e

izquierdo (ver Fig. 11.3).

APIM2: ancho méaximo del paladar entre los bordes internos de los M derecho e

izquierdo (ver Fig. 11.3).
APP: ancho méaximo de la frente, tomada entre |os procesos postorbitales (ver Fig. 11.3).
DCP4: distancia entre el borde posterior del canino superior y el anterior del P*.
DHON: didmetro horizontal del orificio nasal (ver Fig. 11.3) .
DVON: didmetro vertical del orifico nasal (ver Fig. 11.3).
LBL C: longitud buco labia del canino superior, tomada a nivel de la base de la corona
LBL M1m: longitud buco labial del M* anivel del metacono (ver Fig. 1.1).
LBL M1p: longitud buco labia del M* anivel del paracono (ver Fig. I.1).
LBL M2: longitud méxima buco labial del M? (ver Fig. 1.1).

LBL M2t: longitud buco labial del talén del M? (ver Fig. 1.1).



Il. METODOS 36

LCB: longitud condilo basal (ver Fig. 11.3).

LMD M 1: longitud mesio distal del M* (ver Fig. 11.2).

LMD M2: longitud mesio distal del M? (ver Fig. 11.2).

LMD P4: longitud méaxima mesio distal del P* (ver Fig. 11.2).

LP: longitud del paladar, tomada desde €l borde medio anterior de los premaxilares
hasta el borde medio posterior del paladar (ver Fig. 11.3).

LPM2: longitud del paladar, tomada desde una linea imaginaria que une los bordes
posteriores de los M? izquierdo y derecho hasta el borde medioposterior del paladar

(ver Fig. 11.3).

LPM : longitud de la serie premolar-molar superior tomada desde e borde mesial del P*
hasta el borde distal del talon del M2,

L P4M 1: longitud de P*+M*, tomada desde el borde mesial del P* hasta el distal del M.

L P4M 2: longitud de P*+M*+M?, tomada desde el borde mesial del P* hasta el distal del
talon del M2,

LSM : longitud de la serie molar superior, tomada desde e borde mesial del M* hasta el
distal del talon del M2,

L SP: longitud de la serie premolar superior, tomada desde el borde mesial del P* hasta
el borde distal del P*.

Mandibulas y series dentarias inferiores

ARA: dtura de la rama ascendente (ver Fig. 11.4).
ARH ml: altura de larama horizontal anivel del M (ver Fig. 11.4).
ARH m2: dturade larama horizontal anivel del M, (ver Fig. 11.4).

ARH p1-3: dturade larama horizontal a nivel delos Py.3 (ver Fig. 11.4).
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ARH p4: dturade larama horizontal anivel del P4 (ver Fig. 11.4).

Dcml: distancia entre e borde distal del canino inferior y el borde mesial del M.
DTC: diametro transversal del condilo (ver Fig. 11.3).

DVC: didmetro vertical del condilo (ver Fig. 11.3).

ERH m1: espesor de larama horizontal anivel del M1 (ver Fig. 11.3).

ERH m2: espesor de larama horizontal anivel del M, (ver Fig. 11.3).

ERH p4: espesor de larama horizonta anivel del P, (ver Fig. 11.3).

LBL c: longitud buco labia del canino inferior, tomada a nivel de la base de la corona.
LBL m1: longitud buco labia del M3 anivel del protoconido (ver Fig. 1.1).

LBL mit: longitud buco labia del M; anivel del talénido (ver Fig. 1.1).

LBL m2: longitud buco labial del M2 a nivel de protcénido y metaconido (ver Fig. I.1).
LBL m2t: longitud buco labia del M, anivel del talénido (ver Fig. 1.1).

LBL m3: longitud buco labia del M3 (ver Fig. 1.1).

LCBc: longitud desde el condilo hasta el borde anterior del canino inferior (ver Fig.
11.2).

Lcm3: longitud desde el borde anterior del canino inferior hasta el borde distal del M3,
LCS: longitud condilo sinfisaria (ver Fig. 11.2).

LMD ml: longitud mesio distal del M, (ver Fig. 1.1).

LMD m2: longitud mesio distal del M, (ver Fig. 1.1).

LMD m3: longitud mesio distal del M3 (ver Fig. 1.1).

LMD p4: longitud mesio distal del P4 (ver Fig. 1.1).
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L p4m3: longitud de Ps+M1.3. Tomada desde el borde mesial del P, hasta e borde distal
del Ms.

LSm: longitud de la serie molar inferior; tomada desde & borde mesial del M; hasta el
borde distal del M.

VFP: volumen de la fosa premasetérica. El volumen de la fosa fue estimado rellenando
la cavidad con plastilina, la superficie fue emparejada con una regla usando como guias
el borde superior e inferior de la rama mandibular, luego la plastilina fue retirada y
sumergida en agua dentro de una probeta graduada donde se midié e volumen del

liquido desplazado.
I1.2. Del Andlisis Filogenético

Seredlizaun andlisis cladistico con €l fin de determinar las relaciones entre los
taxones terminales de la subfamilia Tremarctinae. La monofilia de este grupo fue
establecida por Trgano y Ferrarezzi (1994).

La metodol ogia denominada cladismo o sistemética filogenética permite obtener
una jerarquia de grupos naturales sobre la base de las relaciones de parentesco (Hennig,
1950, 1966).

El cladismo parte de la premisa de que la similitud global entre los taxones no
necesariamente indica relaciones de parentesco, ya que |os taxones pueden asemejarse

entre si y no compartir un ancestro coman mas proximo.
L os pasos a seguir en un andlisis cladistico son:
Seleccion de los taxones
Seleccidn de los caracteres
Polarizacion y codificacion de los caracteres

Construccion del cladogramals
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Como paso adicional se realiz6 una evaluacion del soporte de los clados del
abol.

Enlosincisos|l.2.1 all.2.5 de este capitulo se desarrollaran los items arriba

mencionados, a continuacion se presenta una breve sintesis.

Se utilizaron 11 taxones en este andlisis. uno constituye € grupo externo
(“outgroup”) y los otros diez congtituyen e grupo interno (“ingroup”) formado por

todos los Tremarctinae (ver inciso 11.2.1).

Se anadlizaron un total de 44 caracteres (ver inciso 11.2.2 para su descripcion
detallada). Estos corresponden a: 14 caracteres craneanos, 2 caracteres mandibulares, 27
dentarios y uno postcraneano. Para su polarizacion se utilizé € método del outgroup
(Watrous y Wheeler, 1981). De los 44 caracteres 31 son binarios y 13 multiestado, dos
caracteres presentan estados polimérficos. La matriz de datos resultante se presenta en
laTABLA 1 (verinciso 11.2.3).

El andlisis de la matriz de datos se realiz6 mediante la aplicacién de un agoritmo
de smplicidad (“parsimony”) (Crisci, 1982). Se realizaron dos tipos de andisis de
parsimonia. bgjo pesos iguales mediante la aplicacion del programa NONA 2.0
(Goloboff, 1998) y bajo pesos implicados (Goloboff, 1993) mediante € programa
Pewee (Goloboff, 1998); en ambos casos se utilizé un algoritmo de busqueda exacto
(verinciso 11.3.4).

Dos de los caracteres utilizados presentaron polimorfismos (31 y 32); los
programas NONA y Piwee permiten e andlisis de caracteres multiestado con la

restriccion de que son considerados no aditivos durante €l andlisis.

Adicionamente se aplicé € método de “Bremer support” (Bremer, 1994) con €l

objetivo de evaluar la confianza de los datos (ver inciso 11.2.5).
[1.2.1. Taxones

a) Grupo interno (“ingroup”)
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Se toma como “ingroup” alos Tremarctinae considerando como terminales para el
andisis a once taxones. Plionarctos, Tremarctos floridanus, T. ornatus, Arctodus
pristinus, A. simum, Arctotherium vetustum, A. brasiliense, A. latidens, A. bonariense y

A. tarijense.
b) Grupo externo (“outgroup”)

Se optd por Ursus americanus ya gue este taxén se ubica por fuera del nodo del
“ingroup” en hipotesis filogenéticas previas; presenta caracteres comparables con los
aqui analizados y por otra parte hay suficiente cantidad de material en colecciones

accesibles en la Republica Argentina.

Aunque fue sugerido que algun taxén de Agriotherinae es e grupo hermano de los
Tremarctinae (Kurtén, 1967), no se incluyen en este andlisis debido a la imposibilidad
de relevar la mayoria de los caracteres considerados, dada la naturaleza fragmentaria del
material conocido y € escaso acuerdo sobre la sistemética del grupo, cuestion que

escapa a los objetivos de este trabgjo.

NOTA: En las paginas siguientes se utilizara e nombre “o0sos de rostro corto”,
traduccion textual de “short-faced bears’ (sensu Kurtén, 1967) a referirse al clado
formado por Arctodus + Arctotherium.

I1.2.2. Analisisde Caracteres

Caracteres utilizados en €l presente analisis

0. Tamafio absoluto del créneo: 0= pequefio; 1= mediano; 2= grande.
1. Longitud del rostro: 0= largo; 1= corto.

Merriam y Stock (1925), Kurtén (1967), Trgano y Ferrarezzi (1994) y Pereay Ubilla
(1983) caracterizan a los Tremarctinae por presentar € rostro corto y ancho, en

contraste con € rostro largo y angosto de los Ursinae.
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A Plionarctos se le asigna € estado 1, aungue no se conoce ninglin craneo completo
del taxdn, ya que presenta los primeros tres premolares superiores dispuestos en

tridngulo por lo que seinfiere el acortamiento del rostro.

2. Desarrollo de la cresta sagital: 0= poco desarrollada; 1= desarrollo medio; 2= muy
desarrollada.

El desarrollo de la cresta sagital en los mamiferos estd muy relacionado con laedad y €
sexo de cada individuo dentro de una misma especie. Se ha observado que en U.
americanus la cresta sagital esta poco desarrolladay restringida a la region posterior del
craneo en d punto de contacto con la cresta lambdoidea y |a cresta occipital, y hacia la
region anterior sdlo se observan dos marcas de inserciones musculares sobre los
parietales a ambos lados dd plano sagitad. Dentro de los Tremarctinae la cresta sagita
siempre es mas importante, acanzando mayor desarrollo en las especies Arctodus simus
y Arctotherium latidens.

3. Cgacraneana: 0= globosa; 1= estrecha
4. Cantidad de foramenes anteorbitarios: O= uno; 1= dos o tres.

Merriam y Stock (1925) separan a los Tremarctinae de los Ursinae por la presencia
general de més de un foramen infraorbital, pero durante € presente estudio se
observé que Tremarctos, Arctodus pristinusy Arctotherium brasiliense presentaban

un solo foramen infraorbitario.
5. Borde interno de la 6rbita: O= redondeado; 1= recto.

6. Forma de los arcos cigométicos en vista dorsal: 0= pegados a craneo; 1= sobresalientes

con € angulo posterior pronunciado.

7. Desembocadura, en la region esfenoidal, del foramen redondo y del canal

aliesfenoideo: 0= confluente; 1= independiente.

El canal aliesfenoideo esta presente en todos los Ursidae (Wyss and Flynn, 1993). No
se han encontrado datos en la bibliografia sobre la constancia de la ocurrencia en los

Ursidae del foramen rotundo, pero en todos los materiales examinados tanto de
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Tremarctinae como de Ursinae, la presencia del foramen rotundo es constante.
Kraglievich y Ameghino (1940) y Merriam y Stock (1925) hacen notar que en los
Ursinag, asi como en Tremarctos, € cana aiesfenoideo y el foramen rotundo
confluyen, antes de alcanzar e exterior del craneo, en un canal aiesfenoideo +
rotundo (o mismo sucede en |as especies de Arctodus), pero que en Pararctotherium

(=A. tarijensey A. bonariense) ambos conductos emergen independientemente.

Seglin Paula Couto (1960: 22) no hay canal aliesfenoideo en A. brasiliense y el
rotundo esta bien desarrollado, pero Trajano y Ferrarezzi (1994) sostienen que en A.
brasiliense ambos estan presentes y se abren independientemente en la region
esfenoidal.

No se posee informacion sobre el caracter en A. vetustum debido a que € Unico

craneo de la especie se encuentra roto en esta zona.
8. Bullas timpanicas: 0= planas; 1= globosas.

Este caracter fue usado por Perea 'y Ubilla (1985) para caracterizar los dos patrones
(grande y pequefio) que segun ellos se corresponden con los géneros Arctotherium
(=A. latidens) y Pararctotherium (=A. tarijensey A. bonariense) de América del Sur.
Dentro de los Ursidae actuales no se han encontrado casos de bulas timpanicas
globosas, siendo un caracter exclusivo de A. vetustum, A. brasiliense, A. tarijense y

A. bonariense al menos entre los Tremarctinae.
9. NUmero de foramenes incisivos; 0= dos; 1= tres.

Los Ursinae presentan dos foramenes incisivos de tamafio semejante, en laregion
palatal de los premaxilares. Se desarrollan uno a lado del otro a ambos lados de la
sutura entre los premaxilares. En algunos Ursinae y en todos los Tremarctinae se
desarrollan tres, de los cuales € tercero es posterior a los dos primeros y de tamafio
variable (Merriam y Stock, 1925). No se conoce el paladar de Plionarctos por lo que
este carécter es incomparable para €l taxon. En Ailuropoda se desarrolla un tercer

foramen en la misma posicion, homologable a de los tremarctinos.
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10. Distancia desde @ borde posterior del avéolo del canino superior hasta € borde
anterior del P* comparada con lalongitud mesiodistal del P*: 0= distancia entre el canino y
el P* mayor que la longitud mesiodistal del P*; 1= distancia entre @ canino 'y & P* menor
que lalongitud mesiodistal del P*.

En los Ursinae la distancia entre e canino superior y @ P* es sempre mayor que la
longitud del P*. Para los Tremarctinae Kraglievich (1926) demostré que “en la serie
norteamericana la distancia desde e borde posterior del canino hasta € anterior del P
(espacio ocupado por los tres primeros premolares) es proporcionamente mucho mayor
gque en las especies de la serie audral, vale decir, que € rostro de los arctoterios
norteamericanos es més largo y més aproximado a de los Ursidos tipicos que € de los
nuestros’ y que “...en las especies boreales la longitud del P es constantemente inferior
que la del espacio ocupado por los P32, ocurriendo lo contrario en los animales de la serie
austral”.

Es interesante sefidar que Plionarctos presenta € mismo estado del carécter que
Arctotherium.

11. Formadel contorno de la escotadura postpalatina: 0= en forma de U; 1=en forma de
V.

La forma del contorno de la escotadura postpalatina es variable dentro de los
Ursidae. Pereay Ubilla (1985) distinguen dos morfologias que utilizan para caracterizar al
patrén grande (Arctotherium latidens) (borde posterior del paladar en forma de V) y d
pequefio (Arctotheriumtarijense y A. bonariense) (en forma de U). En cuanto a resto de
los Tremarctinae, Tremarctos, Arctodus pristinusy Arctotherium brasiliense presentan la
escotadura postpalatina en U, mientras que en A. simus la escotadura tiene forma de V.
Este caracter no es comparable para Plionarctos debido a la imposibilidad de relevarlo
debido a que no se conoce ningln resto de craneo excepto agun fragmento de maxilar. En

los Ursinae se presentan ambas posibilidades.

12. Extension del margen posterior del paladar por detras del borde distal de los M?: 0=
media; 1= muy grande; 2= pequefia.
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Kraglievich (1926) enuncia este carécter como diagndstico de Pararctotherium
(=Arctotheriumtarijensey A. bonariense) y expresa“... € paladar termina a nivel de
los Ultimos molares y no bastante atrés de ellos, como ocurre en Arctotherium s. str.
(=A. latidens) y en las especies norteamericanas emparentadas’. Otros autores como
Pereay Ubilla (1985), Trajano y Ferrarezzi (1994) y Soibelzon (2000) han utilizado
también este carécter como diagnéstico de Pararctotherium (A. tarijense, A.
bonariense y A. brasiliense). El estudio realizado revelé que Arctodus simus es la
especie donde el paladar se extiende en mayor medida por detras de los Ultimos
molares superiores, en situacion intermedia se encuentran A. pristinus, Tremarctos,
Arctotherium latidens y U. americanus, mientras que € grado maximo de
acortamiento se alcanza en Arctotherium tarijense, A. brasiliensey A. vetustum. El
carécter no es comparable para Plionarctosy A. bonariense ya que no se conoce €l
craneo del primero y los dos craneos conocidos del segundo se encuentran rotos en

esa zona.
13. Escotadura sobre el borde dorsal del foramen magno: 0= presente; 1= ausente.

La presencia de una escotadura mas o menos desarrollada sobre € borde dorsal del
foramen magno, es un cardcter de presencia variable en los mamiferos y
probablemente no tenga ningun significado funcional. Dentro de los Ursidae, se
presenta en forma constante en los Ursinae, pero dentro de los Tremarctinae solo esta
siempre presente en Tremarctos, Arctodus, Arctotherium brasiliensey A. vetustum;

nunca se desarrollaen A. latidens, A. tarijense y A. bonariense.

14. Presenciay desarrollo de la fosa premasetérica: 0= ausente; 1= presente y reducida;

2= presente y bien desarrollada.

La presencia de una fosa premasetérica en la cara externa de la mandibula fue uno de
los caracteres usados tradicionamente en la definicion de la subfamilia Tremarctinae
(Merriam y Stock, 1925; Berman 1994; Trgjano y Ferrarezzi 1994, Perea 'y Ubilla
1998). Lafosa premasetérica en Tremarctos ornatus de acuerdo con Davis (1955) es
una gran depresién oval que se desarrolla en la cara lateral externa del cuerpo de la
mandibula, justo por delante de la fosa masetérica y por debajo del dltimo molar.

Esta fosa es mas larga que alta, alcanzando anteriormente el borde posterior del
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talonido del segundo molar. Bgo la fosa, € borde inferior de la rama mandibular
tiene e ancho normal, por lo tanto aunque la fosa premasetérica se extiende en cas
todo el espesor del cuerpo de la mandibula, dejaintacto el borde alveolar por arribay

el borde inferior de la mandibula por debgjo.

Esta descripcion se gjusta perfectamente a lo observado en T. floridanus y las
especies de Arctodus. Pero en los restos mandibulares conocidos de las especies
fosiles registradas en América del Sur, la fosa premasetérica esta reducida o ausente
(Cope, 1896; Ameghino, 1902; Soibelzon y Bond, 1998; Soibelzon, 2000). Esta
altima condicién es la que se observa también en Plionarctos (Tedford y Martin,
2001).

15. Morfologia de la cresta masetérica. 0= convexa hacia € borde mesial de la
mandibula; 1= concava hacia € borde mesia de la mandibula; 2= rectilinea e inclinada
hacia el borde distal de la mandibula, 3= rectilineay perpendicular a ge mesiodistal de

la mandibula.

Dentro de los Carnivora la configuracion primitiva de la cresta masetérica
corresponde a estado 0, todos los Ursnae estudiados mantienen este estado. Las
variaciones que se encuentran en los Tremarctinae podrian estar relacionadas, en principio,

con € mayor o menor grado de desarrollo o la ausencia de una fosa premasetérica.

16. Disposicion de los P2 sobre la arcada maxilar: 0= alineados; 1= subalineados; 2=

dispuestos en tridngulo.

Dentro de los Ursidae los tres primeros premolares superiores (P3) se disponen
comunmente en una linea sobre la arcada maxilar, esta disposicion es la que se
presenta invariablemente en los Ursinae tanto fésiles como actuales, donde también
se observa reduccién en nimero que se interpreta como indicador del grado de
evolucién de la especie en cuestion (Torres, 1988). Entre los Tremarctinae existe una
tendencia a la disposicion en tridngulo de los premolares anteriores a cuarto; en este
caso € P se encuentra reducido en tamafio y ubicado en posicién labial a los P2,
mientras que el P* se ubica cerca del borde mesiolingual del F'. Se cree que existe

una relacion entre el acortamiento del rostro y, por ende, del lugar disponible para la
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implantacién de los P2, En este sentido es interesante remarcar que Plionarctos, el
taxdn més antiguo del grupo presenta una disposicion en tridngulo muy marcada,
pero T. floridanus e taxén que le sigue en antigiiedad, segun e registro fésl,
presenta una disposicion alineaday T. ornatus subalineada. Dentro de Arctodus, A.
pristinus presenta los P2 dispuestos en linea, pero en A. simus la disposicion es
subalineada. Como lo sefidlaron Kraglievich y Ameghino (1940) en todos los taxones
fosiles registrados en América del Sur los tres primeros premolares se disponen en

triangulo.
17. Cingulo linguodistal en e P*: 0= bien desarrollado; 1= reducido; 2= ausente.

La presencia de un cingulo linguodistal en el P*, que une & protocono y la base
del metacono, es comun en los Ursinae. Dentro de los Tremarctinae se observa una
tendencia a la reduccion, hasta la desaparicion en los taxones fosiles registrados en

Américadel Sur con laexcepcion de A. vetustum.
18. Protocono en el P*: 0= bien desarrollado; 1= vestigial 0 ausente.

La presencia de un protocono en € P* de los Ursinae es constante. Dentro de los
Tremarctinae se encuentra bien desarrollado en la mayoria de los taxones.
Kraglievich (1926) estudiando € tipo de Pararctotherium pamparum (= A.
tarijense)observa que en esta especie e P* no presenta protocono. Trajano y
Ferrarezzi (1994) sostienen que un protocono vestigial o ausente en € P4 es una
singpomorfia de Pararctotherium (=A. tarijense y A. brasiliense). El registro de
nuevos materiales asignables a A. vetustum, A. tarijense y A. brasiliense, permitié
observar que una muy pequefia clspide lingual en @ P*, homologable con seguridad
al protocono, se encuentra en algunos gemplares. Es importante resaltar que con
frecuencia se observa el desarrollo de un pequefio protocono sélo en e P* izquierdo o
derecho de un mismo individuo, lo que sugiere una ata variabilidad a respecto en
estos taxones. A. bonariense es la Unica especie, de la subfamilia Tremarctinae, en la

que nunca se ha observado la presencia de un protocono en e P*.

19. Forma del contorno de la corona del M' en vista oclusal: 0= didmetro maximo

mesiodistal mayor que diametro maximo labiolingual; 1= diametro maximo mesiodistal
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igual o levemente mayor que diametro maximo labiolingual; 2= didmetro maximo

mesiodistal menor que diametro maximo labiolingual.

El M* de todos los Ursidae actuales (incluso T. ornatus) es elongado en sentido
mesiodistal, o mismo sucede en los Ursinae fosiles. Dentro de los Tremarctinae se
verifican variaciones en la forma de este molar. Merriam y Stock (1925) caracterizan
a los Tremarctinae por presentar los M* cortos y anchos, y observan que Arctodus
simus es el taxén de Tremarctinae donde el M* se aproxima més a la forma cuadrada
perfecta

Trajano y Ferrarezzi (1994) consideran que e M tan largo como ancho o més
ancho que largo constituye una singpomorfia del grupo Arctotherium +
Pararctotherium (=Arctotherium). Perea y Ubilla (1998) sostienen que el M en
Tremarctos y los Ursinae es subrectangular, mientras que en los otros Tremarctinae

es subcuadrangular.

Las morfologias observadas en los Tremarctinae van desde subrectangulares
(didmetro mesiodistal mayor) como en Tremarctos, subcuadrados (diametro
mesiodistal y bucolingual semejantes) como en Plionarctos, Arctodus, Arctotherium
vetustumy A. brasiliense, hasta aguellas donde e didmetro mayor es e bucolingual

como en A. latidens, A. tarijensey A. bonariense.
20. Desarrollo del parastilo en e M*: 0= muy conspicuo; 1= vestigial.

En los Ursidae actuales y los Ursinae fésiles normalmente tanto e parastilo como
el metastilo se encuentran bien desarrollados. En Ursus, la importancia del parastilo
y metastilo varia, fundamentalmente, con e mayor o menor desarrollo de los

caracteres hipocarnivoros en la denticion de las diversas especies (Torres, 1988).

Merriam y Stock (1925) sostienen que e metastilo y particularmente el parastilo
son caracteres mas prominentes en Arctotherium (=Arctodus + Arctotherium) que en
Ursus o Tremarctos. Como respuesta Kraglievich (1926) expresa “Entre las especies
australes Unicamente brasiliense... posee un parastilo definido. En todos los demés
casos por mi examinados o falta completamente esa clspide 0 se encuentra apenas un

vestigio, representado por un ligero relieve de esmalte, indefinido como cuspide. En
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cuanto a metastilo falta précticamente en los arctoterios de Sud América’. Los
nuevos materiales disponibles asignados a Arctotherium vetustum permiten observar

que en este taxon el parastilo esta bien definido al igual que en A. brasiliense.
21. Desarrollo del metastilo en & M*: 0= muy conspicuo; 1= vestigial 0 ausente.
La descripcion de este caracter fue dadaen € carécter 20.

22. Tamafio de las clspides del borde lingual del M' en relacion con las del borde
labial: 0= pequefias, 1= muy pequefias; 2= medianas.

El tamafio de las clspides linguales del M' (protocono e hipocono) es muy
variable dentro de los Ursidae, pero constante para cada taxon. En los Tremarctinae
encontramos taxones donde las cuspides linguales son préacticamente indiferenciables
una de otra 'y forman una cresta continua que recorre € borde lingual de la corona

hasta taxones donde las cluspides se encuentran perfectamente diferenciadas.

23. Formadel contorno del borde lingual del M*: 0= recto; 1= levemente convexo hacia

el lado lingual; 2= francamente convexo hacia € lado lingual.

El contorno del borde lingual de la corona es recto en los Ursinae. En los
Tremarctinae se encuentran ambas formas como hiciera notar Kraglievich (1926)
cuando subraya refiriéndose a Arctodus y a A. latidens “...el molar de las especies
boredles tiene su costado interno més alargado y sus angulos interiores mas
aproximadamente rectos...”. “En nuestras especies la parte interna del molar es algo
mas breve y més redondeada’. Esto es valido para A. latidensy A. brasiliense. Pero
A. tarijensey A. bonariense presentan un estado intermedio entre los dos descriptos,
mientras que A. vetustum presenta una morfologia muy cercana a la de las especies
boreales.

24. Relacion entre el didmetro transverso de la corona del M? a la altura del paracono y
del metacono: O= didmetro en e paracono menor al didmetro en & metacono; 1=

diametro en el paracono mayor a diametro en e metacono.

Merriam y Stock (1925) notan que € didmetro transverso de la corona a la altura

del paracono es mayor que la misma medida a la atura del metacono en
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Arctotherium (=Arctodus + Arctotherium) pero que esta diferencia no es tan
importante en Ursus y Tremarctos. El material estudiado de Ursus americanus y
Tremarctos ornatus muestra que €l diametro transverso en € metacono es mayor que
en el paracono, mientras que enT. floridanus la situacion es la normal para €l resto

de los Tremarctinae.

25. Tamafio del parastilo en relacion con el tamarfio del paracono en € M?: 0= pequefio;

1= grande.

El M? de los Ursidae presenta un parastilo de desarrollo variable, en algunos casos
€S muy conspicuo y se encuentra bien diferenciado del paracono y en otros esta
representado sélo por un engrosamiento sobre la cresta de esmalte que desciende por la
cara anterior del paracono. Dentro de los Tremarctinae, las formas fosiles representadas
en América del Sur presentan un parastilo muy pequefio con la excepcion de

Arctotheriumvetustum.

26. Tamafio del paracono con relacién al del metacono en el M?: 0= paracono algo més

grande que metacono; 1= paracono mucho més grande que metacono.

El tamaiio del paracono es levemente mayor a tamafio del metacono en los
Ursinae y algunos Tremarctinae, pero en las especies de Arctodusy Arctotherium, €
paracono es méas ato y mas comprimido lateramente que € metacono, que es mas

bien bajo y globoso.

27. Borde mesiolingual del M?: 0= levemente engrosado, con un resalto anguloso poco

marcado; 1= muy engrosado formando un resalto anguloso muy marcado.

El borde lingual del M en los Ursidae es generalmente grueso y de contorno
recto, pudiendo diferenciarse un cingulo, que recorre gran parte de la cara lingual,
como sucede en U. americanus. El borde mesial es normamente de contorno més o
menos curvo. Dentro de los Tremarctinae la presencia 'y €l desarrollo de un cingulo
lingual es variable, como asi también la forma del contorno del borde mesia que

puede ser curvo o rectilineo.
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Seglin Merriam y Stock (1925) “la esquina anterointerna del M? (en Arctodus) es
mas rectangular debido a la prominencia del cingulo”. Esto es vélido para A. simus
pero no para A. pristinus, un resalto anguloso en la esquina mesiolingual puede
observarse también en Arctotherium vetustum, A. tarijense y A. bonariense. En
Plionarctos, Tremarctos, Arctodus pristinus, Arctotherium brasiliense y A. latidens
el angulo mesiolingual es subrectangular o de contorno francamente curvo debido a

gue el borde mesial es curvo.

28. Cuspides del borde lingual del M?: 0= levemente diferenciadas, separadas por valles
muy poco profundos, 1= poco diferenciadas, formando una cresta continua; 2= bien

diferenciadas, separadas por valles més profundos.

El tamafio y la disposicion de las clspides del borde lingual en los Tremarctinae
es atamente variable y no esta directamente relacionado con el tamafio corporal de
cada taxén, aunque siempre las cuspides del borde lingual son mas bajas que las del
borde labial. En agunos taxones las clspides linguales componen una cresta
continua donde es dificil individualizar cada una; en otros las cuspides son
facilmente individualizables a encontrarse separadas por valles. De todas formas €l
protocono es por lo general elongado en sentido anteroposterior y la diferencia

mayor la presenta el hipocono que puede ser elongado o globoso.

Paula Couto (1960) observa que en Arctotherium brasiliense “El protocono y el
hipocono son, como los del MY, muy bajos, més o menos de la misma atura, poco
salientes, y apenas distinguibles de las arrugas del esmalte’; esto mismo vale para A.
vetustum, pero en las otras tres especies de Arctotherium las cuspides linguales son

bien distinguibles.

29. Porcentaje que representa el didmetro transverso méximo del M? en su longitud total
mesiodistal: 0= menos de 63%; 1= més de 73%.

Merriam y Stock (1925) sostienen que los Tremarctinae presentan un M?
relativamente corto y ancho y que, en los tremarctinos registrados en Ameérica del
Sur, se observa que e M? es mucho més ancho en relacion con su longitud que en las

especies registradas en América del Norte, como observara también Kraglievich
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(1926). Pereay Ubilla (1998) sostienen que & M? “Exept in ursines, Tremarctos and
Ailuropoda, in al others tremarctines is short.” Pero € presente estudio permitié
observar que, en realidad, en las especies registradas en América del Nortey en T.

ornatus |as proporciones del M? son més semejantes a las observadas en los Ursinae.

30. Forma del tal6n del M?2: 0= tal6n aplanado y poco definido continuando la superficie
masticatoria del trigono; 1= talon levemente diferenciado del trigono; 2= talon globoso

y bien diferenciado respecto del areadel trigono.

El M? de los Ursinae es elongado y el trigono forma un &rea masticatoria continua
con € talén. Entre los Tremarctinae, algunos taxones Plionarctos y Tremarctos)
presentan una morfologia semegjante a la descripta, pero en otros (Arctodus,
Arctotherium vetustum y A. brasiliense), e talon comienza a diferenciarse
gradualmente con el desarrollo de un flexo sobre e borde lingual justo por detras del
protocono, hasta alcanzar un estado de diferenciacion en A. latidens, A. bonariense y
A. tarijense, que se encuentra en € otro extremo con relacion a la morfologia

descripta en los Ursinae.

31- Disposiciéon de los Pi.3 sobre la mandibula: 0= aineados o subaineados, 1=
dispuestos en triangulo.

Con este caracter sucede algo semegante a lo dicho para € anterior. Dentro de los
Ursidae, la disposicion mas frecuente de los tres primeros premolares inferiores (Pi-3)
es alineada. Esto es lo que ocurre en los Ursinae, donde también es comin observar
reducciones parciales o totales en e nimero de premolares con e consiguiente

desarrollo de un diastema (Torres, 1988).

Dentro de los Tremarctinae la disposicion de los Py-3 es variable. En Plionarctos,
Arctodus, Tremarctosy Arctotherium vetustum forman una hilera. En algunos restos
de Arctotherium latidens los premolares estan alineados y en otros subalineados.
Mientras que en A. tarijense se disponen en todos los casos en triangulo como

observara Ameghino (1904c) sobre el ggemplar tipo de Pararctotherium enectum.

A. bonariensey A. brasiliense presentan polimorfismo, encontrandose gjemplares

con una u otra disposicion de los Pi-3. El tipo de A. bonariense esta roto por delante
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del P4; de todas formas por las marcas observadas sobre e hueso puede inferirse que
se encuentran dispuestos en triangulo como sucede en otros dos restos asignados a la
especie. En otro resto se observa que los Pi-3 se disponen en hilera. Sobre €l tipo de
A. brasiliense es imposible contrastar este caracter ya que falta el alvéolo del B, en
el resto GP2T4 se disponen en lineay en e IGC 10 se encuentran en triangulo, segin
Paula Couto (1960: 7) los R.3 se disponen en una linea en A. brasiliense, pero
Cartelle (1998: 173) en su diagnosis del taxén expresa que se disponen en triangulo,
por esta razon se consideran las dos opciones.

32. Formadel contorno de la corona del P4: 0= base de la corona de seccién ahusada; 1=
base de la corona de seccion elipsoida ancha; 2= base de la corona de seccion

subcircular.

El P, de los Ursidae es un diente muy interesante, clave en la distribucién entre las

diferentes especies, constituyendo un registro evolutivo de gran valor (Torres, 1988).

Dentro de los Ursinae las formas mas carnivoras presentan € P, ahusado con el
protoconido relativamente alto y comprimido lateralmente; las formas hipocarnivoras
poseen la base de la corona subcircular y €l protoconido relativamente bajo (Torres,
1988). Esta descripcion se gjusta a lo observado en la mayoria de los Tremarctinae,
donde son més frecuentes las morfologias comprimidas entre los taxones boreales y
las elipsoidales anchas y subcirculares entre los taxones australes. ES importante
aclarar que s bien T. ornatus es una forma francamente hipocarnivora, presenta el Py

lateralmente comprimido con € protoconido relativamente alto.

33. Morfologia genera de la corona del My: 0= trigdbnido comprimido, surco labial
principal (ectolofido) bien definido, talonido proyectado labialmente; 1= trigdnido
ensanchado, surco labial principa poco definido, talénido algo proyectado labialmente.

El M1 es € diente que conserva de forma mas manifiesta los caracteres carnivoros
y constituye una pieza clave en € estudio de la evolucion de la denticion de los
Ursidae (Torres, 1988). Dentro de los Tremarctinae, las formas boredes (y T.
ornatus) presentan un M; de aspecto més sectoria que € de las formas australes, en

las que se verifica un aumento del volumen del molar y de la superficie masticatoria.
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Sobre los pocos materiales disponibles de Plionarctos se observan los dos estados,

por lo que se considera polimérfico a taxon.

34. Configuracion del trigbnido del M;: O= cuspides del trigonido de tamafio semejante,
metaconido dividido en dos y ubicado lingualmente a protoconido; 1= protocénido de
mayor tamafio que paracénido y metacénido, metaconido formado por una sola clspide

empotrada sobre la cara posterolingual del protoconido.

Merriam y Stock (1925) caracterizan a los Tremarctinae por presentar € trigbnido
del M1 cortante méas que machacante y sin cuspides accesorias, Pereay Ubilla (1998)
sostienen que “en los Ursinae (y Ailuropoda) € trigbnido es aplanado y con algunas
cuspides bgas, en los Tremarctinae es dto y con la corona comprimida

|ateralmente”.

35. Tamafo del protoconido en relacion con el tamafio del paracénido y metaconido en
el M1: 0= protoconido de tamafio algo mayor que e de paraconido y metaconido; 1=

protoconido de tamafio mucho mayor que paracénido y metaconido.

El trigonido del M1 en todos los Tremarctinae estéa formado solo por tres cuspides,
paraconido, protocénido y metaconido y una clspide accesoria empotrada sobre el
borde postero labial del protocénido (ver caracter 7). El protocdnido es siempre la
cuspide méas voluminosa del My, ocupando en todos los casos todo € ancho del

molar con el consecuente desplazamiento del paraconido y metacénido.

En los Ursinae e protoconido no alcanza € gran desarrollo observado en los
Tremarctinae y nunca ocupa todo el ancho del trigénido; el metaconido se encuentra
usualmente representado por mas de una cuspide y la clspide accesoria posterolabial

a protocdnido no se encuentra en todos |os taxones.

36. NUmero de cuspides que forman e metacdnido y su posicion respecto del
protocénido en el Mz: 0= formado por mas de una cuspide y ubicado linguamente al

protoconido; 1= formado por una clspide y ubicado disto-lingualmente al protoconido.

Como notaron Merriam y Stock (1925) “El My de Arctotherium (=Arctodus +

Arctotherium) recuerda e mismo diente en Tremarctos y difiere del de Ursus por
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poseer una region cortante en el trigénido. En € M; de Ursus una serie de tubérculos
se extiende hacia delante desde € metaconido hacia € paraconido, formando una
region machacante en e trigbnido”. Torres (1988) expresa que en los Ursinae “Las

formas més sencillas de morfologia del metaconido presentan dos clspides’.

37. Tamafio relativo de la cuspide accesoria distolabial al protocénido en e My: 0=

relativamente pequefia; 1= relativamente grande.

Kurtén (1967) y posteriormente Emdlie (1995), entre otros, notan que tanto en
Tremarctos como en Arctodus (=Arctodus + Arctotherium) existe una peguefia
clspide ubicada externamente sobre € limite entre € trigénido y € talénido. Se ha
observado que Plionarctos también la presenta. Por lo tanto, esta clspide se
desarrolla en todos los taxones de Tremarctinae y solo en algunos taxones de la

subfamilia Ursinae, donde ademés siempre es comparativamente mas peguefia.
38. Numero de cuspides que conforman el entocénido en € M;: 0= una, 1= dos o tres.

El entoconido del My de los Ursinae et formado por un nimero variable de
cuspides; segun Torres (1988) el numero de cuspides (generalmente dos) aumenta en
las especies espéleas del género Ursus. En Ursus americanus, como observaran
Merriam y Stock (1925), € entocdnido esta formado por una sola cuspide, y esta es

de posicion mas posterior gue en los Tremarctinae.

En los Tremarctinae, es comun la presencia de més de una cuspide
correspondiente al entoconido, a exepcion de Tremarctos que presenta una sola 'y de
posicion semejante ala de U. americanus. Aungue € ndmero més comin entre los
Tremarctinae es dos, a menos en un resto de Arctotherium latidens (MMPH 018) se
han encontrado tres clspides formando e entoconido. En todos los casos € tamafio

de las cuspides disminuye de adelante hacia atras.

39. Tamafio comparado de las cuspides que conforman e entocénido del Mi: 0=
cuspide mesial mucho més grande que la distal, 1= cuspide mesial algo mas grande que
ladigta.
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En los Tremarctinae € entocénido del M; esta formado a menos por dos
cuspides, de las cuales la mesial es siempre de mayor tamafio que la/s posterior/es;
esta diferencia de tamafio es mas acusada en los taxones registrados en América del

Norte que en los registrados en América del Sur.

Para Ursus americanus y Tremarctos e carécter no es comparable, pues €

entoconido estéd formado por una sola cuspide.
40. Forma del contorno de la coronadel M,: O= rectangular; 1= arrifionada.

El contorno de la corona del M, puede ser rectangular (como en U. americanus
Plionarctos, Tremarctosy Arctodus), siendo en tal caso e borde lingual y € labial
précticamente rectos. El contorno puede ser arrifionado (Arctotherium), dénde el
borde lingual sigue siendo recto pero el labial es curvo producto del engrosamiento
del borde mesiolabial.

41. Numero de cuspides que conforman el entoconido en el M»: 0= dos; 1= tres 0 més.

En la mayoria de los Tremarctinae €l entoconido esta representado por tres 0 mas
cuspides, verificandose variaciones intraespecificas en e numero existiendo casos
con cuatro o0 cinco cuspides. La excepcion la congtituyen A. brasiliense y A
tarijense, ya que en los M, conocidos de estas especies el entoconido esta formado

por dos cuspides, a igual que en U. americanus.

42. Forma del contorno de la corona del Ms: 0= alargado en sentido mesiodistal; 1=

subcircular.

El M3 se encuentra muy reducido en los Ursidae y esta ausente en la mayoria de
los Carnivora. En los Tremarctinae es comin que se implante sobre el borde anterior
de la rama ascendente a no haber suficiente lugar para su implantacion sobre la rama
horizontal. La morfologia del contorno del Ms presenta una ata variabilidad intra e
interespecifica, sin embargo todos los restos estudiados pueden agruparse en una de

estas dos grandes categorias.

43. Perforacién entepicondilar en el himero: 0= ausente; 1= presente.
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La presencia de una perforacion entepicondilar en la epifisis distal del himero de
los Tremarctinae (Gervais, 1867; Cope, 1896; Merriam y Stock, 1925; Kraglievich y
Ameghino, 1940; Paula Couto, 1943, Trgjano y Ferrarezzi, 1994; Berman, 1994; Perea
y Ubilla, 1998; Soibelzon y Bond, 1998) fue uno de los caracteres més utilizados para
definir a los Tremarctinae. Rusconi (1927) sostiene que la presencia de este cana es
inconstante en Arctotherium latidens ya que un himero (N° 191 Col. Rusconi),
carecia de esta perforacion. Se cree que la ausencia de la perforacion en el resto
estudiado por Rusconi se debe sdlo a variaciéon individual. El carécter no es
comparable para Plionarctos ya que no se conocen himeros atribuidos a ese taxén.
Si bien este carécter constituye una singpomorfia de los Tremarctinae cuando se
utiliza como “outgroup” un taxon derivado de Ursinae (como U. americanus en este
andlisis); es importante tener en cuenta que en U. etruscus, una de las especies més
primitivas del género, esta perforacion se encuentra bien desarrollada (Torres, com.
pers.). Por lo tanto, el desarrollo de la perforacion podria ser una simplesiomorfia de

lafamilia Ursidae y una una singpomorfia de los Tremarctinae.

Caracteres propuestos previamente y que no han sido utilizados en € presente

andlisis

La presencia de series dentarias cerradas utilizado por Merriam y Stock (1925) y
Pereay Ubilla (1985; 1998) para caracterizar a los Tremarctinae, no fue considerada un
buen caracter. Esto se debe a que no hay acuerdo sobre el significado de “ serie dentaria
abierta’, ya que este concepto puede referirse ala presencia de un diastema por falta de
algunals piezas dentarias 0 a la falta de oclusion entre piezas superiores e inferiores
debido a la reduccion de agunols de los dientes. Adicionalmente, en todos los Ursidae
es comun la reduccion o ausencia de los tres primeros premolares tanto superiores como

inferiores y los Tremarctinae no son una excepcion.

El atlas con la abertura posterior del cana vertebro-arterial sobre el lado superior
de la apdfisis transversa y por delante de su borde posterior caracteriza a los
Tremarctinae (Merriam y Stock, 1925). Este caracter fue descartado debido a que no fue
posible relevarlo en la mayoria de los taxones a causa de la fata de materid y

consecuentemente tampoco fue posible conocer la variabilidad que pudiera presentar.
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La forma general del craneo (Trgjano y Ferrarezzi, 1994), no fue utilizada debido
a que su variabilidad morfolégica es notable en los Ursidae, inclusive a nivel

intraespecifico (Nowak y Paradiso, 1983).

Kraglievich y Ameghino (1940), Trgano y Ferrarezzi (1994) y més tarde
Soibelzon (2000) sostienen que las especies de Arctotherium se caracterizan por poseer
molares relativamente anchos. Este caracter no ha sido utilizado en el andlisis debido a
gue s bien a simple vista se observan diferencias en tamafio entre la mayoria de los
restos de Arctotherium, Arctodusy Tremarctos, la superposicién existente entre las

medidas de los molares de los distintos taxones impide formar clases de tamafio.

Perea'y Ubilla (1985) proponen que la apdfisis estiloides unida a borde lateral de
la fosa mesopterigoidea caracteriza a A. latidens mientras que la apofisis separada
caracteriza a Pararctotherium (=A. tarijense, A. bonariense, A. brasiliense). Berman
(1994) toma el caracter postulado por Perea y Ubilla (1985). Recientemente, Ubilla
(com. pers) aclaré que hubo un error involuntario en € trabajo de 1985: donde se leia
apofisis estiloides, debia leerse apdfisis estiliforme. Este caracter no ha sido utilizado ya

gue fue imposible relevarlo sobre los restos fosiles estudiados.

Kraglievich (1926: 13, 14) propone varios caracteres, enunciados como relaciones
entre medidas del craneo y de las series dentarias, para diferenciar a Arctodus de
Arctotherium. Berman (1994: 84, 85) toma los caracteres propuestos por Kraglievich
(1926). Estos caracteres no se emplean en € presente andlisis, ya que algunos de ellos
no pudieron relevarse en todos los taxones. Otros demostraron no funcionar como los
autores proponian, en todos o algunos de los restos fosiles estudiados, debido

probablemente al crecimiento alométrico del craneo.
[1.2.3. Polarizacion

Por polarizacién se entiende la imposicién de una direccion de cambio a los
estados de los caracteres. Un caracter se considera polarizado cuando se ha establecido
el estado plesiomorfico del mismo (Kitching et al., 1998). En su forma mas smple, €
criterio del “outgroup” para la determinacién de la polaridad puede definirse de la

siguiente manera: para un caracter dado con dos o mas estado dentro de un grupo, €
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estado presente en grupos relacionados es € que es considerado como plesiomérfico
(Watrousy Wheeler 1981; Madison et al., 1984). La seleccién del “outgroup” para este
andlisis fue presentada en € inciso 11.2.1. Los 13 caracteres multiestado (caracteres 0, 2,
12, 14, 15, 16, 17, 19, 22, 23, 28, 30 y 32) fueron tratados como no aditivos para

minimizar |os supuestos previos sobre orden.
Lamatriz de datos resultante se presenta en la tabla 1.
I1.2.4. Andlisis cladistico

La matriz de datos fue analizada aplicando el principio de ssmplicidad bajo dos
enfoques diferentes. El primer enfogque se llevo adelante mediante una blsqueda exacta
utilizando el programa NONA 2.0 (Goloboff, 1998) aplicando los comandos search;
ms+;. En este enfoque los datos se analizan bajo pesos iguales. El segundo enfoque se
llevd adelante mediante una blsgueda exacta utilizando € programa Piwe 3.0
(Goloboff, 1998) aplicando los comandos search; ms+; y usando los valores de
concavidad 1 a 6 (comando concN). En este enfoque los datos se analizan bajo pesos
implicados; es decir, se aplica un esguema de pesgje no iterativo (Goloboff, 1993)
basado en la idea de Farris (1969) de asignar pesos a los caracteres de acuerdo a una

funcion concava

Tanto la utilizacién de un esquema de pesaje, como €l propio esguema de pesaje a
utilizar son motivos de discusién entre distintos autores (ver Farris, 1969, 1989;
Goloboff, 1993 y posteriores; Kluge, 1997).

Finalmente en la aplicacion de ambos enfoques se utiliz6 el comando amb- con el

objetivo de colapsar aguellos nodos que tuviesen soporte ambiguo.

La graficacion de los cladogramas y € andlisis de la distribucion de los caracteres

fueron realizadas utilizando €l programa Winclada (Nixon, 1999).
[1.2.5. Estimacion de nivel de confianza de los datos

La estimacion de confianza de los clados se realizd aplicando la técnica de
“Bremer support” absoluto (Bremer, 1994) y relativo (Goloboff, 1998). El “Bremer

support” absoluto propone una medida del soporte de un clado basada en € nimero de
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pasos requeridos hasta que dicho clado se pierda del &rbol de consenso estricto obtenido
a partir de los &boles optimos y subdptimos cercanos. ES decir, que este esquema de
evaluacion no esta basado en técnicas de remuestreo sino en la estructura misma de los
datos (Miranda-Esquivel, 1999). El “Bremer support” relativo considera que no solo
deben tenerse en cuenta los caracteres que reafirman el arbol inicial (como es el caso en
el “Bremer support” absoluto) sino que también deben considerarse aquellos caracteres

en contra de los grupos presentes.

Para aplicar las técnicas de “Bremer support” absoluto y relativo en e programa
NONA 2.0, se utilizaron los comandos sub;find;bsb; y sub;find;bs* respectivamente,
estimando el soporte de los resultados del andlisis bajo pesos iguales.
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“In comparison with Tremar ctosthe short-faced
bears have had a complicated taxonomic history,
which can only be briefly recounted” (Kurtén,
1967:3).

I11. REVISION SISTEMATICA Y DESCRIPCION DE LOS TAXONES
I11.1. INTRODUCCION

En este capitulo se revisay discute la sistematica de |os taxones registrados en la
Republica Argentina; se enmiendan las diagnosis y se describe, para cada especie, €
craneo, la mandibula y las series dentarias superiores e inferiores. Para cada taxon se
revisa la procedencia geogréfica y estratigrafica. También se describen, por primera vez

paralos Tremarctinae, varios dientes deciduos.

La historia de la sistemética de los osos fosiles registrados en América del Sur
puede dividirse tentativamente en dos etapas principales, la primera descriptiva y la

segunda de discusion sistemética.

La primera de ellas comienza con la primera descripcion de una mandibula fésil
de un o0so dada por Gervais en €l afio 1852 y culmina en e afio 1940 con €l trabgjo de
revisiéon de Kraglievich y C. Ameghino. Esta primera etapa estuvo caracterizada
principa mente por la descripcion de varios géneros (cinco) y gran cantidad de especies
(12). Algunas especies fueron descriptas sobre la base de restos tales como mandibulas
y craneos, muchos de ellos mal preservados, con los dientes muy desgastados o sin
varias piezas dentarias, |0 que hacia imposible efectuar comparaciones entre las nuevas
especies y las previamente descriptas. Durante la Ultima parte de esta etapa, varios tipos
de especies previamente descriptas fueron utilizados como tipos de nuevas especies.
Otros tipos fueron depositados en museos europeos, de forma tal que se siguieron

asignado nuevos materiales a esas especies sin € debido contraste con los g emplares

tipo.

La segunda etapa comienza en 1966 con los trabajos de Kurtén y continda
actuamente; esta etapa esta caracterizada principalmente por la discusion sobre la

pertenencia genérica de las formas registradas en América del Sur, desatandose una
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controversia entre los autores que incluyen las formas australes en € género boreal
Arctodus y los que creen que las especies registradas en América del Sur pertenecen a
uno o varios generos distintos de Arctodus. Poco se ha hecho, durante los dltimos 35
anos, por depurar € esquema sistematico a nivel especifico, con la Unica excepcion del
trabgjo realizado por Berman (1994) en su Tesis Doctoral.

Los autores recientes, enfrascados en la discusion sobre la pertenencia genérica,
optaron por una simplificacién extrema del esquema sistematico a nivel especifico, sin
realizar una revision detallada de todos los restos fosiles asignados a las distintas
especies. Esta situacién provocOd que e reconocimiento de especies y la asignacion
especifica de nuevos materiales se realizara sin un criterio taxonémico, complejizando
aln mas la sistemética del grupo. La situacion descripta justifica la decision de presentar

en primer lugar este capitulo y luego € capitulo IV, “Andlisis Filogenético”.

Durante la primera etapa del presente estudio se trabgé sobre la base de los
taxones reconocidos por € Ultimo revisor: Berman (1994). Pronto se observé que
muchos restos asignados previamente a los géneros y especies reconocidas no
respondian a las diagnosis de esos taxones; luego gue los restos tipo, sobre todo de las
especies de gran tamafio registradas en e Ensenadense, no poseian caracteres
cudlitativos que apoyaran su identidad especifica. El estudio de todos los materiales
conocidos y depositados principalmente en museos de la Republica Argentina, la
mayoria inéditos, permitio poseer por primera vez craneos y mandibulas asociados,
completos y en buen estado. A raiz de esto se observo, por una parte, que algunos de los
nombres de las especies descriptas sobre la base de mandibulas eran sinbnimos de los
nombres de las descriptas sobre la base de craneos y viceversa, y por otra que varios de
los nombres sinonimizados previamente eran validos. La gran cantidad de especies de
Arctotherium descriptas desde los primeros trabgjos hasta e momento, fue puesta en
duda entre otros por Kurtén (1967) quien escribié “the oversplitting carried out by
Ameghino is obviously unredlistic”.

Ante este panorama se opt6 por despojarse de todo arreglo sistemético previo y
comenzar desde cero, agrupando los restos fésiles en especies utilizando criterios

propios, de esta forma se reconocieron cinco especies fésiles para América del Sur:
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Arctotherium latidens, A. vetustum, A. tarijense, “Pararctotherum” brasiliense y “P.”

bonariense.

Pero quedaba aln pendiente el agrupamiento de estas especies en uno o varios
géneros. A partir de la informacion obtenida en € andlisis filogenético realizado (ver
Capitulo 1V) se reconocié un sdlo género @Arctotherium) para las especies fosiles
registradas en América del Sur, las que forman un grupo natural sustentado por

numerosas sinapomorfias y bien separado del género boreal Arctodus.

. 2. Subfamilia TREMARCTINAE Merriam y Stock 1925
ARCTOTHERIINAE Ameghino, 1906: 398 nomen nudum; Kraglievich,
1926: 2; Kraglievich y Ameghino, 1940: 583, 590.

TREMARCTINAE Merriam y Stock, 1925: 4; Kraglievich, 1926: 2; Kurtén,
1966: 8; Pereay Ubilla, 1985: 25, 26; Berman, 1994: 82, 83; Trgano y
Ferrarezzi, 1994: 558, Soibelzon y Bond, 1998: 276.

Diagnosis

Rostro corto; presencia de tres foramenes incisivos; didmetro transverso de la corona del
M? a la altura del paracono mayor que e mismo diameter a la altura del metacono;
trigonido del M1 con e protoconido de mayor tamafio que e del paracdnido vy
metaconido y con € metacdnido formado por una sola clspide empotrada sobre la cara
posterolingual del protoconido; protoconido de tamafio mucho mayor que e del
paraconido y metaconido en el My; metacdénido formado por una clspide y ubicado
distolingualmente a protocénido en e M3; clspide accesoria (ubicada en posicion
distolabial a protoconido en € M;) de tamafio relativamente grande; entoconido del M1

formado por dos o tres clspides.

Distribucion estratigr afica 'y geogr afica: su distribucion es exclusivamente americana.

En América del Norte se registran desde el Hemphilliense Medio (parte més temprana
del Mioceno tardio) hasta el Rancholabrense (Pleistoceno Superior a Holoceno Inferior).
Los registros en América Central son sumamente escasos y mal conocidos. En América
del Sur los registros mas antiguos corresponden a Ensenadense (Pleistoceno Inferior a

Medio) y los més modernos a L ujanense (Pleistoceno Superior a Holoceno Inferior).
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Observaciones y comentarios: Ameghino (1906) expresa “Depuis lors, on découvrit

des débris de veéritables Ursidés dans le miocene d Europe, et ce qu'il y a des plus
curieux, appartenant & des generes qui, comme Ursavus, rentrent indiscutablement dans
le méme groupe que les Arctotheriinae.” De esta forma utiliza el término Arctotheriinae
parareferirse ala subfamilia Tremarctinae sin dar més detalles ni fundamentos; de todas
formas no aclara explicitamente que esté proponiendo la denominacion “ Arctotheriinag”
para la subfamilia. Llamativamente, en la traduccion a espafiol (Obras Completas XV1:
515) se lee “Desde entonces se han descubierto restos de verdaderos Ursidos en €
Mioceno de Europa, y, 10 que resulta més curioso, pertenecientes a géneros gue, como
Ursavus, entran indiscutiblemente en e mismo grupo que los Arctotherium’, e cambio
de “Arctotheriinag” a Arctotherium debe haber sido un lapsus del traductor (Alfredo
Torcelli) o una indicacion de Carlos Ameghino o Lucas Kraglievich. Merriam y Stock
(1925) proponen formalmente el término Tremarctinae para nombrar a la subfamilia.
Kraglievich (1926) considera que “el nombre subfamiliar Tremarctinae, adoptado por
los autores (se refiere a Merriam y Stock, 1925) con preferencia a nombre
Arctotherinae, para €l grupo de Ursidos vinculados a Tremarctosy Arctotherium, 1o creo
bien aplicado, por cuanto Tremarctos Gervais, 1885, tiene prioridad (de publicacion por

o menos) sobre Arctotherium Bravard, 1857”.

A pesar de lo antes mencionado, Kraglievich y C. Ameghino (1940: 583) titulan
una de las secciones de su trabajo: “Caracteres craneodentales distintivos de los
representantes de la subfamilia Arctotheriinag”, pero en el primer parrafo bgjo € titulo
expresan “Varias razones pueden alegarse a favor de la separacion de los Arctoterios
americanos extinguidos en la subfamilia Tremarctinae que incluye también e género
viviente Tremarctos’, lo mismo sucede con otro titulo en la pagina 590: “Subdivisién

genérica de la subfamilia Arctotheriinag”.

En este trabgo se considera vdido € nombre Tremarctinae Merriam y Stock
1925.

Discusion: La presencia de una perforacion entepicondilar en la epifisis distal del
himero de los Tremarctinae Gervais, 1867; Cope, 1896; Merriam y Stock, 1925;
Kraglievich y Ameghino, 1940; Paula Couto, 1943, Trgjano y Ferrarezzi, 1994; Berman,
1994; Perea 'y Ubilla, 1998; Soibelzon y Bond, 1998), si bien resultd ser en e presente
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andlisis filogenético (ver carécter 43 en Capitulo V) una singpomorfia de los

Tremarctinae (utilizando como “outgroup” a U. americanus), no es utilizado como un

carécter para diagnosticar la subfamilia debido a que esta perforacion se desarrolla

también en U. etruscus (Ursidae:Ursinae), especie fosil relacionada filogeneticamente

con U. spelaeusy U. arctos.

1.3.

Arctotherium Bravard, 1857

Ursus Lund, 1839: 69, 134 nec Linneo, 1758; 1840b: 234, 265, lam. 19, figs. 3-6 nec
Linneo, 1758; Gervais, 1852: 189 nec Linneo, 1758; Kraglievich y Ameghino,
1940: 581 nec Linneo, 1758.

Arctotherium Bravard, 1857: 16 (nomen nudum). Bravard in Gervais y Ameghino,
1880: 24-25; Gervais y Ameghino, 1880: 24 (partim); Lydekker, 1885: 157; F.
Ameghino, 1889: 295, 315-317; 1898: 191-192; Flower y Lydekker, 1891: 561; C.
Ameghino, 1916a: 286; 1916b: 435, 436, 437; Kraglievich L., 1926: 3, 6-7; 1934:
68, 69; 1938: 230; Matthew, 1929: 474; Kraglievich y Ameghino, 1940: 570, 581,
584, 588, 589, 590, 591,600, 601, 621; Paula Couto, 1943: 110, 111; Hoffstetter,
1963: 198; Pascua et al., 1966: 150; Trgjano y Ferrarezzi, 1994: 555, 560, 558,
559; Cartelle, 1998: 173; Soibelzon, 2000: 50.

Arctoidotherium Bravard (MS) in Lydekker, 1885: 157, genus coelebs, nomen nudum;
L. Kraglievich, 1926: 6; Kraglievich y Ameghino, 1940: 570, 581, 590, 591; Paula
Couto, 1943: 111.

Arctodus (Leidy) Hay, 1902: 763 (partim) nec Leidy 1854; Kurtén, 1967: 3 nec Leidy
1854; Bertay Marshall, 1978: 11 (partim) nec Leidy 1854; Perea'y Ubilla, 1983:
88, 90 nec Leidy 1854.

Pararctotherium Ameghino., 1904a: 61-62, figs. 55, 56; 1904c: 120; Rusconi, 1938: 230;
L. Kraglievich, 1926: 6; 1934. 68-70; Matthew, 1929: 474; Kraglievich y
Ameghino 1940: 585, 586, 589, 590, 591, 595, 601, 602, 621; Paula Couto, 1960:
6, 11, 12; Trgjano y Ferrarezzi, 1994. 558-560; Soibelzon, 2000: 50; Carlini y
Tonni, 2000: 98.

Proarctotherium Ameghino, 1904c: 121-122; L. Kraglievich, 1926: 6, 7; Kraglievich y
Ameghino, 1940: 578, 592.

Arctotherium (Pseudarctotherium) L. Kraglievich, 1928: 58; Hoffstetter, 1963:198
partim.

PseudarctotheriumL. Kraglievich, 1928: 58; Kraglievich y Ameghino, 1940: 621.
Arctodus (Arctotherium) Kurtén, 1967: 4; Berman, 1994: 89-91.

Arctodus (Pararctotherium) Berman, 1994: 103.

Arctotherium (Pararctotherium) Trgjano y Ferrarezzi, 1994: 555, 560.

Diagnosis enmendada: bulas timpénicas globosas, peguefia extension del margen

posterior del paladar por detrés del borde distal de los M; tres primeros premolares
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superiores (P1®) dispuestos en tridngulo; protocono vestigial o ausente en e P*:
distancia entre & canino y e P* menor que la longitud mesiodistal del P; metastilo
vestigial 0 ausente en el M*; el didmetro transverso méaximo del M? representa més del
73% de la longitud total mesiodistal del mismo diente; base de la corona del B de
seccion elipsoidal ancha; corona del M; con €l trigonido ensanchado, €l surco labia
principal (ectoléfido) poco definido y e talénido algo proyectado labialmente; forma
del contorno de la corona del M, arrifionada; contorno de la corona del Mg de forma

subcircular.

Especie tipo: Arctotherium latidens Bravard, 1857 (validada por Burmeister, 1891 y
Kraglievich y Ameghino, 1940)

Distribucion estratigrafica y geogr éfica del taxon: Pleistoceno Inferior a Holoceno

Inferior (Edades Ensenadense a Lujanense). En Argentina se ha registrado en las
provincias de Buenos Aires, Santa Fé, San Luisy Entre Rios. Fuera de Argentina se ha

registrado en Venezuela (ver Y erena Ocando, 1987), Bolivia, Brasil, Uruguay y Chile.

Observaciones y comentarios: Berman (1994) sostiene que la especie tipo del género

Arctotherium es Arctotherium bonariense, pero Kraglievich (1926) expresa claramente

que “el genotipo de Arctotheriumes la especie latidens Bravard y no bonaerense Gervais’.

Discusién: Desde los primeros halazgos hasta € momento, las especies de osos fésiles
registradas en América del Sur fueron incluidas en varios géneros, algunos de dlos
previamente creados para otros taxones y otros para estas especies. Lund (1839) y Gervais
(1852), los autores de las dos primeras especies descriptas en América de Sur (“U”.
braslienss y “U”. bonariensis respectivamente), consideran que estas pertenecen a
género Ursus. Bravard (1857) crea los géneros Arctotheriumy Arctoidotherium (Bravard
MS in Lydekker, 1885) para las especies A. latidens y “A. angustidens’ respectivamente.
Hay (1902) considera que las especies fosiles registradas en América del Sur deben ser
incluidas en € género Arctodus Leidy, 1854. Ameghino (1904 a, b, ¢) erige los géeneros
“Pararctotheriunt’ (para las especies “P. enectum” y “P. pamparum’) vy
“Proarctotherium’ paralaespecie “Proarctotherium” vetustum previamente descripta, por

é mismo en 1902, bgjo & género Arctotherium.
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Kraglievich (1928) describe un nuevo género y especie “Pseudar ctotheriumdebilis’;
sn embargo en € mismo trabgo coloca su nuevo género como subgénero de
Arctotherium.

Durante largo tiempo los géneros més usados para las especies australes fueron
Arctotherium (para las especies registradas en e Ensenadense y “Pararctotherium’ (para
las especiesregistradas en @ Lujanense s. |.); pero Kurtén (1967) propone que las especies
registradas en Américadd Sur pertenecen a género Arctodus dgjando Arctotherium como
subgénero, con la excepcion de A. brasiliense, que él considera como perteneciente solo a

género Arctodus, por sus caracteres primitivos respecto de |as otras especies australes.

Perea y Ubilla (1985) describen dos patrones morfoldgicos para los Tremarctinae
registrados en América del Sur, e patrén P (pequefio) correspondiente al género
“Pararctotherium’ y e G (grande) correspondiente a Arctotherium.

Berman (1994) adopta en parte € criterio de Kurtén (1967) y expresa “ Se considera
alos osos fésiles de América del Sur como dos subgéneros dentro del género reconocido
previamente para las formas del norte: (1) Arctodus (Arctotherium) para los grandes 0sos,
y (2) Arctodus (Pararctotherium) para aquellos de menor tamafio” no considera vélidos a
los géneros “Pseudarctotherium” y “Proarctotherium”. En  mismo afio Trgano y
Ferrarezzi (1994) sogtienen que las especies australes deben incluirse en € género
Arctotherium con dos subgéneros Arctotherium (Arctotherium) y “Arctotherium
(Pararctotherium)”. Més tarde, Perea y Ubilla (1998) reconocen dos géneros para las
especies registradas en América del Sur: Arctodus (bgjo € que incluyen las especies de
Arctotherium) y “Pararctotherium”.

Considerando los resultados del andlisis filogenético realizado en esta tesis (ver
Capitulo V) se opt6 por reconocer como valido un sélo género (Arctotherium) para las
especies australes, ya que éstas forman un grupo natural bien sustentado por varias
singpomorfias y ademés las especies previamente asignadas a “Pararctotherium” no
formaron un grupo monofilético en ninguno de los dos arboles obtenidos, pues los
caracteres que las reunian se distribuyeron de forma ta que no sustentan grupos

naturales.
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Por otra parte, la inclusién de todas las especies australes en un solo género es
coherente con la sistemética de nivel genérico de la familia Ursidae, ya que e género
Arctodus incluye a las especies fosiles boredes de “0sos de rostro corto” de la
subfamilia Tremarctinae y Ursus incluye a todas las especies actuales y la gran mayoria

de las fosiles de la subfamilia Ursinae.

11.4. Arctotherium vetustum Ameghino, 1885

Arctotherium vetustum Ameghino, 1885: 22-25; 1886: 219; 1889: 21, 317, 319,
320, 461, 930, lam. 21, fig. 1; 1898: 192; 1904c: 121; Kraglievich y
Ameghino, 1940: 578, 611; Paula Couto, 1943: 110; Berman, 1994: 109,
110, 111; Soibelzon et al., 2001c: 41R.

Proarctotherium vetustum (Ameghino) Ameghino, 1904c. 121-122; L.
Kraglievich, 1926: 7, 1928: 121; 1934: 67; Kraglievich y Ameghino,
1940: 579, 584; Mones, 1986: 131; Berman, 1994: 109.

Pararctotherium pamparum Ameghino, 1904c: 121 partim; Kraglievich y
Ameghino, 1940: 619; Paula Couto, 1960: 9.

Arctotherium (Proarctotherium) vetustum (Ameghino) Ameghino, 1906: 397.

Arctotherium (Pseudar ctotherium) debilis L. Kraglievich, 1928: 58; 1934: 71,
Rusconi, 1936: 205; Mones, 1986: 131; Berman, 1994: 106, 107, 108.

Pseudarctotherium debilis (Kraglievich) Kraglievich, 1934: 70; Rusconi, 1938:
228; Paula Couto, 1960: 9.

Pseudarctotherium lundi Kraglievich y Ameghino, 1940: 619, 620, 623; Paula
Couto, 1960: 9; Mones, 1986: 131; Berman, 1994: 106, 107.

Arctotherium? Kraglievich y Ameghino, 1940: 615.

Arctotherium debilis (Kraglievich) Paula Couto, 1960: 8.

Arctodus vetustus (Ameghino) Bertay Marshall, 1978: 12.
Arctodusdebilis (Kraglievich) Bertay Marshall, 1978: 12.
Arctotheriumbrasiliense (Lund) Cartelle, 1994: fig. en pag. 90 partim.

Arctodus (Pararctotherium) pamparum (Ameghino) Berman, 1994: 105
partim, 106.

Arctodus (Pararctotherium) sp. Berman, 1994: 108, 111.
Parar ctotherium pamparum (Ameghino) Soibelzon et al., 1999: 384.

Diagnosis enmendada: arcos cigométicos sobresalientes y con e angulo posterior

pronunciado; I6bulo distal del I muy pequefio; presencia de un abultamiento en el
esmalte sobre e surco que separa los |6bulos mesia y distal del I*; |6bulo mesia de I®

pequefio; paracono més alto que metacono en e P; borde mesiolingual del M? muy
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engrosado formando un resalto anguloso muy marcado; I6bulo distal del > diminuto;
presencia de un abultamiento en el esmalte sobre €l surco que separa los I6bulos mesial
y distal del 1%; ctspuladistal del P4 pequefia

Tipo: MACN A1277. (calcotipo) Arctotherium vetustum Ameghino 1885, individuo
adulto senil, fragmento de hemimandibula derecha con Mays; procedente de Villa
Urquiza, provincia de Entre Rios; Pleistoceno Medio a Holoceno Inferior {ide
infra). (Fig. 111.1)

Distribucion estratigréficay geogr éfica del taxon: Bonaerense (Pleistoceno Medio).

En Argentina se ha registrado el taxon en la provincia de Buenos Airesy en la de Entre

Rios; también existe al menos un registro en Brasil.

Tipo del sinénimo:

MACN 1201. sintipo de Paractotherium pamparum Ameghino 1904c, tipo de
Arctotherium  (Pseudarctotherium)  debilis  Kraglievich, 1928, tipo de
Pseudarctotherium lundi Kraglievich y Ameghino 1940; individuo adulto, mandibula
incompleta con la region ventral de ambas ramas horizontales mal restaurada,
hemimandibula izquierda completa, hemimandibula derecha sin porcién posterior a Ms,
sin Py izquierdo ni B derecho, algunos de los dientes presentes se encuentran rotos,
procedente de Mercedes, provincia de Buenos Aires, Bonaerense (Pleistoceno Medio)
(Ameghino, 1904c) (Fig. 111.2).

Hipodigma:

MACN 17486. individuo adulto joven, hemimandibula izquierda con canino y Myo;
procedente del arroyo Alcaraz, provincia de Entre Rios; “Pampeano” (Pleistoceno).

MMMP 1233M. individuo adulto joven, craneo y hemimandibula derecha; procedente
de Coronel Pringles, provincia de Buenos Aires, Bonaerense (Pleistoceno Medio)
(Berman, 1994).

MLP 10-5. fragmento posterior de craneo;, procedencia geogréfica incierta;
“Pampeano” (Pleistoceno). Descripto en Kraglievich y Ameghino (1940: 615).

MLP 10-7. fragmento posterior de craneo; procedente de Arrecifes, provincia de
Buenos Aires, Bonaerense (ver Soibelzon et al., 1999).

MHN ¢/n. individuo juvenil, craneo completo con la region posterior del paladar rota,
con todos los dientes menos los P12 derechos. (ver Cartelle, 1994)

Observaciones y comentarios: El tipo de A. vetustum Ameghino se encuentra
extraviado, pero existen dos calcos de ese resto fésil: MACN A1277 y MLP M137.
El material fue hallado fuera de contexto estratigrafico, y dado que su procedencia
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geogréfica es muy vaga, no existe modo de establecer su procedencia estratigréfica.
En la zona afloran las formaciones Alvear y Hernandarias (Pleistoceno Medio) y Tezanos

Pinto (Lujanense Superior).

Descripcion: ladescripcion del créneo y serie dentaria superior de esta especie se
realiza fundamentalmente sobre € individuo MMMP 1233M y la mandibulay serie
dentariainferior sobre el resto MACN 1201.

a. Craneo (Tablalll.a; Fig. I11.3)

El crdneo de Arctotherium llama poderosamente la atencidn por su gran tamafio y
masividad. Como observara Torres (1988) sobre U. spelaeus: € craneo “Es pesado, de
gruesas paredes que deben recurrir a una intensa neumatizacion para aligerar su peso,
gue tuvo que estar soportado musculos del cuello excepcionalmente robustos. En este
craneo todo se hiperdesarrolla, desde € ya audido espesor de los huesos, a las crestas,
arcos (oculares y cigomaticos), apofisis, etc., y todo ello para alojar un cerebro que

volumétricamente se diferencia bien poco del de U. arctos’.

El carécter més llamativo del créneo de los tremarctinos, en vista laterd, es la
extrema reduccion de la longitud del rostro cuando se lo compara con €l de ursinos de
tamario semejante (i.e. U. spelaeus, U. maritimus, U. arctos). También la disposicion de
los nasales en un plano acusadamente inclinado con respecto a plano horizonta y la
frontalizacion de las drbitas; estas dos Ultimas caracteristicas probablemente estén
relacionadas con la primera. En vista palatal puede observarse la enorme diferencia en
el ancho del paladar existente entre Arctotherium y e resto de los tremarctinos (excepto
Tremarctosy Plionarctos?) y los Ursinae; € mayor ancho del paladar esta acompafiado
por e ensanchamiento de toda la regién anterior del craneo, muy notable en la frente, €
orificio nasal y los nasales. También es notable el acortamiento de la distancia entre el
borde posterior del paladar y una linea imaginaria trazada entre los bordes posteriores
de los M. Los tremarctinos poseen tres fordmenes palatinos, ya que se desarrolla un
tercer foramen palatino ubicado sobre € ge sagital y por detras de los otros dos. En
vista posterior se observa que € llano occipital de Arctotherium se encuentra
verticalizado respecto al delos Ursinaey Arctodus. En vista dorsal €l extremo posterior

del créneo, en €l punto de unién de la cresta sagital con lalambdoidea, se encuentra més
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proyectado hacia atrés en los Ursinae que en los Tremarctinae; el mayor acortamiento

de esta proyeccion se observaen Arctotherium.

El créneo de A. vetustum

En vista latera €l contorno del craneo es marcadamente convexo, ya que describe
una semiarco entre €l extremo anterior de los premaxilaresy el punto de encuentro de la
cresta sagital y la lambdoidea. Esto se debe a que el extremo anterior de los nasales esta
bastante retrasado respecto a los premaxilares; de esta forma, € plano del hocico se
encuentra volcado hacia atrés. A esto se suma la frente también volcada hacia atras, la
cresta sagital no muy desarrollada, la cgja craneana de aspecto globoso y la pared de la
cresta lambdoidea suavemente inclinada hacia atrés.

El arco cigomético también describe una curva, de tal forma que su borde superior
es convexo y € inferior concavo. Esta especie presenta un sblo orificio anteorbitario o
infraorbitario.

En vista anterior se observa que la frente es plana'y que € borde interno de las
oOrbitas es recto. El orificio nasal es subcircular; los nasales son angostos, elongados y

sus bordes internos y externos subparal el os.

En vista posterior se observa que € llano occipital es amplio; € borde dorsal,
recorrido por la cresta lambdoidea, describe un arco algo aplanado en € la zona més
alta. La superficie de la region occipital es muy irregular debido a desarrollo de

rugosidades relacionadas con la insercién muscular.

En vista dorsal puede observarse que los arcos cigomaticos se encuentran bien
despegados del craneo, son sobresalientes y con e angulo posterior pronunciado. La
caja craneana es globosa. La cresta sagital no se encuentra muy desarrollada, pero es
conspicua. En su extremo anterior se bifurca dando dos crestas que divergen, desde el
ge sagital, hacia la regién anterior hasta alcanzar los procesos postorbitales derecho e

izquierdo respectivamente. L os procesos postorbitales son conspicuos y sobresalientes.

En vista palatal, se observa que las bulas timpanicas son globosas. La escotadura

postpalatina presenta forma de U, ya que sus bordes son paralelos. El margen posterior
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del paladar se encuentra muy cerca del borde posterior de los M?. Las fosas glenoideas
son lateralmente angostas pero de superficie amplia. El borde anteroexterno de las fosas
y la mitad interna del posterior se encuentran proyectados en direccion ventroanterior;
probablemente esto limite los movimientos del céndilo mandibular. Las apdfisis
mastoideas son gruesas Yy cortas, las paraoccipitales pequefias y de seccion

subtriangular.
b. Mandibula (Tablalll.b; Fig. 111.4)

La mandibula es € hueso mas ancho de la cabeza, sirve de soporte para los
dientes inferiores, articulando sus condilos en las fosas glenoideas del craneo. Para su
descripcion anatémica puede dividirse en dos regiones claramente definidas. € cuerpoy
las ramas (horizontal y vertical) (Torres, 1988). El cuerpo constituye la parte anterior de
la mandibula y aberga los seis incisivos, su cara mentoniana corresponde a labio
inferior, es convexay en su centro se marca un surco mas 0 menos sinuoso que define la
posicion de la sinfisis mandibular. La cara lingua del cuerpo de la mandibula es lisa'y
marcadamente concava. La region alveolar es plana, posee seis aveolos para los
incisivos, tres para cada lado, estrechos (transversalmente) y bien desarrollados en
sentido mesiodistal, sus dimensiones se incrementan desde & primero, que es € menor,
a ultimo; generamente estos avéolos no se encuentran aineados ya que el

correspondiente a segundo incisivo se sitlia algo més retrasado que 10s otros dos.

A partir del cuerpo de la mandibula , se desarrollan las dos ramas, divergiendo
marcadamente y determinando entre ellas el espacio mandibular. Cada rama termina en
el condilo, cuerpo mas o menos cilindrico orientado oblicuamente. De cada rama
mandibular se pueden considerar dos porciones claramente definidas. la porcion

horizontal y la porcion vertical.

El borde superior de la rama horizontal practicamente comienza en e alvéolo del
canino, que posee un contorno eliptico con su €e mayor orientado en sentido
mesiodistal. Por detras de este alvéolo y hasta € cuarto premolar € borde aveolar es
comprimido linguolabialmente y recto. Sobre este sector se disponen los premolares,

gue en esta especie se encuentran dispuestos en una hilera mesiodistal.
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Por detrés del P, € borde aveolar se ensancha marcadamente, apareciendo los
alvéolos correspondientes a los tres molares. Por detras del tercer molar €l hueso se
levanta abruptamente proyectandose hacia atras, a la vez que se adelgaza
progresivamente en sentido transversal. La base de esta zona constituye los limites
anterior y superior de la rama vertical, determinando €l origen de la cresta coronoidea.

Visto lateralmente este borde es suavemente concavo.

El borde inferior de la mandibula (borde ventral), visto lateramente, muestra una

zonamesial concava seguida de otra zona convexa que termina en el proceso angular.

El borde posterior de la mandibula esta formado por la escotadura mandibular
superior, € condilo mandibular, la escotadura mandibular inferior y el proceso angular.
La escotadura mandibular superior, que es précticamente recta en esta especie, se
encuentra limitada por arriba por € proceso coronoideo y por debajo por e condilo
mandibular. El condilo se desarrolla en posicion oblicua respecto a e mesiodistal de la
rama horizontal y perpendicular a plano de simetria que pasa entre las dos
hemimandibulas. Bajo el condilo se encuentra la escotadura mandibular inferior que es
fuertemente concava, ventramente se encuentra limitada por € proceso angular. El

proceso angular es una pequefia apofisis curva proyectada linguodorsalmente.

La cara lingual de la rama horizontal es plana, en la regién distal presenta un
foramen nutricio por debajo de la rama vertical. La cara labial de la rama horizontal
presenta, en su region mesial y por debgo de la zona donde se implantan los
premolares, entre dos y tres fordmenes mentonianos. En esta misma cara, y por debgjo
del segundo y tercer molar, se desarrolla una leve concavidad correspondiente a la fosa
premasetérica. La region posterior al Ultimo molar se encuentra ocupada por una gran
depresion correspondiente a la fosa masetérica. El borde anterior de la fosa masetérica
se encuentra demarcado por e desarrollo de la cresta masetérica, que en su tercio
ventral es rectilinea, e inclinada hacia € borde distal de la mandibula en esta especie. La
superficie de esta fosa es sumamente irregular, ya que se encuentra surcada por
pequefias lineas rugosas que sirven de insercion al masetero. La rugosidad de la fosa

aumenta con la edad de los individuos.
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Finamente, s se observa la cara lingual de la regién anterior de la mandibula se
aprecia un area rugosa correspondiente a la superficie sutural sinfisaria. En los Ursidae
las dos hemimandibulas no se fusionan totalmente, de forma tal que existe una sinfisis
permanente. La superficie sinfisaria se encuentra muy desarrollada acanzando

distalmente la atura del borde mesial del cuarto premolar.

c. Serie dentaria superior?

Las medidas tomadas sobre los yugales superiores se encuentran en la Tabla lll.c.
En la Tabla I1l.d se compara la morfologia de los 2 de las distintas especies de
Arctotherium registradas en la Argentina. En la Tabla I11.e se compara la morfologia de
los principales dientes yugales de las especies de Arctotherium registradas en la

Argentina.

Primer incisivo superior (I'): Es e més pequefio de los incisivos, sus caras
mesia y distal son planas. La caralabia es convexa, con un perfil triangular cas

isosceles; la caralingual es concava.

La cuspide principal es muy sobresaliente y comprimida en sentido labiolingual;
se encuentra recorrida por una arista de esmalte en sentido mesiodistal. Dos |6bulos
flanquean los bordes mesial y distal de la cuspide principal. Estos I6bulos divergen
desde la cara lingua hacia la cara oclusal. El 16bulo mesial se encuentra mucho més
desarrollado y es bastante mas ato que € distal. El dpice del |6bulo mesial es aplanado,
el del I6bulo distal se encuentra descompuesto en tres clspulas alineadas. Sobre un
surco que se hace més profundo hacia la cara oclusal, y que separa los [6bulos entre si
se desarrolla un abultamiento globoso en € esmalte.

Segundo incisivo superior (1°): Este diente es morfol6gicamente similar a I,
pero de mayor tamafio. El |6bulo mesia se encuentra bien desarrollado, e distal es
mucho més bajo y menos importante. Entre ambos y sobre € surco que separa al 16bulo
mesial del distal se desarrolla un pequefio abultamiento en el esmalte, al igua que en €l
1%,

Tercer incisivo superior (1°): Este diente es de tamafio algo mayor que € de los

otros dos incisivos superiores y de morfologia caniniforme en todos los Ursidae. Se

! Debido alaescasez de restos fésiles conocidos, no es posible apreciar |a diversidad morfol 6gica
intraespecifica que puedieran presentar |as distintas piezas dentarias superiores.
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encuentra formado por una gran cuspide principal conica en su base y comprimida
linguolabialmente hacia e 4pice. Esta clUspide presenta una curvatura hacia e lado
distolingual. La cara mesid de la cluspide es plana, la distal y lingua concavas y la
labial convexa. Las caras distal, lingual y labial son mucho més largas que la mesial. Se
observa una arista de esmalte sobre € borde mesia de la cuspide central, entre su dpice
y e punto donde contactan |a caramesial del esteincisivoy ladistal del 1%,

En este incisivo no se desarrolla € |6bulo distal, mientras que e mesia es muy
conspicuo. El I6bulo mesia se encuentra bien desarrollado, recorre los dos tercios
proximales de la clspide, pero no posee un dpice definido. El |6bulo distal se encuentra
reemplazado por una arista de poca importancia que corre desde el cuello del diente

hasta |la mitad de la corona por la cara distal de la cuspide principal.

Canino superior (CY): El canino es un diente muy grande, la corona es conica y
algo comprimida labiolingualmente, 1o que le da una seccién subeliptica. La raiz, de
enorme tamaio, se hala profundamente implantada en e maxilar. El diente se
encuentra desplazado labialmente de la linea dentaria por lo tanto la curvatura de la
corona se proyecta en direcciéon distolabial. La corona se adelgaza progresivamente

desde la base hasta €l apice. La caramesia es convexay ladistal concava.

Dos aristas de esmalte recorren la corona desde la base hasta e épice, una muy
gruesa por la cara distal y otra més delicada por e limite entre la cara mesid y la
lingual. Estas aristas son claramente visibles solo en g emplares jovenes, ya que parecen

desgastarse con relativa rapidez.

Se ha observado, en todas las especies de Arctotherium, un desgaste muy
particular que afecta el extremo distal del canino superior e inferior dandoles forma de
cono truncado. Este tipo de desgaste no ha sido observado en las especies de Ursus; se
desconoce la razon de este tipo particular de desgaste, que no es fruto del roce con €

canino inferior.

Primeros tres premolares superiores (P*3): Los primeros tres premolares son
dientes pequefios y de corona simple, aparentemente sin funcion en el procesamiento de
aimento ya que no llegan a ocluir con los inferiores. En todas las especies de

Arctotherium se encuentran dispuestos en tridngulo, el P*y el P* se ubican en posicion



I11. REVISION SISTEMATICA Y DESCRIPCION DE LOSTAXONES 75

lingual a P*. Generalmente el P* se desarrolla en contacto con e angulo mesiolingual
del P*. El ordenamiento en tridngulo de los P2 esta en relacion con e acortamiento del

espacio entre e caninoy e P*.

Primer premolar superior (P): éste es e de mayor tamafio de los tres; en vista
oclusal se observa gque la corona es elongada en sentido mesiodistal, e borde interno es
cas recto y € resto del contorno es redondeado. La corona presenta una cuspide Unica
con e &pice bien marcado y ubicado en la regién mesia de la corona. El épice es
globoso y de aspecto poco punzante. La mitad labia de la corona es convexay la mitad
lingual algo concava; esta Ultima presenta un esbozo de cingulo. La zona de unién de
ambas mitades forma una arista que recorre longitudinalmente la corona, pasando por el

vértice de la cuspide.

Segundo premolar superior (P?): no es posible redizar la descripcion de este

diente ya que los craneos asignados a esta especie no presenta la pieza.

Tercer premolar superior (P%): la corona es subcircular, el borde lingual es casi
recto mientras que € resto del contorno es redondeado. La Unica cuspide presente es
baja, dificil de distinguir y se encuentra ubicada en el centro de la corona. Una arista de
esmalte, en forma de U, asciende desde €l angulo mesiolingua de la corona hacia €
apice de la Unica cuspide y luego desciende hacia € angulo distolingual, delimitando
una concavidad; el resto de la corona es convexa. No se observa el desarrollo de

cingulos.

Cuarto premolar superior (P*): El diente es relativamente pequefio comparado
con el tamafno de los molares superiores. Vista por su cara oclusal la corona muestra un
contorno subtriangular caracteristico, recordando la forma de un triangulo equiléatero
(Fig. 111.5). La caralabial, que es lisa, esta formada por dos |6bulos convexos, separados
por un canal superficial. El 16bulo anterior corresponde a paracono y el posterior al
metacono. Una arista de esmalte recorre ambas cuspides en sentido mesiodistal. El
paracono estd mucho mas desarrollado que e metacono, se encuentra inclinado
posterolingualmente y ocupa los dos tercios anteriores del diente, mientras que el

metacono es subvertical y relativamente pequefio. EI metacono es mas bgo que €
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paracono. Las caras linguales del paracono y metacono forman un sdlo plano

suavemente inclinado desde el apice de las cuspides hacia €l borde lingual de la corona.

Sobre el borde lingual, justo frente al canal que separa a paracono del metacono,
se encuentra el protocono; que es de dimensiones muy modestas en relaciéon con las
cuspides labiales y de apice romo. El borde lingual de la corona se encuentra formado
por dos planos que divergen desde e punto donde se desarrolla el protocono, uno en

direccién mesiolabial y otro en direccién distolabial, formando un angulo obtuso.

Un leve engrosamiento de esmalte recorre e borde lingual por delante del
protocono y un cingulo se desarrolla sobre este borde, entre €l protocono y € extremo
distal de la corona. Es interesante sefialar que ésta es la Unica especie de Arctotherium

gue presenta € cingulo lingual anteriormente descripto.

Primer molar superior (M1): Morfoldgicamente es un diente bunodonte. No se
aprecia una diferencia neta entre la zona del trigono y la del talon que se hala

extremadamente reducido.

Visto por la cara oclusal su contorno es subcuadrado. La cara labial es bilobulada
y mas larga que la lingual, que es rectilinea; las caras anterior y posterior son rectas y

convergen hacia e lado lingua (Fig. 111.5).

Topograficamente puede dividirse la corona en dos regiones, una labia de
clspides dtas y bien desarrolladas y otra lingual de clspides mucho més pequefias.
Estas dos regiones estan separadas por un surco mesiodistal, que recorre a molar en

toda su longitud, prolongandose tanto en el borde mesial como en el distal.

El borde labial esta ocupado por dos cuspides, la mesial 0 paracono algo més ata
que la distal 0 metacono, ambas levemente inclinadas hacia la linea media. La cara
externa de ambas clspides es convexa mientras que la interna presenta dos planos que
forman un éangulo agudo entre si, dando como resultado un vértice de seccion

subtriangular.

Por la cara anterior del paracono ascienden dos aristas romas que convergen hacia

la linea media uniéndose en € sitio donde se desarrolla € parastilo. La arista resultante
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de la unién se continua hasta el vértice y luego por la cara posterior hasta un surco
transversal relativamente profundo que marca e limite entre paracono y metacono. El
metacono es més bagjo y de base algo mayor que & paracono. Una arista roma recorre al
metacono en toda su longitud; sobre éstay en la cara posterior se ubica € metastilo, una

clspula de dimensiones modestas en relacion al parastilo.

Sobre e lado lingual se desarrollan dos cuspides principales dispuestas una a
continuacion de la otra, la mesial corresponde a protocono y la distal a hipocono
(Torres, 1988; Wozencraft, 1989), aunque segun Szalay et al (1993) no habria un
hipocono en el M' de los Ursidae. El protocono se ubica a mismo nivel que
paracono, pero algo distamente respecto del épice de la clspide labial, es bgjo y
elongado. El hipocono se desarrolla a mismo nivel que € apice del metacono, pero a

diferencia del protocono es globoso.

Por delante del protocono se desarrolla una cuspide accesoria de aparicion
constante en los Tremarctinae conocidos. En A. vetustum, esta clspula no se encuentra
netamente separada del protocono, aunque posee un apice bien diferenciado del
correspondiente al protocono. El conjunto de las tres clspides se dispone sobre una
linea oblicua y algo curva formando una cresta continua, la clspide accesoria se
encuentra muy cerca del paracono, cas cerrando e surco mesiodistal ya descripto,
mientras que € hipocono se desarrolla relativamente lgos del metacono v,
consecuentemente, e surco mesiodistal es mas ancho a este nivel. La cresta compuesta
por las cluspides linguales se encuentra desplazada hacia el ge central del molar, sobre
todo en € extremo mesial, disminuyendo en gran medida la superficie oclusal eficaz del
molar, ya que se desarrolla un érea importante entre la cresta 'y e borde lingua de la

corona desprovista de cuspides.

La superficie del surco mesiodistal se halla tapizado por microcuspulas y
vermiculaciones de esmalte, sobre todo en la region posterior a cana que separa a
paracono del metacono. Tres cuspulas bajas y globosas de morfologia variable,
aparentemente formadas por la coalescencia de microclspulas, se desarrollan sobre €l
piso del surco medio. La mesial se ubica frente a limite entre protocono e hipocono, la
intermedia entre las caras enfrentadas del hipocono y e metacono. La distal (de mayor

tamafno que las otras dos) se desarrolla sobre € borde posterior del molar, mas cerca del
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lado lingual que del labial, prolongando la cresta formada por protocono e hipocono,
pero netamente separada de este Ultimo. Los extremos anterior y posterior del surco

medio se encuentran abiertos.

La cara lingual presenta un fino estriado vertical; no se observan engrosamientos del

esmalte a modo de cingulos.

Segundo molar superior (M?): El contorno de la corona es subtriangular
recordando un triangulo rectangulo, donde el lado mayor es € lingual, € lado menor es
el mesia y la hipotenusa es e lado distolabia (Fig. I11.5). El trigono de este molar se
diferencia del talon (que esta slempre muy desarrollado), aungue forman una misma
superficie masticatoria. EI borde mesial y € lingua del diente son més 0 menos rectos 'y
forman un angulo de casi 90 grados entre si. La esquina mesiolingual del molar presenta
un resalto anguloso muy marcado. El borde distal es redondeado y muy breve, mientras
gue € labial esta formado por dos I6bulos a la altura del trigono que corresponden a
paracono y metacono, y una escotadura posterior a nivel del talon. El borde mesial de la
corona esta cerrado por una cresta bgja, probablemente formada por microclspulas

fusionadas. Esta cresta toma contacto con € parastilo.

En vista oclusal € 16bulo correspondiente a paracono es mas sobresaliente que €l

correspondiente al metacono.

Un vale mesiodistal recorre € trigono y € talén separando las clspides linguales
de las labiales; € fondo de este valle se encuentra tapizado por cuspulas, microcuspulas

y vermiculaciones de esmalte de desarrollo variable en los distintos individuos.

Sobre € borde labia encontramos en primer lugar una cuspide conica
correspondiente al paracono, esta es la clspide mas conspicua del molar. En la base de
la cara lingual de esta cuspide se observan algunas rugosidades muy débiles dirigidas
hacia €l dpice. Sobre la cara mesia del paracono se desarrolla € parastilo; dentro de
Arctotherium, esta especie es la que posee mayor tamafio de parastilo con respecto al
del paracono. Una arista de esmalte recorre todo € paracono en sentido mesiodistal

desde e parastilo hasta un profundo surco transversal que separa a paracono del
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metacono. Otra arista de esmalte desciende desde el apice del paracono por la cara

distolingual de la cuspide hacia e valle medio.

Por detras del paracono se desarrolla el metacono que es de menor tamafio que el

primero, de forma conicay pice romo.

Las cuspides del borde lingual son, en relacion con las labiales, muy bgas y
forman una cresta continua interrumpida solo por un surco transversal entre el
protocono y e hipocono. En la zona correspondiente a trigono la cresta se encuentra
ubicada hacia €l ge central del diente y por esta razén se desarrolla un éarea importante
entre la crestay €l borde lingual de la corona desprovista de cuspides, 1o que disminuye
el érea masticatoria efectiva del molar.

Sobre este borde y en la zona correspondiente a trigono, se desarrollan dos
cuspides elongadas y lateralmente comprimidas, la mesial es una cuspide accesoria
(homologable a la descripta en e MY) y la que le sigue corresponde a protocono. El
dpice del protocono se encuentra frente a surco transversal que divide paracono de
metacono. Uniendo e protocono a metacono se desarrollan dos o més cuspulas bgjas,
alineadas y perpendiculares a ge mesiodistal de la corona, las cuales cierran € cana

longitudinal.

Por detras del protocono se desarrolla una cresta correspondiente a hipocono, el
extremo mesial de la cresta se encuentra a la misma atura que €l apice del metacono y
el extremo distal alcanza el borde distal del talon. Esta cresta decrece en atura desde el
extremo mesial a distal.

Una arista de esmalte muy débil que desciende por la cara posterior del protocono

contacta la cara anterior del hipocono.

El talon ocupa cerca del 45% de la longitud mesiodistal del molar; es un plano
inclinado en direccién posterolabial. Su superficie esta tapizada por cuspulas,
microcuspulas y vermiculaciones de esmalte. Como se adelantd mas arriba, €l trigono y
el taldén congtituyen un area masticatoria continua, pero sobre el talon ocluye € M

mientras que sobre € trigono ocluye € talénido del M.
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d. Seriedentaria inferior

Las medidas tomadas sobre los yugales inferiores se encuentran en la Tabla 11 .f.
EnlaTablalll.g se compara la morfologia de los incisivos inferiores de esta especie con
lade A. latidens. En la Tabla Ill.h se compara la morfologia de las principales piezas

yugales inferiores.

Primer incisivo inferior (11): Es e méas pequefio de los incisivos inferiores. Visto
por su cara labial, la corona es lisay levemente convexa, mas alta que ancha. En esta
vista la corona es subrectangular debido a que su didmetro mesiolingual se mantiene
cas constante, aunque hacia € borde inferior disminuye levemente. La cuspide
principal se comprime labiolingua mente en forma progresiva hacia el épice.

Un delicado surco se observa sobre la cara labia en e tercio superior de la
corona, a igua distancia del borde distal que del mesia. Visto por su cara oclusal se
observan dos I6bulos delicados y elongados, uno sobre € borde mesial y otro sobre el
distal de la cuspide principal, separados por un surco central poco profundo.

Segundoincisivo inferior (I2): Este incisivo posee un tamafio intermedio entre el
del I y el del 3. Se implanta lingualmente respecto a los otros dos incisivos. Visto por
su cara labial, la corona posee un contorno subtriangular, donde e diametro
mesiolingual va disminuyendo progresivamente desde el borde oclusal hacia € borde
inferior de la corona. También sobre la cara labial, se desarrolla un leve surco en la
mitad superior de la corona. Al igua que en € 11, la clspide principal se va
comprimiendo linguolabialmente hacia e apice.

Sobre la cara oclusal, se observan dos Iébulos finos y elongados, uno sobre €
borde mesia y otro sobre € distal. Entre estos |6bulos se observa una superficie plana
bien desarrollada dividida por un delicado surco vertical.

Sobre el borde lingual se observa un abultamiento redondeado en e punto donde se
unen ambos |obulos.

Tercer incisivo inferior (I3): Es € mas robusto de los incisivos inferiores, posee
una morfologia muy distinta a la de los otros dos. Visto por su cara labial, la corona
posee forma de triangulo invertido; se observa un surco muy leve que marca € limite
entre € 16bulo centra y e distal.
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Este incisivo se caracteriza por e gran desarrollo del I6bulo distal, que se
encuentra separado de la cuspide principal por un profundo surco vertical e inclinado
distolingualmente. El I6bulo distal presenta seccion transversal triangular y épice
globoso. El I6bulo mesial se encuentra representado por una fina arista de esmalte y
separado de la clspide principal por un leve surco.

El dpice de la cuspide centra se encuentra inclinado mesiolingualmente y, a
diferencia de lo observado en los otros incisivos, su seccién transversal es subtriangular.

Como en los otros incisivos inferiores, se desarrolla un engrosamiento globoso

sobre el borde lingual de la corona.

Canino inferior (Cy): El canino inferior es de menor tamafio que e superior, pero
de morfologia muy similar. La corona se encuentra incurvada labiodistalmente. Desde
el dpice descienden tres aristas de esmalte, una por la cara lingual, otra por ladistal y la

ultima (y la més conspicua) por el limite entre la cara labial y mesial.

Primer premolar inferior (Py): Este es e premolar de mayor tamario de los tres
primeros. Morfolgicamente es semejante a P, pero € borde lingual es suavemente
curvo y no recto, y la corona es mucho més bagja y aplanada. El cingulo lingual se

encuentra bien desarrollado.

Segundo premolar inferior (P2): Es un diente pequefio y morfol6gicamente
simple; en vista oclusal la corona es redondeada, con la excepcion del borde lingual que
es cad recto. La corona presenta una sola cuspide, baja y globosa, ubicada en € centro
de la corona. Una arista de esmalte recorre a diente en sentido mesiodistal y delimita

una zona céncava sobre el borde lingual. Bajo esta zona se desarrolla un cingulo.

Tercer premolar inferior (Ps): Es muy semejante a segundo pero la clspide es

mas elevada.

Cuarto premolar inferior (P;): Es un diente morfolégicamente simple,
constituido basicamente por una cuspide correspondiente a protoconido. Visto por su
cara oclusal este premolar presenta un contorno de la corona subelipsoidal ancho (Fig.
[11.5). El protoconido es relativamente bajo y globoso, su dpice se encuentra algo
inclinado lingualmente. Una arista de esmalte recorre e diente en direccion mesiodistal

desde el borde mesiolingual de la corona a distal, ascendiendo por la cara mesia del
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protoconido y descendiendo por la distal. Sobre esta arista, en € borde distal de la

corona, se desarrolla una pegueiia cuspula.

Primer molar inferior (M1): El diente es bunosecodonte, mas largo que ancho;
se encuentra dividido en dos zonas funcionamente distintas; |os dos tercios anteriores
corresponden a trigonido, mientras que €l tercio posterior corresponde al talonido. El
trigdnido, la region cortante, es mas ato que € talonido, la region triturante. La cara
mesia del molar es ahusada mientras que la distal es redondeada; la cara lingual es
rectilinea. Del lado labia se insindan dos l6bulos, correspondientes a trigbnido y

talonido, separados por un surco en € limite entre ambas regiones.

En la region correspondiente a trigbnido se distinguen las tres clspides
principales. paracénido en la region mesial, protoconido en la region media, y
metaconido en la region distal. El trigonido se halla dominado por € protoconido, por
delante del cua se presenta € paraconido mucho més pequefio y bajo; en e borde
distolingual del protocdnido se encuentra el metaconido de tamario y atura menores a
las del paraconido. Los vértices de las dos primeras cuspides se encuentran en la linea
media del diente, mientras que e metacénido se encuentra desplazado hacia € borde

lingual.

Visto @ molar por su cara oclusal, €l paracénido tiene forma de cono suavemente
comprimido hacia € apice; mirdndolo de lado se aprecia que se encuentra algo
inclinado hacia la cara lingual y claramente hacia € lado mesia. El paraconido se
encuentra apoyado en la cara mesia del protoconido; un surco que corre por la cara
lingual del conjunto separa ambas clspides. Por € contrario, las caras labiaes de ambas
cuspides forman una superficie continua. El apice del paraconido se encuentra recorrido
por una arista que va a encontrase con otra, que desciende por la cara mesiolabia del

protocénido, en €l surco que separa ambas cuspides.

La base del protocdnido ocupa todo € ancho del molar y separa completamente al
paraconido del metacdnido. Esta cuspide posee un vértice de seccién triangular debido
al desarrollo de tres aristas, que descienden desde €l vértice, una por lacaramesia y las
otras dos por la cara distal. De estas Ultimas, una (que es la méas conspicua de las tres) va

al encuentro del metacdnido. La otra, luego de pasar sobre una clspide accesoria (de
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presencia constante en los Tremarctinae), que se encuentra incrustada sobre la cara
posterolabial del protoconido, alcanza un surco que marca e limite posterior del
trigénido en e borde labial.

El metaconido es una clspide conica, de vértice globoso, algo mas pequefia que el

paracénido. Se desarrolla sobre la base del protoconido, en su cara distolingual .

La region correspondiente al taldénido posee cuspides bajas y romas en relacion
con las del trigbnido. Las cuspides ubicadas sobre los bordes labial y lingual prolongan
las dos aristas que descienden por la cara distal del protoconido; € amplio valle que
delimitan es una zona francamente triturante erizada por microcuspulas y ridulas de

fuerte redieve.

Sobre el borde labial se coloca en primer lugar una cuspide baja, € hipoconido
formando una estructura masiva que domina la mitad labial del talénido y es mas ata
gue las cuspides del borde lingual. El hipocénido posee dos apices, de los cuales €
anterior es mayor que €l posterior, ya que se encuentra dividido por € desarrollo de un
leve surco transversal. Sobre la base de la cara interna del hipocénido se encuentran

fundidas una o més clspulas, achatadas y sin &pice definido, que refuerzan la estructura.

El entocdnido, ubicado sobre e borde lingual, se halla representado por dos

cuspides bajas y de aspecto globoso. Lamesia es més dta que ladistal.

El borde distal de la corona se encuentra cerrado por una cresta de esmalte

compuesta por numerosas microcuspulas.

Segundo molar inferior (M»): Comparado con el anterior, este molar presenta
una morfologia acusadamente hipocarnivora; es € mas ancho de la serie dentaria

inferior.

En vista oclusal la corona presenta contorno subrectangular (Fig. 111.5). Los lados
mayores son € lingua y € labia; este Ultimo presenta una constriccidn correspondiente
al limite trigdnido-talénido, lo que le da aspecto arrifionado a la corona en vista oclusal.
Los bordes mesia y distal son redondeados. La zona correspondiente a trigonido es

mas ancha'y de menor longitud que la correspondiente al tal6nido.
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Un valle medio divide la corona desde el borde anterior a posterior en una region
lingual y otra labial. Este valle es mas evidente en la regidn correspondiente al talonido,
debido a que € trigbnido se interrumpe por e gran desarrollo del metaconido y

protoconido.

El borde anterior del trigbnido se encuentra cerrado por e desarrollo de gran
cantidad de cuspulas. En los Ursidae no se desarrolla el paracénido, aunque Torres
(1988) considera que las cuspulas que se desarrollan sobre €l borde mesial de la corona

podrian corresponder a paraconido.

Las cuspides de mayor tamafio son € protoconido y € metacénido, aunque son
mucho més bgjas que las homdlogas del M;. El protocdnido y el metaconido se ubican
uno frente al otro formando una cresta transversal caracteristica de los Ursidae. El
protocénido se desarrolla sobre el borde labia y e metacdnido sobre € lingual. En vista

lateral externa el contorno de ambas clspides es subtriangular.

Desde e veértice del protoconido descienden tres aristas de esmalte, una por la
cara mesial, otra por la distal y la ultima por la lingua. Como resultado el veértice
presenta seccidn triangular. La cara labial es plana, la lingual se encuentra dividida en
dos planos, que forman entre si un angulo agudo. Una clspula, bagja y aplanada, se
desarrolla cerca de la base del protoconido, sobre € borde distolingual, interrumpiendo
la arista que desciende por la cara posterior. Esta cuspula es homologa a la descripta en
e M.

El vértice del metaconido presenta seccidn triangular debido a desarrollo de tres
aristas de esmalte que descienden desde €l vértice, una por la cara mesial, otra por la
distal y la tercera por la labia, a igua que en € protocdnido. Cerca de la base del
metaconido y sobre las aristas mesial y distal se desarrollan dos pequefias cuspulas, una

sobre cada arista.

Menos de la mitad posterior de la corona corresponde a talénido. Las cuspides de

esta region son bajas en relacion con las del trigdnido.

Sobre el borde labial se desarrolla el hipoconido relativamente bajo y chato. Sobre

la base de la cara lingual del hipoconido se desarrolla una clspula aplanada.
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El borde lingual esta4 ocupado por el entoconido desdoblado en tres clspides bajas
y algo comprimidas, pero bien individualizables. El tamafio de las clspides disminuye

de adelante hacia atrés, siendo la mesial mucho més importante que las dos distales.

El valle central del talonido se encuentra tapizado por cuspulas, microcuspulas y

vermiculaciones de esmalte.

Existe una acusada desproporcion entre la superficie oclusal y la superficie

méaxima de la corona.

El borde distal de la corona se encuentra cerrado por una cresta de esmalte

compuesta por numerosas microcuspulas.

Tercer molar inferior (M 3): Es un diente de corona tipicamente subcircular (Fig.
[11.5), donde no se pueden determinar facilmente las homologias de las cuspides. El M3
se encuentra siempre inclinado hacia el lado lingual; de esta forma ocluye perfectamente
con el talén del M? que se encuentra también inclinado, pero hacia e lado labial. En
algunos casos se desarrolla sobre la base de la rama ascendente de la mandibula. Este
molar es el que se encuentra generalmente mas desgastado, quizéas por estar implantado
mucho més alto que €l resto de la serie dentaria. En algunos casos, la inclinacion del M3
es tan importante que & desgaste se produce sobre la cara labia y parte de la cara

oclusal sin afectar la caralingual.

La superficie oclusal de la corona esta tapizada por gran cantidad de clspulas,
microcuspulas y vermiculaciones de esmalte. El borde mesial y € lingual estén cerrados
por una hilera de microcuspulas, que en algunos tramos pueden fusionarse formando

una cresta continua.

El borde labial presenta un leve estrechamiento aproximadamente en el tercio
posterior de la corona, correspondiente a limite entre trigbnido y talonido. En esta
especie, e estrechamiento no afecta el borde inferior de la corona. Sobre el borde labial
y por delante del estrechamiento puede distinguirse una cuspide baja y plana,
homologable a protocénido. Por detras del estrechamiento y sobre el mismo borde se

encuentra otra cuspide, elongada y también relativamente baja, el hipocdnido.
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Discusion: Se reconoce la validez de la especie Arctotherium vetustum Ameghino 1885
y se le asigna € resto fésil MACN 1201 sintipo de “Paractotherium pamparum’
Ameghino 1904c (vide infra), tipo de “Arctotherium (Pseudarctotherium) debilis’
Kraglievich 1928 y tipo de “Pseudarctotherium lundi” Kraglievich y Ameghino 1940

(videinfra).

Es interesante remarcar que tanto la especie A. vetustum como “A. debilis’ no
fueron consideradas vélidas en la mayoria de los trabgjos posteriores a 1940. Berman
(1994) sostiene que ambos taxones son sinbnimos de “Arctodus (Pararctotherium)
pamparum”. El resto de los materiales asignados aqui a A. vetustum fueron considerados
anteriormente como pertenecientes a distintos taxoness. MMMP 1233, “A. (P.)
pamparum” (Berman, 1994); MLP 10-5y MLP 10-7, “Pararctotherium sp.” (Berman,
1994); MHN g/n, A. brasiliense (ver Cartelle, 1994).

Berman (1994: 111) expresa “La revision del holotipo de “A.” vetustum del
MACN indica que € material en cuestion no se distingue de Pararctotherium. No
existen diferencias significativas respecto del holotipo de Arctodus (Pararctotherium)
pamparumy € gemplar MMMP 1233 asignado aqui a dicha especi€’. Es verdad que
no existen diferencias significativas entre € tipo de A. vetustum y & gemplar MMMP
1233; pero si existen grandes diferencias, sobre todo en lo concerniente a la morfologia
de los molares, entre & gemplar MMMP 1233 y e MACN 971, tipo de

“Parar ctotherium pamparum’.

Kraglievich (1928) describe un nuevo subgénero y especie “Arctotherium
(Pseudarctotherium) debilis’ sobre la base de una mandibula (que habia sido designada
por Ameghino (1902) sintipo de “Pararctotherium pamparum’); Kraglievich y C.
Ameghino (1940) utilizan la misma mandibula como tipo de la nueva especie

“Pseudar ctotherium lundi” Kraglievich.

La especie “A. debilis’ habia sido considerada sinénimo de “A. (P.) pamparum’
por Berman (1994), quien no fundamenta la decison tomada; en este sentido, es
necesario aclarar que e tipo de “P. pamparum’” (MACN 971) es un craneo sin
mandibula asociada y € de “A. debilis’ una mandibula, por o que son préacticamente

incomparables.
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Un craneo (MHN g/n) asignado por Cartelle (1994) a Arctotherium brasiliense es
referido provisoriamente en este trabagjo a A. vetustum; esto es sumamente significativo,

ya gque hasta este momento solo se reconocia una especie para Brasil (A. brasiliense).

Rusconi (1938) asigna una tibia derecha (que encuentra en las "toscas' del Rio de
La Plata) a la especie “Arctotherium (Pseudarctotherium) debilis’ y basandose en esta
evidencia sostiene que “Pseudarctotherium” se registra también en e Ensenadense.
Rusconi (1938) fundamenta su decision en €l peguefio tamarfio del resto en relacion alos
tamafios mayores de otros restos registrados en la zona. En redidad no existe
fundamento para asignar este resto (n° 771 Col. Rusconi) a la especie “A. dehilis’, ya
gue tanto € tipo de la especie como los materiales referidos no se encuentra asociado a
restos de postcraneo; 1o que hace imposible referir € resto en cuestion a esta especie. En

este trabajo se supone que en realidad este resto pertenece a un individuo joven de A.
latidens.

La especie A. vetustum es la més primitiva del género Arctotherium y la més

semejante, sobre todo en la morfologia los molares, alas especies del género Arctodus.

11.5. Arctotherium brasiliense (Lund, 1840)

Ursus brasiliensis Lund, 1839: 224 (nomen nudum) non Thunberg, 1820;
1840: 234, 265, lam. 19, figs. 3-6; Gervais, 1855: 7; 1873. 21,
Burmeister, 1879: 169; Gervais y Ameghino, 1880: 24; F. Ameghino,
1881: 321; 1889: 320; 1902: 228; Winge, 1895-96: 31-35, 118-120, M.
VI, figs. 1-4, Pl. VII; L. Kraglievich, 1934: 71; Kraglievich y Ameghino,
1940: 565, 576, 622; Paula Couto, 1943: 111, 112; 1960: 5, 9, 10;
Mones, 1986: 131; Cartelle, 1998: 171.

Arctotheriumbonariense (Gervais) Lydekker, 1885: 157 partim.
Ursus? brasiliensis (Lund) F. Ameghino, 1889: 985.

Ursus bonariensis (Gervais) Winge, 1895-96: 32-35, 118-120, M. VI fig. 5;
Paula Couto, 1960: 9.

Ursusmajor Lund (MS) nomen nudum; Winge, 1895-96: 81; Kraglievich y
Ameghino 1940: 580; Paula Couto, 1960: 9, 10.

Arctotherium wingei Ameghino, 1902: 228-231, lam. Il figs. 4-6; 1906: 500;
Boule, 1920: 231, 232; Castellanos 1928: 79, 84; Rusconi, 1932: 7; L.
Kraglievich, 1926: 16; 1934: 71; Paula Couto, 1960: 5, 6, 7, 10, 15, 16;
Mones, 1986: 131, Cartelle, 1998: 176, 180, 181.
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Ursus (Tremarctos?) brasiliensis (Lund) Ameghino, 1902: 228, Kraglievich y
Ameghino 1940: 622; Paula Couto, 1960: 9.

Arctotherium brasiliense (Lund) L. Kraglievich, 1926: 11-14, 16; Castellanos,
1928: 84; Trgano y Ferarezzi, 1994: 555, 556, 558-560, figs. 2-4;
Cartelle, 1998: 172 partim, 173, 175, 176, 179, 180, 181, 182, figs. 1-9.

Pseudarctotherium wingei (Ameghino) Rusconi 1932: 7; Kraglievich y
Ameghino, 1940: 592, 622; Paula Couto, 1943: 112.

Arctotherium (Pseudarctotherium) wingei (Ameghino) L. Kraglievich, 1934
71; Paula Couto, 1960: 5; Hoffstetter, 1963:198.

Pararctotherium parodii Kraglievich y Ameghino 1940: 625, 626 (nomen
nudum); Mones, 1986: 131.

Pseudar ctotherium majus (Lund) Kraglievich y Ameghino, 1940: 592
Ursus lundii Kraglievich y Ameghino, 1940: 581; Paula Couto, 1960: 9.

Pseudarctotherium brasiliensis (Lund) Kraglievich y Ameghino, 1940: 592,
622; Paula Couto, 1960: 5, 9.

Arctotherium brasiliensis (Lund) Paula Couto, 1943 fig. 15; Berman, 1994
108.

Arctotherium (Ursus) brasiliensis (Lund) Paula Couto, 1943: fig. 12.

Pararctotherium brasiliensis (Lund) Paula Couto, 1943: 112; 1960: 6, 7, 12,
15, 25, 26, figs. 1-8.

Arctodusbrasiliensis (Lund) Kurtén, 1967: 4, 10, 11, 14, 15, 18, 28, 31, 32, 35,
38, 40, 42, 46; Paula Couto, 1970: 10; Bertay Marshall, 1978: 12; Perea
y Ubilla, 1983: 90; 1985: 26; Trgjano y Ferrarezzi, 1994: 552.

Arctotherium brasiliense (Lund) Cartelle, 1994: fig. en pa4g. 90 partim;
Soibelzon et al., 2001c: 41R.

Arctodus (Pararctotherium) brasiliensis (Lund) Tragano y Ferrarezzi, 1994
552, 553.

Arctotherium (Pararctotherium) brasiliense (Lund) Trajano y Ferrarezzi, 1994:
555, 559, 560.

Arctotherium (Pararctotherium) brasiliensis (Lund) Soibelzon y Bond, 1998:
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Diagnosis enmendada: crdneo de tamafio pequefio; cresta masetérica rectilinea y

perpendicular a ge anterior de la mandibula; ausencia de cingulo linguodistal en el P*;

parastilo de tamafio pequefio en relacion con el tamafio del paracono en e M?;

entoconido formado por dos cuspides en el M.

Tipo: Sin numeracion original (ver Winge, 1895-6; Paula Couto, 1960; Cartelle, 1998).
Materiales tipo de “Ursus’ brasiliensisUZM 5249 individuo adulto, fragmento
de hemimandibula izquierda con canino y My.3. UZM 5715 individuo juvenil,
fragmento de maxila derecha con P*¥*y MY. UZM 5717 individuo juvenil,
canino superior derecho. UZM 5721+5722 individuo juvenil, My, izquierdos.
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UZM 5723 individuo juvenil, M? izquierdo. Procedentes de varias cuevas de la
region de Lagoa Santa, Brasil (Fig. 111.6).

Distribucion estratigr&fica y geogr éfica del taxon: Algunos autores han sostenido que

esta especie se registra en el Pleistoceno Superior a Holoceno Inferior, pero la ausencia
de un contexto estratigréfico para los hallazgos no permite tener certeza sobre la
verdadera procedencia estratigréfica de los restos fosiles. La especie se registra
principalmente en Brasil y a menos dos restos fosiles asignables a A. brasiliense
provienen de Bolivia; por ultimo Yerena Ocando (1987) y Linares (com. pers)
sostienen gue también se registra en Venezuela (Cueva del Guacharo, Estado Monagas
y Muaco), pero a diferencia de lo que sucede en Brasil, estos restos poseen procedencia
estratigréfica (vide infra).

Tipo del sinénimo:

MACN 1453. tipo de Arctotherium wingei Ameghino, 1902, individuo adulto joven
[lamativamente pequefio, porcion de hemimandibula derecha sin P4 y Ms; procedente del
Vadlede Tarija, Bolivia; Pleistoceno (Fig. 111.7).

Hipodigma:

MACN 6273. individuo juvenil, M1 derecho; procedentes de distintas grutas de Lapa da
EscrivaniaN°5, Minas Gerais; Pleistoceno Superior.

MACN 1454. individuo adulto joven, canino inferior derecho; procedente de Tarija,
Bolivia; “Pampeano” Pleistoceno. En la ficha de este material dice que es co-tipo de “A.
wingel”, pero en realidad Ameghino no designa un co-tipo.

GP/2-T4. (ver Trgano y Ferrarezzi, 1994).
IGC 10. (ver Cartelle, 1998).

Venezuela, repositorio desconocido- Restos craneales y dentales. Fauna Local El
Muaco, cerca de Coro (Estado Falcdn), Pleistoceno tardio (Linares, com. pers.).

Venezuela, repositorio desconocido. Un esquel eto incompleto. Fauna Loca Cueva del
Guacharo, cerca de Caripe (Estado Monagas), Holoceno Temprano (Linares, com.
pers.).

Observaciones y comentarios: Lund (1839, 1840 a, b) describe la especie “Ursus’

brasiliensis sobre la base de varios restos colectados por @ mismo en varias grutas de la
region de Lagoa Santa; estos restos forman parte de la coleccion Lund que se halla

depositada en e Museo de Zoologia de la Universidad de Copenhague. Lund (MS)
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describe una segunda especie sobre la base de un fragmento de maxilar izquierdo con €

P, alaque denomina“U. major”.

Lydekker (1885) considera que “U.” brasiliensis posiblemente sea sinbnimo de
Arctotherium bonariense. Winge (1895-96) identifica el fragmento de maxilar sobre el
que Lund (MS) habia fundado la especie “U. major” como “U.” bonariense sin ninguin
fundamento, ya que € tipo de “U”. bonariense es una hemimandibula y, por otra parte,
el resto en cuestion carece absolutamente de caracteres diagndsticos que permitan su
determinacion. Kraglievich y Ameghino (1940) discrepan al respecto con Winge (1895-
96) y prefieren conservar la especie de Lund. Paula Couto (1960) considera que la

especie“U. major” es de validez dudosa.

Ameghino (1902) describe la especie “Arctotherium wingei” sobre la base de una
hemimandibula (MACN 1453); Kraglievich (1934) considera que €l nombre de esta
especie es snbnimo de “U.” brasiliensis y que “U.” brasilensis Lund, 1839 era
homonima de “U. brasiliensis’ Thunberg, 1820 (empleado para designar a mustélido
Galictis vittata (Schreber)). Por esta razdn rebautiza a la especie brasilefia con €
nombre de “Arctotherium (Pseudarctotherium) wingei”, subgénero propuesto por €l

mismo autor paralaespecie “A. debilis’ (vide supra).

En 1940 Kraglievich en colaboracién con Carlos Ameghino propone € epiteto
especifico lundi en sustitucion de brasiliensis Lund. Finamente, péginas adelante se

refieren ala especie brasilefia con e nombre “Pseudar ctotherium” brasiliensis

Paula Couto (1943) y Cartelle (1998) incluyen a la especie brasilefia en € género
Arctotherium; luego Paula Couto (1960) la coloca bajo el género “Pararctotherium’.
Kurtén (1967) laincluye en €l género Arctodus y Trgjano y Ferrarezzi (1994) sostienen

gue la especie debe [lamarse Arctotherium (“Pararctotherium”) brasiliense.

En cuanto al registro del taxon en Venezuela, dado por Yerena Ocando (1987),
existen serias dudas sobre la identidad especifica de los restos (identificados por Omar
Linaresin Yerena, 1987; Linares com. pers.) y es necesario reestudiar los restos para

poseer certeza sobre su identidad.
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El estudio de esta especie no forma parte de los objetivos del presente trabgo ya
gue no se la registra en la Republica Argentina. Pero es interesante, de todas maneras
realizar algunos breves comentarios. Arctotherium brasiliense es una especie vaida y
diferenciable de las otras especies australes; contra la opinion de Cartelle (1998) se
considera gque € tipo de “Arctotheriumwingel” es indiferenciable del materia tipo de A.
brasiliense. Los restos fosiles de 0sos registrados en Brasil han sido asignados a A.
brasiliense sin € debido contraste con €l gemplar tipo. Se cree que, probablemente, no
todos los materiales hallados en Brasil pertenecen a esta especie y por esta razén es

necesario un reestudio de todos los restos fésiles de Ursidos hallados en Brasil.

Descripcion: la descripcion de esta especie escapa a los objetivos del presente trabajo;

se espera contar con los medios para realizar este estudio en un futuro proximo.

111.6. Arctotherium latidens Bravard, 1857

Arctotherium latidens Bravard MS in Burmeister, 1879: |am. XI, figs. 1-3;
Lydekker, 1885: 157; Ameghino, 1889: 315 partim, 317, 318, lam. 2,
fig. 2; Kraglievich, 1926: 3, 4, 6, 12-14, lam. fig. B; 1934: 68, 69
partim; Rusconi, 1927: 288, figs. 1B, 2B, 3B; 1936: 204; 1938: 227,
232-234, 236, fig. 2; Kraglievich y Ameghino, 1940: 562, 568, 569, 571,
579, 580, 583, 591; Paula Couto, 1943: fig. 16; Mones, 1986: 130;
Berman, 1994: 91, 99, 101; Soibelzon et al., 2001a; Soibelzon et al.,
2001b: 40R; Soibelzon et al., 2001c: 41R.

Arctotherium angustidens Bravard, 1857: 16 nomen nudum Bravard in
Gervaisy Ameghino, 1880: 24-25; Ameghino, 1881: 321; 1889: 33, 317,
318, 320, 939, 943, 985, lam. 2, fig. 1; 1898: 192; Kraglievich, 1926: 4-
6, 11; 1934: 69; Rusconi, 1927: 288; 1932: 7; 1936: 205; Kraglievich y
Ameghino, 1940: 568, 569, 575, 576, 579, 580; Paula Couto, 1943: 110;
Pascual et. al., 1966: lam. XLV, fig. E; Mones, 1985 202; 1986: 130;
Berman, 1994: 92, 101, 102; Cartelle, 1998: 173, 175, 176; Soibelzon et
al., 2001c: 41R.

Arctotherium latideno (sic, probablemente error de imprenta) Bravard, 1857:
16 nomen nudum; Mones, 1986: 130.

Arctoidotherium angustidens Bravard MS. in Kraglievich y Ameghino, 1940:
570, 591; Mones, 1986: 130.

Ursus bonariensis Gervais, 1873: 17 partim, 18 partim (primer parrafo), 19-
21 partim.

Ursus (Arctotherium) bonariensis Gervais, 1873: 17 partim, 18 partim
(primer péarrafo), 19-21 partim, 41 partim, lam. 24, figs. 8, 8a, 8b;
Kraglievich, 1934: 69.

Ursus bonaerensis (Gervais) Burmeister, 1879: 170-178, Atlas II, pl. XI;
Kraglievich y Ameghino, 1940: 561, 562, 568 partim, 571 partim, 574.
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Arctotherium bonariense (Gervais) Gervais y Ameghino, 1880: 24 partim;
Ameghino, 1902: 227, 228, 230, fig. en pag. 229; 1906: fig. 262;
Lydekker, 1885: 157 partim, fig. 24; Pascua et al., 1966: lam. LXV,
fig. I; Trgano y Ferrarezzi, 1994: 553, 554, 556, 559; Cartelle, 1998:
177, 179.

Arctotheriumbonaeriensis (Gervais) Ameghino, 1885: 23 partim, 24 partim.

Arctotherium bonaerense (Gervais) Ameghino, 1889: 30, 71, 72, 319, 320, 939
partim, 943, 985; 1906: 500;1905: 448, fig. 93; Smith Woodward, 1900:
75; Ameghino C., 1916h: 436; Boule, 1920: 232; Rusconi, 1938: 227,
232-236, fig. 3; 1936: 205; Kraglievich, 1926: 10 (segundo parrafo);
Matthew, 1929: 473, figs. 12, 13; Paula Couto, 1943: 110, fig. 11y 13;
Cartelle, 1998: 172, 176, 177, 179, 180.

Arctotherium bonaeriense (Gervais) Ameghino, 1889: 317, 318 partim, lam.
I, figs. 2-4, lam. 1ll, figs.1, 2; 1898: 192; Ameghino, C. 1916a 285;
Pascual et al., 1966: lam. XLV, figs. DH.

Arctotherium candiottii  Ameghino C., 1916b: 436 nomen nudum;
Kraglievich, 1926: 5, 12-14; 1934: 69; Rusconi, 1927: 283, 285, 286,
figs. 1A, 2A, 3A; 1932: 7; 1936. 205; 1938. 227; Kraglievich y
Ameghino, 1940: 569, 579, 617-619; Mones, 1986: 130; Soibelzon et al.,
2001c: 41R.

Arctotherium bonaeriense (Gervais) Ameghino C., 1916 a: 285; Rusconi, 1927:
280.

Arctotherium? latidens; Rusconi, 1931 7; 1938: 232.
Ursusbonariensis (Gervais) Rusconi, 1927: 280; Paula Couto, 1960: 10.
Arctotherium? angustidens (Bravard) Rusconi, 1932: figs. 1y 2.

Arctotherium (Pseudarctotherium) debilis (Kraglievich) Rusconi, 1938: 228,
230, 235, fig. 1.

Arctotherium bonariensis (Gervais) Kraglievich y Ameghino, 1940: 562
partim; Paula Couto, 1960: 10; Soibelzon y Soibelzon, 1999: 20R.

Arctoidotherium candiottii (Ameghino) Kraglievich y Ameghino, 1940: 570,
583, 585, 586, 591.

Ursusbonariensis (Gervais) Kurtén, 1967: 3 partim.
Arctodus latidens (Bravard) Kurtén, 1967: 3.

Arctodus (Arctotherium) bonariensis (Gervais) Kurtén, 1967: 9 partim;
Soibelzon y Bond, 1998: 276.

Arctodus bonariensis (Gervais) Kurtén, 1967: 4 partim, 11, 14, 15, 17, 18, 26,
28, 32, 33, 35, 38, 40, 41, 46; Perea y Ubilla, 1983: 90; Trgano y
Ferrarezzi, 1994: 552 partim.

Arctodus angustidens (Bravard) Berta y Marshdl, 1978: 11; Trgano y
Ferrarezzi, 1994: 552.

Arctotherium bonaerensis (Gervais) Berman, 1994: 99, 100 partim, 101, 102,
107, 109.

Arctodus (Arctotherium) bonaerensis (Gervais) Berman, 1994: 91 partim, 92
partim, 96, 97, 98, 99, 100, 114.
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Arctodus (Arctotherium) latidens (Bravard) Berman, 1994: 95.

Arctodus (Arctotherium) angustidens (Bravard) Berman, 1994: 100, 101, 114,
115; Soibelzon y Bond, 1998: 276.

Arctodus (Arctotherium) candiotti (Ameghino) Berman, 1994: 102, 114, 115;
Soibelzon y Bond, 1998: 276.

Arctotherium (Arctotherium) bonariensis (Gervais) Soibelzon y Bond, 1998:
276 partim, 277 partim.

Arctotherium (Arctotherium) angustidens (Bravard) Soibelzon y Bond, 1998:
276.

Arctotherium (Arctotherium) candiottii (Ameghino) Soibelzon y Bond, 1998:
276.

Arctotherium (Arctotherium) latidens (Bravard) Soibelzon y Bond, 1998: 276.
Parar ctotherium enectum (Ameghino) Carlini y Tonni, 2000: fig. en pagina 98.

Diagnosis enmendada: borde dorsal del foramen magno continuo, sin escotadura;

presencia de dos fordmenes anteorbitarios; craneo de gran tamario; cresta sagital muy
desarrollada; caja craneana estrecha; arcos cigomaticos sobresalientes con e angulo
posterior pronunciado; bulas timpanicas planas; escotadura postpalatina en forma de V;
distancia entre el borde posterior del paladar y los M mediana; cresta masetérica
rectilinea e inclinada hacia el borde posterior de la mandibula; 16bulo distal del
pequefio; |6bulo distal del 12 pequefio; 16bulo mesial del P bien desarrollado; ausencia
de cingulo linguodistal en e P*; protocono bien desarrollado en e P*; paracono mucho
més ato que metacono en el P; didmetro méximo mesiodistal de la corona del M
menor que el didmetro méximo bucolingual; parastilo vestigial en el M*; clspides del
borde lingual del M* de tamafio mediano con relacion a las del borde labial; hipoconido
del M* representado por una sola clspide; protocono del M! de mayor tamafio que e
resto de las cuspides del borde lingual; parastilo de tamafio pequefio en relacion con el
tamafio del paracono en e M?; clspides del borde lingual de M? bien diferenciadas y
separadas por valles muy profundos; talén del M? globoso y bien diferenciado respecto
del &rea dd trigono; cuspula distal del P, relativamente grande y punzante; corona del

M3 aargada en sentido mesiodistal.

Tipo: MACN 43 tipo de Arctotherium latidens Bravard (MS), individuo adulto senil,
craneo con varias regiones reconstruidas. Orbita, porcion yuga del arco
cigomatico, foramen anteorbitario, premaxilar, canino, borde del orificio nasal,
tabique nasal y proceso postorbitario todos del lado derecho, region
aliesphenoidea de ambos lados, parte de la cresta sagital y paladar. Presenta los
siguientes dientes P*, M2 izquierdos y C, M*? derechos. Procedente del Callejon
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de Ibéafez, cerca de la localidad de Vicente Lopez, provincia de Buenos Aires;
Ensenadense (Pleistoceno Inferior aMedio). Descripto en Kraglievich y Ameghino
(1940) (Fig. 111.8).

Distribucion estratigrafica y geogr &fica del taxén: Ensenadense (Pleistoceno Inferior

aMedio); en la Republica Argentina se registra en la provincia de Buenos Aires,

también seregistraen € valle de Tarija, Bolivia

Tipos de los sindnimos:

BMNH 32915. tipo “Arctotherium angustidens’ Bravard (MS), individuo adulto,
craneo (gran parte de la region derecha y parietales, todo e llano occipital incluidos los
condilos se encuentran reconstruidos) con todos los dientes excepto los P¥2 de ambos
lados, el M? derecho presenta la corona muy rota; procedente de las "toscas" del rio de
La Plata, provincia de Buenos Aires, Ensenadense. (Fig. 111.9)

BMNH 32916. (mismo individuo que BMNH 32915) mandibula, sin la porcion
posterior al Mz del lado derecho, faltan los P.3 derechos y los Bys izquierdos. (Fig.
111.10)

BMNH 32971. (mismo individuo que BMNH 32915) fémur derecho.

BMNH 32972. (mismo individuo que BMNH 32915) tibiay peroné derechos.
BMNH 32969. (mismo individuo que BMNH 32915) cubito derecho

BMNH 32974-91. (mismo individuo que BMNH 32915) pié derecho.

MACN 5132. tipo “Arctotherium candiotti” Ameghino 1916b, individuo adulto senil,
craneo, hemimandibula y varios huesos del postcraneo, muy mal preservados, con la
superficie del hueso craquelada e infiltrado por la “tosca’ con todos los dientes rotos y
muy desgastados. Craneo sin arcos cigométicos ni condilos occipitales, paladar roto por
detrés de los M?, también falta el proceso postorbital del lado derecho. Mandibula sin
rama ascendente y condilos mandibulares. En € craneo se encuentran los siguientes
dientes: I°, C, P* y MY? derechos y MY? izquierdos y en la mandibula Mpy3 de ambos
lados; procedente de una excavacion en € centro de la ciudad de Buenos Aires,
Ensenadense cuspidal (Ameghino, 1916b). (Figs. 111.11)

Hipodigma:

MACN 851. Individuo adulto joven, porcién de hemimandibula izquierda con P* y M*;
procedente del cauce del Rio de La Plata, provincia de Buenos Aires, Ensenadense.

MACN 972. Dos metapodos, dos falanges; procedente de las "toscas' del rio de La
Plata, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.
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MACN 974. Gran porcién de craneo posterior a las fosas glenoideas; procedente del rio
de La Plata; provincia de Buenos Aires, Ensenadense. Descripto en Kraglievich y
Ameghino (1940: 613).

MACN 1202. Cubito; procedente de las toscas del rio de La Plata, provincia de Buenos
Aires; Ensenadense. El material se encuentra extraviado, en su ficha no se explicita que
sea cotipo de “A. debilis” como fuera sugerido por algunos autores.

MACN 1892. Cacéneo izquierdo; procedente de las toscas del rio de La Pata,
provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 1926. Astragalo izquierdo; procedente de las toscas del rio de La Plata en la
localidad de Olivos, provincia de Buenos Aires, Ensenadense.

MACN 1994. Calcaneo izquierdo; procedente de las toscas del rio de La Plata en la
localidad de Olivos, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 1997. Cacaneo derecho; procedente de las toscas del rio de La Plata en la
localidad de Olivos, provincia de Buenos Aires;, Ensenadense.

MACN 2011. Canino superior derecho con la corona rota; procedente de las toscas del
rio de La Plata en lalocalidad de Olivos, provincia de Buenos Aires, Ensenadense.

MACN 2020. Metacarpidno V derecho; procedente de las toscas del rio de La Plata en
lalocalidad de Olivos, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 2024. Astrégalo derecho; procedente de las toscas del rio de La Plata en la
localidad de Olivos, provincia de Buenos Aires, Ensenadense.

MACN 2158. Canino inferior; procedente de las toscas del rio de La Plata en la
localidad de Olivos, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 2178. Individuo adulto senil, M? derecho; procedente de |as toscas del rio de La
Plata en lalocalidad de Olivos, provincia de Buenos Aires;, Ensenadense.

MACN 2179. Individuo adulto joven, canino inferior izquierdo; procedente de las
toscas del rio de La Plata en la localidad de Olivos, provincia de Buenos Aires,
Ensenadense.

MACN 2275. Tibia; rio de La Plata en la localidad de Martinez, provincia de Buenos
Aires, Ensenadense.

MACN 2297. Pequefia porcion de hemimandibula derecha sin dientes, rio de La Plata
en lalocalidad de Martinez, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 2536. Individuo adulto senil, canino inferior derecho; procedente de las toscas
del rio de La Plata en la localidad de Olivos, provincia de Buenos Aires, Ensenadense.
No localizado en las colecciones.
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MACN 2547. Individuo juvenil, fragmento de premaxilar y maxilar derecho con €l
canino y los yugales; procedente de Olivos, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.
Descripto en Ameghino (1916¢).

MACN 2548. Individuo juvenil, canino superior derecho; procedente de las toscas del
rio de La Plata en lalocalidad de Olivos, provincia de Buenos Aires;, Ensenadense.

MACN 3158. Individuo adulto senil, canino superior derecho; procedente de las toscas
del rio de La Plata en lalocalidad de Olivos, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 5690. Individuo juvenil, porcién posterior de M; izquierdo; procedente de
Punta Piedras, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 5696. Individuo juvenil, I® izquierdo; procedente de Punta Piedras, provincia de
Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 5702. Canino inferior muy roto; procedente de las toscas del rio de La Plata en
lalocalidad de Olivos, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 5705. Pisciforme y dos falanges; procedente de las toscas del rio de La Plata en
lalocalidad de Olivos, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 6132. Canino superior derecho de leche; procedente de Miramar provincia de
Buenos Aires; Ensenadense. Descripto en Soibelzony Carlini (MS).

MACN 6222. Astrégalo derecho; procedente de las toscas del rio de La Plata en la
localidad de Olivos, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 6223. Cacaneo derecho; procedente de las toscas del rio de La Plata en la
localidad de Olivos, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 8262. Individuo juvenil, P* derecho; procedente de las toscas del rio de La Plata
en lalocalidad de Olivos, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 8691. Fémur; procedente de las toscas del rio de La Plata en la localidad de
Punta Piedras, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 8700. Metdpodo; procedente de las toscas del rio de La Plata en la localidad de
Punta Piedras, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 8791. Falange; procedente de las toscas del rio de La Plata en la localidad de
Olivos, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 8792. Falange; procedente de las toscas del rio de La Plata en la localidad de
Olivos, provincia de Buenos Aires, Ensenadense.

MACN 8794. Faange; procedente de las toscas del rio de La Plata en la localidad de
Olivos, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.
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MACN 9609. Radio rodado; procedente de las toscas del rio de La Plata en lalocalidad
de Olivos, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MACN 10094. Calcaneo rodado; procedente de las toscas del rio de La Plata en la
localidad de Olivos, provincia de Buenos Aires;, Ensenadense.

MACN 10458. Metgpodo rodado; procedente de las toscas del rio de La Plata en la
localidad de Vicente LoOpez, provincia de Buenos Aires, Ensenadense.

MACN 10459. Individuo adulto senil, M* derecho rodado; procedente de las toscas del
rio de La Plata en lalocalidad de Olivos, provincia de Buenos Aires, Ensenadense.

MACN 12529. Individuo adulto senil, craneo completo sin 'y P2 de ambos lados,
extremo anterior del craneo parcialmente reconstruido; procedente de la ciudad de
Buenos Aires (interseccion de las cales Directorio y San Pedrito a 3,5 metros de
profundidad); Pleistoceno.

MACN 13265. Individuo adulto joven, canino inferior derecho, rio de La Plata,
provincia de Buenos Aires, Ensenadense.

MACN 15589. Individuo adulto, M? izquierdo; “Pampeano” .

MACN 16260. Tibia; procedente de las toscas del rio de La Plata, provincia de Buenos
Aires;, Ensenadense.

MACN 17719. Individuo adulto, porcion de craneo anterior a estrechamiento
postorbital, con todos los dientes fracturados a nivel del cuello de la corona; procedente
de una excavacion de 8 a 10 m de profundidad en un sitio distante 6 km de la Estacion
Moreno del FCS hacia San Miguel (Partido de Moreno), provincia de Buenos Aires,
Ensenadense.?

MACN 17986. Fémur rodado; procedente de la playa Camet, Mar del Plata, provincia
de Buenos Aires, Ensenadense?.

MACN 18008. Molar; procedente del rio de La Plata en la estacion Anchorena;
Ensenadense.

MLP 35-1X-26-3 a 6. Ambos himeros, ambos radios, un cubito completo y parte
proximal del otro, parte de una escdpula, tres metdpodos y fragmentos de otros cinco,
once falanges, diecisiete fragmentos de huesos del autopodio; procedente de una
excavacion de 14 m de profundidad en el Hospital San Juan de Dios, La Plata, provincia
de Buenos Aires, Ensenadense.

MLP 10-4. Individuo adulto senil, fragmento posterior de créneo con M? izquierdo; sin
procedencia geogréfica; “ Pampeano” (Pleistoceno).

MLP 10-73 (ex MLP 132). Individuo adulto senil, canino inferior derecho; sin
procedencia geogréfica; “Pampeano”’. Descripto en Kraglievich y Ameghino (1940:
606).
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MLP 10-81. Individuo adulto senil, fragmento de hemimandibula izquierda; sin
procedencia geogréfica; “ Pampeano”.

MLP 10-98. Individuo adulto joven, canino superior derecho; sin procedencia
geogréfica; “ Pampeano”.

MLP 39-1V-21-1. Individuo juvenil, fragmento de mandibula con ambos caninos, WMy
izquierdo, ambos M, todos rotos; procedente de una excavacion en e cementerio de la
ciudad de La Plata, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MLP 56-VI11-19-2. Individuo adulto senil, M? izquierdo, sin procedencia geogréfica;
“Pampeano”.

MLP 58-X-4-1. Restos de pelvis y sacro; procedente de una excavacion en la ciudad de
la Plata, provincia de Buenos Aires, Ensenadense.

MLP 68-V-26-1. Vértebra dorsal, dos falanges y varios restos de costillas; procedente
de una cantera ubicada en 514 y 28, partido de La Plata, provincia de Buenos Aires,
Ensenadense.

ML P 82-X-22-1. Individuo adulto joven, craneo completo sin P2 de ambos lados y P*
izquierdo; procedente de las toscas del rio de La Plata en la localidad de Punta Indio,
provincia de Buenos Aires; Ensenadense. Descripto en Berman (1994).

MLP 87-V-5-1. Individuo adulto senil, M? derecho muy desgastado; procedente del
sector D del perfil de Punta Hermengo (38° 17 08" Sy 57° 50" 12°" O), provincia de
Buenos Aires; Ensenadense.

MLP 97-1-5-1. Individuo adulto, restos muy fragmentarios de craneo: gran parte de
maxilar y premaxilar izquierdo con 11 (con las coronas rotas), canino roto, P** y M2
izquierdos. Parte de premaxilar derecho con 113, fragmento de maxilar derecho con P4
con la corona rota. Gran parte de rama horizontal de la hemimandibula derecha con ;-3
(el 1> con la corona rota), canino y M; con las coronas rotas. Fragmentos del autopodio
del miembro anterior; procedente de una cantera en la localidad de Gorina, provincia de
Buenos Aires; Ensenadense.

MLP 97-11-2-1. Individuo adulto, porcién de maxilar derecho con el canino y e P,
fragmento de hemimandibula derecha con Ps y Mjy»; procedente de San Pedro,
provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MLP 99-X-3-1. Individuo adulto, M; izquierdo y M? derecho; procedente de |as toscas
del rio de La Plata en lalocalidad de Olivos, provincia de Buenos Aires, Ensenadense.

MLP 99-X-5-1. Fragmento distal de fémur derecho; procedente de las toscas ddl rio de
La Plata frente a balneario “El Aguila’, cerca de estacion Anchorena, provincia de
Buenos Aires; Ensenadense.

MLP 00-VI1-10-1. Individuo adulto, varios fragmentos de craneo con canino, MY?
izquierdos. Hemimandibula derecha (sin céndilo articular y rama ascendente) con
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canino, Ps, My, derechos y fragmento de hemimandibula izquierda sin dientes;
procedente de una cantera en Ezeiza en las cercanias de la ruta 3; Ensenadense.

MLP 00-VI1-15-1. Individuo juvenil, varios fragmentos de craneo con: I¥3, C, P, M*
(roto), M? (fragmento) izquierdos;, 1%, C (roto), M'? derechos. Fragmento de
hemimandibula izquierda con: Mj.3; fragmento de sinfisis mandibular con ambos
caninos restaurados y ambos |;. I3 derecho y varios fragmentos de dientes sueltos. Py
izquierdo, M1y3 derechos. Procedente de la cantera “Medula’ sobre el margen izquierdo
del A°. Gutiérrez, de la localidad de Ezpeleta, partido de Quilmes, Provincia de Buenos
Aires; Ensenadense.

MLP 01-1V-1-1. Individuo adulto, P* derecho; procedente de Punta Hermengo,
Miramar, Buenos Aires; Ensenadense.

ML P 232. Individuo adulto senil, canino inferior izquierdo; sin procedencia.

MMMP 26S. Individuo adulto, craneo completo sin incisivos, canino y P~ del lado
derecho y P2 del lado izquierdo; procedente de las barrancas costeras frente a hogar
Unzué (37° 58 50 Sy 57° 32" 28" O) de la ciudad de Mar del Plata, provincia de
Buenos Aires; Ensenadense.

MMMP 48S. Individuo adulto, fragmento de premaxilar y maxilar izquierdo con
incisivos, canino, P*y M2, procedente de la base de la barranca frente a parque
Camet (37° 54" 157 Sy 57° 31" 25 O) de la ciudad de Mar del Plata, provincia de
Buenos Aires; Ensenadense.

MMMP 162S. Individuo adulto senil, craneo completo con las coronas de los molares
completamente arrasadas por € desgaste, sin incisivos, caninos, yugales del lado
izquierdo y P* del lado derecho; procedente de la parte media de la barranca costera
frente a hogar Unzué (37° 58" 50" Sy 57° 32" 28 O) de la ciudad de Mar del Plata,
provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MMMP 1232. Individuo juvenil, craneo completo; procedente de una excavacion en la
interseccion de las calles Jara 'y Castelli de la Ciudad de Mar del Plata, provincia de
Buenos Aires; procedencia estratigréfica incierta (probablemente provenga del limite
entre el Ensenadense y el Bonaerense).

MMM P 1491M. Individuo adulto joven, varios fragmentos de craneo, con canino, P,
M?* derechos y M izquierdo. Sin datos de procedencia.

MM M P 3980. Individuo adulto, gran parte del craneo con: P, M1 derechos, ¥, C,
PY2, M? izquierdos. Hemimandibula izquierda y parte de la derecha con: |-, derechos,
l1-3, P4, M1.2 (SOlo taldnido) y M3 izquierdos. Procedente de una cantera localizada a 37°
50" 30.1" Sy 57° 36" 37.3" O, Ruta Nacional 2 (km 389), Vivorata, Provincia de
Buenos Aires; Ensenadense.

MMMP 3981. Individuo juvenil, fragmento de premaxilar con: 2 izquierdos y P
derecho; fragmento de maxilar izquierdo con: C, P** y M? fragmento de maxilar
derecho con M*2. Fragmento de hemimandibula izquierda con: P> y M,; fragmento de
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hemimandibula derecha con: C, Py y 4 y M1. Procedente de una cantera localizada a 37°
50" 30.1" Sy 57° 36" 37.3" O, Ruta Nacional 2 (km 389), Vivorata, Provincia de
Buenos Aires; Ensenadense.

MMM P 3982. Individuo juvenil, créaneo casi completo sin arcos cigométicos, gran parte
de frontales y palatinos. Fragmento de hemimandibula izquierda sin la parte anterior al
Ms. Procedente de una cantera localizada a 37° 50" 30.1" Sy 57° 36" 37.3" O, Ruta
Naciona 2 (km 389), Vivoratd, Provincia de Buenos Aires, Ensenadense.

MMPH 018. Individuo adulto joven, craneo sin frontales, nasales y arco cigomatico
izquierdo, faltan también €l canino y los yugales del mismo lado. Mandibula completa
an los Pi.3 de ambos lados, procedente de las barrancas costeras de la Ea "La
Eufemid’, Mar del Sur, provincia de Buenos Aires, Ensenadense (Soibelzon et
al.,2001). Berman (1994:93) sostiene que €l resto proviene de Centinela del Mar del
“miembro arenoso superior, piso bonaerense’, tanto la procedencia geogréfica como la
estratigréfica que da el autor son erroness.

MNHN PAM 179. Individuo adulto, mandibula completa con b izquierdo, ambos
caninos, Ps izquierdo y Py y Mi.3 de ambos lados; procedente de la ciudad de Buenos
Aires,; “Pampeano” Ensenadense?.

MPV 613. Individuo juvenil, porcion de maxilar con P*, MY2; procedente de Campana,
provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MPV 614. Individuo adulto, porcién de hemimandibula izquierda con M1y2; procedente
de Campana, provincia de Buenos Aires; Ensenadense.

MST P2 99-1X-15. Gran porciéon de hemimandibula izquierda con parte de la sinfisis
mandibular, |2, Pi-4 Y M1.3 izquierdos bien conservados. Estos materiales corresponden
al mismo individuo que MLP 97-11-2-1.

AMNH 117433. Individuo adulto, hemimandibula derecha sin M;; procedente del Valle
de Tarija, Bolivia; Ensenadense.?

Museo de Tucuman (ex Col. Rusconi n° 399). Individuo adulto senil, fragmento de
hemimandibula derecha con Mays; procedente de una excavacion en la ciudad de
Buenos Aires; Ensenadense. Descripta en Rusconi (1932).

PMUZ 45. Individuo adulto, hemimandibula derecha, sin incisivos y premolares,
procedente del arroyo Pergamino, Ensenadense. Coleccion S. Roth.

Coleccion privada de Aldo Bala, individuo juvenil, fragmento de hemimandibula
izquierda con M;.p; procedente del barrio “Los Altos del Castillo” Lomas de Zamora,
Burzaco; (excavacién de 1,8 m de profundidad), Ensenadense.

Observacionesy comentarios: A. latidens es |a especie genotipica de Arctotherium.
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A este taxdn pertenecen la mayoria de los restos fosiles de tremarctinos registrados en la
Republica Argentina; de las “toscas’ del rio de La Plata entre Punta Piedras y el norte
de la ciudad de Buenos Aires se han rescatado |la mayor parte de |os restos.

El género Arctotherium fue creado por Bravard y en é se incluyeron tradicionalmente
las especies de gran tamafio provenientes del Ensenadense. Las especies Arctotherium
latidens, “A. angustidens’ y “A. candiotti” fueron definidas sobre la base de restos
fosiles provenientes de niveles de Edad Ensenadense. Los tipos de las dos primeras
especies fueron hallados en las “toscas’ del Rio de La Plata, mientras que € tipo de la
Ultima proviene de una excavacion en e centro de la ciudad de Buenos Aires ver
Ameghino, 1916b).

En este trabajo se reconoce solo la especie A. latidens incluyendo en la sinonimia de

estalos nombres de la otras dos y se le asignan 74 restos fésiles en su mayoria inéditos.

Descripcion: Para describir l1a especie se han usado distintos materiales, ya que € tipo

MACN 43 se encuentra muy restaurado y no posee mandibula asociada.
a. Créaneo (Tablalll.a; Fig. 111.8 y 111.9)

En esta especie se encuentran los craneos de mayor tamafio dentro de

Arctotheriumy sélo comparables alos de A. simus entre los Tremarctinae.

En vista lateral el contorno del crdneo no es convexo, como en A. vetustum, Sno
gue esta formado por tres tramos subrectos: e primero formado por € plano del hocico
mas verticalizado, €l segundo por la frente y € tercero por la cresta sagital recta que
posee una pendiente suave. El arco cigomatico describe una curva suave, y S bien su
borde inferior es concavo, €l superior es mas bien subrecto; como observara Berman
(1994) los arcos cigomaticos son “bajos y achatados’. A. latidens presenta los arcos

cigomaticos més robustos entre las especies del género.

Esta especie presenta dos orificios anteorbitarios o infraorbitarios. EI foramen
redondo (fr) y € canal aliesfen6ideo (ca) desembocan en una abertura comun, este
caracter no ha podido ser relevado sobre A. vetustum, pero en las otras especies € fry €

ca desembocan independientemente.
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En vista anterior se observa que la frente es amplia y abultada sobre las érbitas; a
diferencia de lo observado en A. vetustum. Estos abultamientos se encuentran més
desarrollados en algunos individuos que en otros; esto esta relacionado con € sexo y la

edad. El borde interno de las 6rbitas es recto. El orificio nasal es subcircular.

En vista posterior se observa que € llano occipita es amplio por encima del
foramen magno, pero se estrecha dorsalmente, esto le confiere aspecto triangular; a
diferencia de lo observado en A. vetustum. La cresta lambdoidea se encuentra bien
desarrollada. La superficie de la regién occipital es muy irregular debido a desarrollo
de rugosidades relacionadas con la insercién muscular. Los céndilos occipitales son
fuertes y de morfologia semejante a la del resto de los Ursidos (para més detalles ver
Torres, 1988). Sobre el borde dorsal del foramen magno no se observa la escotadura

presente en A. vetustum.

En vista dorsal puede observarse que los arcos cigomaticos se encuentran bien
despegados del craneo, son sobresalientes y con e angulo posterior pronunciado. La
cgja craneana es lateramente estrecha, caracter Unico entre las especies austraes. La
cresta sagital se encuentra muy desarrollada. En su extremo anterior se bifurca dando
dos crestas que divergen, desde la € e sagital, hacia la region anterior hasta alcanzar
los procesos postorbitales derecho e izquierdo respectivamente. L0OS procesos
postorbitales son conspicuos y muy sobresalientes, éste es otro caracter relacionado con
e sexo y laedad.

En vista palatal, se observa que las bulas timpénicas son planas (ver discusion del
caracter 8 en los Capitulos Il y 1V) y que e contorno de la escotadura postpalatina
presenta forma de V, ya que sus bordes divergen hacia la region posterior. EI margen
posterior del paladar se encuentra bastante extendido por detrés del nivel del borde
posterior de los M?. Estos son otros tres caracteres Unicos entre las especies de
Arctotherium. Las fosas glenoideas son lateralmente elongadas y de superficie amplia.
El borde anterior de las fosas es curvo (a diferencia de A. vetustum), mientras que la
mitad interna del posterior se encuentra proyectada en direccion ventroanterior. Las
apofisis mastoideas son gruesas y cortas; las paraoccipitales, mucho mas pequefias y de

seccion triangular.
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b. Mandibula (Tablalll.b; Fig. 111.10)

En esta especie, la mandibula es mucho mas robusta que en las otras del género.
El borde ventral de la rama horizontal es muy diferente al de A. vetustum, ya que es
suavemente concavo en su tercio mesial, convexo en e tercio medio y nuevamente
concavo en € tercio distal. La rama horizonta es relativamente més baja'y con € borde
anterior mas inclinado hacia atrés que en A. vetustum. La fosa masetérica es muy
profunda y rugosa. La fosa premasetérica, que siempre se encuentra reducida, estd més

desarrollada en algunos individuos que en otros pero no en relacion directa con la edad.
Cc. Seriedentaria superior

Las medidas tomadas sobre los yugales superiores se encuentran en la Tabla Ill.c.
En la Tabla I11.d se compara la morfologia de los 12 de las distintas especies. En la
Tablalll.e se compara la morfologia de los principales dientes yugales superiores de las

especies de Arctotherium registradas en la Argentina.

Primer incisivo superior (11): La cara labid esta dividida por un surco poco

profundo que larecorre por el centro aigua distancia del borde mesial que del distal.

En esta especie la desproporcion entre e [6bulo mesia y € distal no es tan
acusada como en A. vetustum. El [6bulo mesial se encuentra més desarrollado y es més
ato que € distal. Los pices de ambos I6bulos son globosos y se encuentran bien
separados de la cuspide principal. Sobre € surco que separa los I6bulos entre si no se
desarrolla ningun abultamiento.

Segundo incisivo superior (1%): El surco que recorre la cara labial se encuentra
mas cerca del borde distal que del mesial. La cuspide principal es asimétrica ya que su
dpice se encuentra levemente inclinado hacia € lado distal; en su borde distal y sobre la
arista que recorre este cuspide se desarrolla una cluspula accesoria. La diferencia de
tamafio entre € 16bulo mesia y € distal es mucho més importante en este diente que en
el I, e 4pice de ambos l6bulos es globoso y bien individualizable. Al igual queen d I,
no se observa € desarrollo de abultamientos sobre el fondo del canal que separa los

[6bulos mesia y distal.



I11. REVISION SISTEMATICA Y DESCRIPCION DE LOSTAXONES 104

Tercer incisivo superior (1°): A diferencia de lo descripto para A. vetustum, la
arista de esmalte que reemplaza € 16bulo distal recorre toda la cara distal de la cuspide.
Otra arista se desarrolla sobre € borde mesial entre e picey € punto donde comienza
el contacto con la cara distal del 1°. En agunos ejemplares se observa un fino
denticulado sobre una o ambas aristas (e. g. MLP 00-V1I-15-1) debido a desarrollo de
microcuspulas. El 16bulo mesial, recorre los dos tercios proximales de la cuspide, a

igual que en A. vetustum, pero posee un apice globoso bien definido.

Canino superior (CY): La morfologia es muy similar a la descripta para A.
vetustum. Es interesante remarcar € gran desarrollo de laraiz y e gran tamafio de la

corona en relacion alos observados en las otras especies del género.

Primer premolar superior (P'): Cominmente este diente se implanta a bies,
con € extremo mesia dirigido hacia e lado lingua. Morfolégicamente es muy
semejante al de A. vetustum, pero a diferencia de esa especie, no presenta cingulos 'y la

Unica cuspide es mas atay lateralmente comprimida.

Segundo premolar superior (P?): Es el més pequefio y € de morfologia més
sencilla de los primeros tres premolares; en vista oclusal la corona es subcircular. La
clspide Unica se encuentra en €l centro de la corona, la arista de esmalte que recorre €l

diente en sentido mesiodistal es muy débil.

Tercer premolar superior (P%): morfolégicamente es muy similar a de A.
vetustum, aunque se diferencia de esa especie en el mayor tamafio de la clspide Unicay

en laformaen V delaarista que recorre la corona en sentido mesiodistal.

Cuarto premolar superior (P*): La morfologia general del diente es semejante a

la descripta para A. vetustum; a continuacion se describen las particularidades de la

especie.

En A. latidens se encuentran los tamanios relativos mayores de este diente,
comparado con € tamafio de los molares superiores. El borde lingual de la corona es
mas redondeado que en A. vetustum (Fig. I11.5).
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Tanto el paracono como € metacono son cuspides relativamente atas (en
comparacion con las de A. vetustum), comprimidas y de aspecto muy cortante. La
diferencia de atura entre el paracono y metacono, observada en A. vetustum, se hace
mucho mas importante. Las caras internas del paracono y metacono forman un mismo

plano, pero adiferenciade lo descripto para A. vetustum, es subvertical.

Esta es la Unica especie de Arctotherium dénde el protocono se encuentra bien
desarrollado en todos los restos estudiados (excepto en los gemplares MMMP 1232,
MMMP 3980/82), es pequefio en relacion a tamafio de las clspides labiales y
comprimido en sentido labiolingual. Su 4pice, que es punzante a diferencia de lo
observado en A. vetustum, se encuentra ubicado frente al cana que separa paracono de
metacono. Es muy frecuente el desarrollo de una escotadura sobre € borde mesiolingual

de la corona por delante del protocono.

Esta es la especie de Arctotherium donde se desarrolla, en mayor medida, un
engrosamiento a modo de cingulo sobre el borde labia de la corona; vale aclarar que, de
todos modos, su presencia es muy variable y no parece estar relacionada con la edad de
los individuos. En algunos gjemplares e engrosamiento recorre todo € borde lingual
desde & extremo mesial al distal (e. g. MACN 2547), en otros éste es més evidente a la
altura del metacono (e. g MLP 97-11-2-1) y en varios g emplares no se desarrolla este
engrosamiento (e. g. MPV 613, MLP, 00-VII-15-1, MLP 97-1-5-1). Salvo estas
diferencias, la morfologia del molar no presenta gran variabilidad en los distintos restos
estudiados (Tablalll.e).

Primer molar superior (M?1): Visto e molar por su cara oclusa la forma de la
corona es subrectangular donde el diametro mesiodistal es el mayor; e borde lingua es
convexo hacia € lado lingual y describe un arco cas perfecto; e I6bulo labial
correspondiente al metacono sobresale més que €l correspondiente a paracono, a
diferencia de lo observado en A. vetustum, donde ambos I6bulos eran subiguales (Fig.
111.5).

El paracono es de base més amplia, bastante mas ato que e metacono y
comprimido lateramente, ambas cuspides presentan aspecto cortante. El parastilo est4

mucho menos desarrollado que en A. vetustum. El metastilo se encuentra representado
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por un leve engrosamiento de esmalte sobre la arista que desciende por la cara posterior

del metacono.

Las cuspides linguales principales (protocono e hipocono) se encuentran mejor
diferenciadas y son mas atas que en A. vetustum. El protocono, que es la cuspide més
voluminosa de la regién interna, se encuentra comprimido lateralmente y elongado,
mientras que € hipocono es globoso. La clspula mesial al protocono estd mejor
diferenciada que en A. vetustum ya que se encuentra separada de éste por un surco
transversal no muy profundo. En esta especie, en A. bonariense y A. tarijense las
clspides linguales se ubican sobre € borde lingua del molar, a diferencia de lo
observado en A. vetustum, aumentando de esta forma el area masticatoria efectiva del

molar.

De las tres cuspulas que se desarrollan sobre el piso del surco medio, la distal se
halla més separada del hipocono que en A. vetustum, pero relacionada a éste por una

hilera de microcuspulas.

En agunos gemplares la base del borde labial del metacono y la cara lingual se
hallan recorridas por un engrosamiento de esmalte o cingulo muy leve, en otros

gemplares esto no se observa (Tablalll.e).

Segundo molar superior (M?): El trigono y e taén forman superficies
masticatorias claramente separadas en esta especie, en A. bonariensey A. tarijense. El
borde mesial de la corona es curvo, € angulo gue forma este con € borde lingual es
obtuso y & angulo mesiolingual de la corona es redondeado, a diferencia de lo
observado en A. vetustum (Fig. 111.5). El 16bulo labial correspondiente al metacono se

encuentramejor desarrollado que en A. vetustum.

El paracono se encuentra algo comprimido lateramente y elongado, su cara
externa es lisa 'y convexa, mientras gue la interna esta dividida en dos planos, lo que le
confiere aspecto bastante distinto a que presenta la misma cuspide en A. vetustum. El

parastilo es muy pequefio en comparacion con €l tamarfio del paracono.

La cara externa del metacono es lisa y convexa, la cara posterior es plana y

transversal a e anteroposterior del diente. Una arista delicada se dirige desde el apice
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hacia € taldn indicando € limite entre la cara labia y la posterior. La cara lingual del

metacono forma un plano transversal orientado en direccion posterolingual .

Las cuspides linguales se encuentran mejor diferenciadas y son més altas que en
A. vetustum, aunque también componen una cresta continua. Se ubican cerca del borde
lingual, a diferencia de lo observado en A. vetustum, lo que aumenta la superficie
masticatoria efectiva del molar. Sobre el borde lingual se encuentra en primer lugar la
cuspide accesoriaya descriptaen A. vetustum y distalmente, frente al canal que separa a
paracono del metacono, se desarrolla € protocono comprimido lateralmente y muy

elongado.

Uniendo e protocono a metacono se desarrollan dos 0 mas clspulas, aineadas
conformando una cresta alta, que cierran € canal longitudinal y separando netamente el
trigono del talén. Estas pueden fusionarse en algunos individuos dando una cresta de

esmalte formado por la fusion de varias caspulas.

El hipocono se encuentra formado por dos cuspides aineadas sobre € borde
lingual de la corona, de las cuales la mesial es muy grande conica y de gpice romo,

mientras que la distal es muy pequefia.

Una arista de esmate muy pequefia que desciende por la cara posterior del

protocono contacta la cara anterior del hipocono.

El taldn ocupa arededor del 47% de la longitud mesiodistal del molar. Como ya
fue descripto para A. vetustum, € talén forma un plano inclinado en direccion
posterolabial, pero en esta especie, en A. bonariensey A. tarijense este plano muestra
una pendiente mucho mayor. Su superficie esta tapizada por clspulas, microcuspulas y

vermicul aciones de esmalte méas prominentes que en A. vetustum.

Un engrosamiento de esmalte recorre la cara lingual del molar, se hace mas
importante por debajo del protocono hasta e hipocono y en la parte posterior del talon
se pierde completamente. La cara labial también presenta esmalte engrosado en la base
del paracono y metacono. Es importante aclarar que la presencia e importancia de estos

engrosamientos varia fuertemente de un individuo a otro (Tabla l1l.€).
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d. Seriedentariainferior:

Las medidas tomadas sobre los yugales inferiores se encuentran en la Tabla 111 f.
En latabla Tablalll.g se comparala morfologia de los incisivos inferiores de esta
especie con lade A. vetustum. En la Tabla I11.h se compara la morfologia de las

principales piezas yugales inferiores.

Primer incisivo inferior (11): El |1 de esta especie es morfol 6gicamente similar al
mismo diente descripto para A. vetustum, pero mucho més robusto. Tanto € [6bulo
mesial como € distal se encuentran bien desarrollados, siendo € mesia de mayor
tamafo que € distal. El surco que los separa es algo més profundo que en A. vetustum.
Sobre € borde lingual se observa un abultamiento redondeado en & punto donde se
unen ambos |6bulos.

Segundo incisivo inferior (I2): A diferencia de lo observado en A. vetustum, un
I6bulo elongado y sobresaliente se desarrolla entre los I16bulos mesial y distal, més cerca
del primero que del segundo. Este I6bulo medio se encuentra separado del mesial y del
distal por sendos surcos profundos, estando més desarrollado el surco que se encuentra
entre € |6bulo distal y € medio. Al igual que en € I;, se observa la presencia de un
abultamiento en el esmalte sobre el borde lingual.

Tercer incisivo inferior (I3): En esta especie, € I6bulo distal se encuentra
hiperdesarrollado; desde el 4pice descienden dos aristas de esmalte: una por € limite
entre la cara mesia y lalabial que corre a encuentro de otra arista que desciende por la
cara distal de la cuspide principal. La segunda, desciende por la cara lingual hacia un
engrosamiento que se desarrolla sobre €l borde lingual de la corona

La clspide principal se encuentra inclinada mesiolingualmente, posee &pice
punzante y seccion triangular; dos aristas aristas de esmalte descienden desde e apice:
una por la cara distal y otra por € limite entre la caramesial y lalabia. El |6bulo mesial

se encuentra reducido a una arista no muy conspicua.

Canino inferior (C1): En esta especie solo se observan dos aristas de esmalte
descendiendo desde e pice, una por la cara distal y la otra por € limite entre la cara

mesial y lalabial. Esta Gltima es la mas desarrollada, como en A. vetustum.

Primer premolar inferior (P1): ComUnmente este diente se implanta girado, con

el extremo mesial dirigido hacia el lado lingual. Morfol égicamente es muy semejante al
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de A. vetustum, pero a diferencia de esa especie, no presenta cingulos y la Unica clspide

es més dtay lateramente comprimida.

P,.3: No es posible redlizar |a descripcion de estas piezas ya que ningun resto las

conserva

Cuarto premolar inferior (P4): La forma del contorno de la corona varia entre
elipsoidal ancha y subcircular. El protoconido es relativamente ato y esbelto, se
encuentra fuertemente inclinado distolingualmente (Fig. I11.5). La clspula distal en esta
especie se encuentra muy desarrollada y su apice es punzante; frecuentemente muestra

una faceta de desgaste en su caralabial que es producida por €l roce con el paracono del

P,

Primer molar inferior (M1): En € punto de encuentro entre las aristas que
descienden desde el 4pice del paraconido y protocdnido se observa la presencia de una

pegueiia cuspula, ausente en A. vetustum (Fig. I11.5).

El entocdnido, ubicado sobre € borde lingual, se halla formado por dos clspides
(e.g. MACN 851) otres (e. g MMPH 18) de las cuaes las dos primeras se encuentran
divididas por un surco débil, mientras que € surco que separa a la Ultima de las dos
primeras es mas profundo. Las clspides son bajas y de aspecto globoso. El hipocénido
€s una cuspide Unica 'y masiva que domina la mitad labial del taldnido. En esta especie
las clspulas internas a hipoconido, descriptas para A. vetustum, se encuentran
précticamente incorporadas al hipoconido y no poseen un apice definido.

El borde distal de la corona se encuentra abierto a diferencia de las otras especies
de Arctotherium.

Segundo molar inferior (M2): En esta especie la cresta correspondiente al

paraconido es relativamente mas importante que en A. vetustum.

El hipoconido es relativamente mas alto que en A. vetustum y conico; se encuentra
recorrido por una fuerte arista de esmalte (Fig. 111.5). En la cara mesia del hipoconido

se observa una pequefia cuspula sobre la arista que desciende desde € vértice de la
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cuspide. La cuspulalingua a hipocdnido se encuentran fundida con éste reforzandolo y

aumentando su tamano.

Las cuspulas y vermiculaciones de esmalte que tapizan € valle medio de la corona

se encuentran mucho més desarrolladas que en A. vetustum.
El borde distal de la corona se encuentra abierto.

Sobre el M, derecho del ggemplar MMPH 018 se ha observado que € metaconido
se encuentra desdoblado en tres cuspides, de las cuales la media es méas pequefia y
globosa y se encuentra desplazada hacia € centro de la corona. Las clspides anterior y
posterior son comprimidas en sentido anteroposterior y se desarrollan oblicuamente,
divergiendo desde la central, la anterior en sentido anterolingual y la posterior en
sentido posterolingual. Entre ambas se desarrolla una cuspula baja y globosa. El
desdoblamiento del metacdnido en dos 0 més clspides es un fendmeno Unico entre los
Tremarctinae, pero muy comun en Ursus spelaeus. Es importante aclarar que e M

izquierdo del mismo gemplar presenta el metaconido formado por una sola clspide.

Tercer molar inferior (M 3) Lacoronaes, adiferencia de las otras especies del

género, elongada en sentido mesiodistal.

Entre las especies de Arctotherium, sblo en A. latidens el estrechamiento labial
gue marca el limite entre € trigénido y €l talonido afecta toda la altura del borde labial.
Este estrechamiento se prolonga en un profundo surco, sobre la cara oclusal, en forma
de medialuna que corre desde el borde labial a distal aislando a hipoconido (Fig. I11.5).

Tanto el protocénido como e hipocdnido son atosy conicos; € protocdnido es de
mayor tamarfio que el hipocdnido. Sus cuspides se encuentran recorridas por una arista
de esmalte que se contintia con la cresta formada por microcuspulas que bordea la

corona.

Discusion: Para una revision minuciosa de la historia taxonémica de esta especie ver
Burmeister, 1879; Gervais y Ameghino, 1880; Lydekker, 1885; Ameghino, 1889;
Kraglievich, 1926; Rusconi, 1927; 1936; Kraglievich y Ameghino, 1940; Paula Couto,

1943; Berman, 1994. A continuacion sdlo se comentan |as cuestiones mas relevantes.
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Bravard no publicé la diagnosis del género Arctotherium ni la de sus dos especies
Arctotherium latidens y “A. angustidens” pero éstas fueron validadas por Burmeister
(1879) y Gervais y Ameghino (1880) respectivamente; estos Ultimos también validan el
género Arctotherium. El tipo de A. latidens es e resto MACN 43 y & de “A.
angustidens” los restos BMNH 32915, 32916 y 32971 a 32996.

Un tiempo antes Gervais (1855) habia descripto la especie “U”. bonariensis sobre
la base de una hemimandibula (MNHN PAM 264 (ex MNHNP 494)); procedente del
Lujanense s. |I. de Mercedes (provincia de Buenos Aires); pero en 1873 completa la
descripcion de su especie ‘U.” bonariensis utilizando una mezcla de materiales de
distintos individuos pertenecientes a distintos taxones, entre otros los materiales tipo de
Arctotherium angustidens Bravard y dientes sueltos que probablemente son los
obtenidos del Sr. Seguin por e Muséum National d” Histoire Naturelle, Paris. Debido a
esto, autores posteriores como Ameghino, Kraglievich, Rusconi, etc. confunden el
material tipo de “Ursus’ bonariensis con otros materiales figurados en la obra de
Gervais; esto es advertido y aclarado por Kraglievich y Ameghino (1940: 564, 565).
Pero los revisores posteriores a trabajo de Kraglievich y Ameghino (1940) (e.g Kurtén,
1967; Berman, 1994) parece que no advirtieron estas cuestiones ya que desde esa época
y sin que mediara un reestudio del materia tipo, gran parte de los nuevos restos de
Ursidos fosiles de gran tamafio que se encontraron en la ciudad y provincia de Buenos
Aires, especiamente en las capas de Edad Ensenadense, fueron referidos erréneamente
a la especie descripta por Gervais (e.g. Burmeister, 1879; Gervais y Ameghino, 1880;
Ameghino, 1885, 1889, 1902, 1905, 1906; Lydekker, 1885; Smith Woodward, 1900;
Ameghino C., 1916b; Kraglievich, 1926; Matthew, 1929; Rusconi, 1927, 1931, 1936,
1938; Kraglievich y Ameghino, 1940; Paula Couto, 1943, 1960; Pascual et al., 1966;
Kurtén, 1967; Pereay Ubilla, 1983; Trajano y Ferrarezzi, 1994; Berman, 1994; Cartelle,
1998; Soibelzon y Bond, 1998; Soibelzon y Soibelzon, 1999). Debido a curiosos
avatares la especie de Gervais termind siendo la més cominmente usada al referirse a
restos de grandes 0sos del Ensenadense. En esta tesis se considera que A. bonariense es
un taxén valido (vide infra), distinto de la especie A. latidens y con registro solo en €l

Bonaerense y Lujanense.
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En cuanto a las razones que llevaron a los autores del siglo pasado a describir
varias especies de 0sos de gran tamafio, todos provenientes del Ensenadense, se cree
gue estos autores no tomaron en cuenta € gran dimorfismo sexua en tamafio
caracteristico de los Ursidae y la posibilidad de variaciones entre poblaciones locales o
separadas en el tiempo {ver Capitulo VI). En este sentido Kraglievich y Ameghino
(1940) hacen notar la importancia que debe darse a dimorfismo sexua en tamafio, a la

hora de realizar estudios sistematicos del grupo.

No se han halado caracteres cualitativos que permitan separar en distintas
especies los restos de A. latidens estudiados. Las diferencias observadas, como e mayor
0 menor grado de desarrollo de la cresta sagital, las protuberancias frontales, las “fosas
anteorbitarias’, las inserciones musculares sobre e Ilano occipital, los arcos
cigomaticos, como asi también las diferencias en e ancho, inclinacion y convexidad de
la frente, ancho de los caninos, superficie de la abertura nasal, etc., deben atribuirse a
gran polimorfismo existente en la especie. Se cree que € polimorfismo observado en
Arctotherium latidens se debe a la combinacion de variacion sexual, local e individual

dentro de la misma especie.

Nelson y Madsen (1983) describen un nuevo material de Arctodus simus de
tamafio gigantesco y consideran que no hay diferencias morfologicas extraordinarias,
excepto el tamario, entre &l resto que describen y otros ya registrados y opinan que estas

diferencias no son suficientes para describir una nueva especie.

Berman (1994) remarca que la gran diversidad taxonémica observada para la Edad
Ensenadense probablemente no seared y las diferencias en tamafio usadas para distinguir
algunas de las especies puedan deberse a dimorfismo sexual. De todas maneras e mismo

autor reconoce tres especies para e Ensenadense (vide supra).
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Arctotherium bonariense (Gervais, 1852)

Ursusbonariensis Gervais, 1852, 1: 189; 1855: 7, 8, lam. 4, fig. 1; Kraglievich
y Ameghino, 1940: 560, 568 partim, 571 partim; Kurtén, 1967: 3
partim; Mones, 1986: 131.

Ursus bonaerensis (Gervais) Ameghino, 1889: 315, 317.

Ursus (Arctotherium) bonariensis. Gervais, 1873. 17 partim, 18 (primer
parrafo) partim, 18 (Ultimo parrafo), 21 partim.

Arctotherium bonariense (Gervais) Gervais y Ameghino, 1880: 34 partim;
Ameghino, 1881: 321; Lydekker, 1885: 157 partim; Trgano y
Ferrarezzi, 1994: 556, fig. 3; Soibelzon et al., 2001c: 41R.

Arctotheriumbonaeriensis (Gervais) Ameghino, 1885: 23 partim, 24 partim.
Arctotheriumbonaeriense (Gervais) Ameghino, 1889: 67, 317, 318 partim.

Arctotherium bonaerense (Gervais) Ameghino, 1889: 66, 938 partim;
Kraglievich, 1926: 3, 4.

Arctotherium latidens (Bravard) Ameghino, 1889: 315 partim; Kraglievich,
1934: 69 partim; Kraglievich y Ameghino 1940: 620.

Arctotherium bonaerensis (Gervais) Rusconi, 1932: 7; Berman, 1994: 100
partim, 110.

Parar ctotherium pamparum crassidens Kraglievich, 1934: 70 nomen nudum;
Rusconi 1938: 228; Mones, 1986: 131; Berman, 1994: 106.

Parar ctotherium enectum Ameghino, 1904¢:269 partim; Kraglievich, 1934: 69
partim.

Arctotherium bonariensis (Gervais) Kraglievich y Ameghino, 1940: 562
partim, 564, 567.

Pararctotherium pamparum (Ameghino) Kraglievich y Ameghino 1940: 620.

Arctodus bonariensis (Gervais) Kurtén, 1967: 4 partim; Trgano y Ferrarezzi,
1994: 552 partim.

Arctodus (Arctotherium) bonariensis (Gervais) Kurtén, 1967: 9 partim;
Mones, 1986: 130.

Arctodus (Pararctotherium) pamparum (Ameghino) Berman, 1994: 105
partim.

Arctodus (Pararctotherium) enectum (Ameghino) Berman, 1994: 104 partim,
105 partim, 115 partim.

Arctodus (Pararctotherium) pamparum crassidens (Kraglievich) Berman,
1994: 108.

Arctodus (Arctotherium) bonaerensis (Gervais) Berman, 1994. 91 partim.

Arctotherium (Arctotherium) bonariensis (Gervais) Soibelzon y Bond, 1998:
276 partim, 277 partim.

Arctodus bonaerense (Gervais) Farifia et al., 1998: table 6b partim.
Pararctotherium bonariense; Soibelzon et al., 2000: 79R.
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Diagnosis enmendada: borde dorsal del foramen magno continuo, sin escotadura;

presencia de dos foramenes anteorbitarios; cresta masetérica rectilinea y perpendicular
a eje anteroposterior de la mandibula, ausencia de cingulo linguodistal en e P*; P* sin
protocono; paracono mucho més ato que metacono en € P* didmetro maximo
mesiodistal de la corona del M* menor que el didmetro méximo bucolingual; parastilo
vestigial en el M*; clspides del borde lingual del M* de tamafio mediano con relacion a
las del borde labial; contorno del borde lingual del M* levemente convexo hacia € lado
lingual; parastilo de tamafio pequefio en relacion con el tamafio del paracono en e M?;
clspides del borde lingual de M? bien diferenciadas y separadas por valles muy
profundos; tal6n del M2 globoso y bien diferenciado respecto del &rea del trigono; borde
mesiolingual del M? muy engrosado formando un resalto anguloso muy marcado; base

dela coronadel P, de seccion subcircular; cispuladistal del P, muy pequefia.

Tipo: MNHN PAM 264 (ex MNHNP 494). Tipo de “Ursus’ bonariensis Gervais 1852,
individuo adulto, hemimandibula izquierda incompleta con M1y, y gran parte de la
rama ascendente y condilo mandibular; procedente de las cercanias de Lujan,
provincia de Buenos Aires, Pleistoceno Medio a Superior (Fig. I11. 12).

Distribucién estratigr &fica y geogr &fica del taxon: Bonaerense y Lujanense

(Pleistoceno Medio a Holoceno Inferior) de la provincia de Buenos Aires.

Tipos de los sindnimos:

MACN 2668. Sintipo de “Pararctotherium enectum” Ameghino 1904c (ver
Kraglievich, 1934) individuo juvenil, hemimandibula izquierda sin condilo mandibular,
mitad superior de la rama ascendente, incisivos, canino y premolares; M' restaurado;
procedente de una excavacion en la ciudad de Buenos Aires (calles Cangallo y Cerrito);
parte basal del horizonte Bonaerense (Pleistoceno Medio) (Ameghino, 1904c) (Fig.
.13 ay b).

MACN 9646. Tipo de “Pararctotherium pamparum crassidens” Kraglievich 1934,
individuo adulto, hemimandibula derecha con la porcion dorsal de la rama ascendente
rota, sin incisivosy P;.3; procedente del rio Quegquén Salado, provincia de Buenos Aires,
Lujanense (Pleistoceno Superior a Holoceno Inferior) (Fig. [11.13 cy d).

Hipodigma:

MACN 37. Individuo adulto, hemimandibula derecha (muy probable que corresponda
al mismo individuo que MNHN PAM 264), muy mal restaurada en la region ventral de
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la rama horizontal, con Myy», €l Mi no corresponde a esa hemimandibula ya que es
izquierdo(ver Burmeister, 1864); sin datos de procedencia.

MACN 9645. Varios restos del miembro posterior; procedente del rio Quequén Salado,
provincia de Buenos Aires; Lujanense. Quizés pertenezca a mismo individuo que MACN
9646.

MACN 9647. Tibia izquierda; procedente del rio Quegquén Salado, provincia de Buenos
Aires; Lujanense. Quizés pertenezca al mismo individuo que MACN 9646.

MACN 18599. Individuo adulto, craneo fragmentario sin gran parte de los parietales y
todo el Ilano occipital, arco cigomético izquierdo, region ventral posterior a los M. El
paladar se encuentra roto en la linea media correspondiente a premaxilares, maxilares;
no presenta palatinos y pterigoides. Los 2 izquierdos C I y P* derechos no se han
conservado. Faltan los avéolos para los P* de ambos. Mandibula completa y muy
robusta, sdlo fata e P; derecho. Procedencia geogréfica incierta; Lujanense
(Pleistoceno Superior a Holoceno Inferior). (Fig. 111.14)

MACN 13971. Individuo adulto, hemimandibula izquierda muy mal preservada sin
rama ascendente, sdlo se conserva e My pero con la corona muy fragmentada;
procedente de la ciudad de Necochea, provincia de Buenos Aires; “Pampeano”.

MACN 14614. Individuo adulto senil, tres fragmentos de craneo con 12 izquierdos,
canino superior izquierdo, P¥* izquierdos, M2 izquierdos, £ derecho, canino superior
derecho, P* derecho, M* derecho y mandibula sin porcién posterior a M3 de ambos lados,
con ambos caninos, P; izquierdoy M1.3 de ambos lados; procedente del norte de la laguna
de Lobos (Roque Pérez), provincia de Buenos Aires “Pampeano”.

MLP 00-VII-1-1. Individuo adulto, I®, P¥* canino y fragmentos de M2 todos
izquierdos, 1%, canino, P®, 11y 3, M1 3 derechos; sin datos de procedencia.

MLP 99-X-10-1. Cabito derecho; procedente de 500 metros a sur de Parque Camet, Mar
del Plata, provincia de Buenos Aires; base del Bonaerense.

MM CN 69-6-1. Individuo adulto, créneo sin regién facial, con P*, M2 derechos y M*2
izquierdos, bulas timpanicas rotas, paladar roto; procedente del rio Quegquén Salado, en
cercanias de Oriente, provincia de Buenos Aires; Lujanense.

Col. privada, individuo adulto, hemimandibula izquierda con canino, P..3, Ma.3;
procedente de Camet Norte, Mar Chiquita; hallado rodado en la playa

Observaciones v _comentarios: La hemimandibula MACN 37 probablemente

pertenezca a mismo individuo que € tipo de “U”. bonariensis, pero como observara
Burmeister (1864) el My que se encuentra implantado en esta hemimandibula no le

corresponde.
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Ameghino (19044, b ,c) funda la especie “P. enectum” sobre una mandibula que
en readlidad estaba formada por dos hemimandibulas (MACN 2667 y MACN 2668)
pertenecientes a individuos distintos (Kraglievich, 1934) siendo el resto MACN 2667 €l
tipo de “P. enectum” y dgjando & resto MACN 2668 como sintipo de la especie. El
estudio realizado permitié determinar que no solo las hemimandibulas pertenecian a

individuos distintos sino también a taxones distintos.

La especie habia sido originalmente nominada “Ursus’ bonariensis pero al
reasignarla a género Arctotherium debe cambiarse la terminacion del epiteto especifico

guedando A. bonariense.
Descripcion:
a. Créaneo (Tablalll.a; Fig. 111.14)

Los dos craneos asignados a esta especie se encuentran muy mal preservados; por

esta razon, la descripcion se circunscribe alos caracteres observables.

En vista lateral € contorno del craneo es convexo, ya que describe una semiarco
entre el extremo anterior de los nasales y e punto de encuentro de la cresta sagital y la
lambdoidea. Pero este arco se encuentra interrumpido por delante de los nasales debido
ague € plano del hocico se encuentra mas verticalizado que en A. vetustum (en forma
similar alo observado en A. latidens). La frente se encuentra muy volcada hacia atrés, la

cresta sagital se encuentra mejor desarrollada en el individuo MACN 18599.

El arco cigomatico escribe una curva suave, de tal forma que sus bordes superior e
inferior son levemente concavo e primero y levemente convexo € segundo. Esta

especie presenta dos orificios anteorbitarios, a diferencia de |o observado en A. latidens.

En vista anterior se observa que la frente es levemente convexa y que e borde
interno de las Orbitas es redondeado, a diferencia de lo descripto para A. vetustumy A.
latidens. El orificio nasal es subcircular, los nasales son angostos, elongados y sus

bordes internos y externos subparalelos.
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En vista posterior se observa que € Ilano occipital presenta la misma morfologia
descripta para A. vetustum. Al igua que en A. latidens no existe una escotadura sobre €l
borde dorsal del foramen magno.

En vista dorsal puede observarse que los arcos cigométicos se encuentran mucho
mas pegados a craneo que en A. vetustumy A. latidens. La cagja craneana es globosa. La
cresta sagital no se encuentra muy desarrollada, pero es conspicua. Los procesos

postorbitales no son tan conspicuos y sobresalientes como en A. vetustumy A. latidens.

En vista palatal, se observa que las bulas timpanicas son globosas. La escotadura
postpalatina presenta forma de U, ya que sus bordes son paralelos. El margen posterior
del paladar se encuentra roto en los dos craneos conocidos. Las fosas glenoideas son
lateralmente angostas pero de superficie amplia. El borde anterior de las fosas es
subrecto, mientras que la mitad interna del posterior se encuentra proyectada en
direccion ventroanterior. Las apofisSis mastoideas son gruesas y cortas, las
paraoccipitales se encuentran rotas en los materiales asignados a la especie, pero

parecen haber estado poco desarrolladas.
b. Mandibula (TablaIll.b; Fig. 11.13)

En esta especie, la mandibula es més robusta en A. vetustum pero menos en A.
latidens. El borde ventral de la rama horizontal es muy diferente a de A. vetustum, y
mas semejante a de A. latidens (suavemente concavo en su tercio mesial, convexo en €l
tercio medio y nuevamente concavo en € tercio distal). La rama vertica es
relativamente altay con e borde mesial rectilineo. La fosa masetérica es muy profunda
y rugosa. No hay indicios de fosa premasetérica més alla de una muy leve depresion en
la zona correspondiente a dicha fosa. El condilo mandibular es relativamente grande. La
cresta masetérica es rectilinea y précticamente perpendicular al ge anteroposterior de la
mandibula a diferencia de lo observado en A. vetustum y A. latidens. En algunos
individuos puede observarse un acortamiento del borde aveolar, en la zona
comprendida entre €l borde posterior del canino y el anterior del cuarto premolar, por lo
gue los tres primeros premolares se implantan en tridngulo €.9. MACN 2668). Otros
individuos no presentan este acortamiento y los P se disponen en una hilera
mesiodistal (e.g. MACN 18599, MACN 13971).
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c. Seriedentaria superior:?

Las medidas tomadas sobre los yugales superiores se encuentran en la Tabla Ill.c.
EnlaTablalll.e se compara la morfologia de los principales dientes yugales superiores

de |as especies de Arctotherium registradas en la Argentina.

Incisivos superiores (112

): No es posible redlizar la descripcion de estos dientes
debido a que no se conocen restos fosiles que conserven |os incisivos en buen estado. La
Unica observacion que puede realizarse es que € tamafio de los incisivos es mayor que

los correspondientes de A. tarijense.

Canino superior (C!): La morfologia de esta pieza es la misma que fuera
descripta para A. vetustum.

Primer premolar superior (P'): La morfologia de este diente es muy semejante
a la ya descripta para las otras especies. Es para destacar la posicion del apice de la
Unica clspide, que en esta especie se encuentra cerca del centro de la corona y no

desplazada hacia el borde mesial como en |as anteriormente descriptas.

Segundo premolar superior (P?): Presenta la misma morfologia ya descripta

para A. latidens.

Tercer premolar superior (P%): No es posible describir esta pieza pues ninglin

resto asignado a esta especie la conserva.

Cuarto premolar superior (P%): La morfologia general del premolar es
semejante a la descripta para A. vetustum, se anotan solo las diferencias observadas. El
borde lingua de la corona es redondeado y € paracono es mucho mas alto que €
metacono como sucede enA. latidens (Fig. 111.5). Un leve engrosamiento de esmalte se
desarrolla sobre € borde labia de la corona a la atura del metacono. Esta es la Unica

especie en la que no se conoce ningun resto que presente protocono (Tablalll.e).

Primer molar superior (M?1): Existen pocas diferencias con respecto a lo ya

descripto para las especies A. vetustumy A. latidens. Al igua que en A. latidens, el

2 Debido ala escasez de restos fésiles conocidos, no es posible apreciar |a diversidad morfol 6gica
intraespecifica que puedieran presentar |as distintas piezas dentarias superiores.
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I6bulo labia correspondiente a metacono es més sobresaliente que € correspondiente
al metacono en vista oclusal y la forma de la corona es subrectangular (donde el
diametro mesiodistal es e mayor) (Fig. I11.5). En lamisma vista se observa que €l borde
lingual es levemente convexo hacia € lado lingual. El parastilo es algo mas conspicuo

gqueen A. latidens

Las cuspides linguales principales (protocono e hipocono) se encuentran mejor
diferenciadas y son mas altas que en A. vetustum. La clspula mesial a protocono se
encuentra muy bien diferenciada y netamente separada del protocono, y es
relativamente grande a diferencia de lo observado en las otras especies ya descriptas
(Tablalll.e).

Segundo molar superior (M?): El Gnico M? conocido de esta especie se
encuentra muy desgastado (Fig. 111.5) y por esta razon no es posible redizar una

descripcion y comparacion detallada de 1a morfologia del molar.

En vista oclusal € borde mesia es redondeado como en A. latidens, € angulo
mesiolingual presenta un resalto anguloso marcado, pero no tan fuerte como en A.
vetustum. El l6bulo labial, correspondiente al metacono, se encuentra mucho menos
desarrollado que en A. vetustum y A. latidens. El parastilo es muy pequeiio en
comparacion con € tamarfio del paracono. Como en A. latidens se desarrollan dos o més
cuspulas dineadas, conformando una cresta ata entre € protocono y € metacono, que

cierran € canal longitudinal y separan netamente €l trigono del talén

El talénido ocupa cerca del 49% de la longitud mesiodistal del molar. No se

observan engrosamientos del esmalte sobre el borde de la corona (Tablalll.e).
d. Seriedentariainferior (Fig. I11.5).

Las medidas tomadas sobre los yugales inferiores se encuentran en la Tabla 11 .f.

En laTablalll.h se comparala morfologia de |as principales piezas yugales inferiores.

Incisivosinferiores (11-3): No es posible realizar la descripcion de estos dientes

debido a que no se conocen restos fosiles que conserven |os incisivos en buen estado.
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Canino inferior (Cy): El canino inferior es de menor tamafio que el superior, pero
de morfologia muy similar. La corona se encuentra incurvada labiodistalmente. Desde
el dpice, descienden tres aristas de esmalte, una por la cara lingual, otra por ladistal y la

ultimay la més conspicua por € limite entre la caralabia y mesial.

Primer premolar inferior (P1): Estapiezaes muy similar alade A. vetustum; la
cuspide esta bien desarrollada 'y se encuentra atravesada mesi odistalmente por una arista

de esmalte.

Segundo premolar inferior (P2): Esta pieza es muy similar a las descriptas para
las otras especies; es notable que en algunos gemplares € borde lingual es recto y en
otros redondeado.

Tercer premolar inferior (Ps): Posee la misma morfologia que € segundo, pero

la clspide es més dta.

Cuarto premolar inferior (P4): El contorno de la corona es subcircular, €l
protoconido es bajo y globoso y la clspula distal es muy pequefia, apenas diferenciable
de la arista de esmalte sobre la que se desarrolla (Fig. 111.5).

Primer molar inferior (M1): El hipoconido posee dos dpices como en A.
vetustum, el mesia es de mayor tamafio que € distal. La clspulas internas al hipoconido

se hallan fusionadas en una sola que posee un dpice bien definido (Fig. 111.5).

El entocdnido, ubicado sobre € borde lingual, se halla formado por dos clspides
separadas por un surco relativamente profundo. Las dos cuspides son bajas y de aspecto

globoso, lamesia es de mayor tamafio que la distal.

El borde distal de la corona se encuentra cerrado por una cresta de esmalte

compuesta por numerosas microcuspulas.

Segundo molar inferior (M»): La diferencia en el ancho entre €l trigbnido y el
talonido, es mayor que en las otras especies de Arctotherium. Lo que le confiere a la
corona, en vista oclusal, un aspecto algo diferente a de las otras especies (Fig. 111.5). Al
menos en un gemplar (MACN 2668) no se desarrolla la constriccion del borde labial de

lacorona.
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El hipocdnido se encuentra elongado y posee dos épices separados por una
delicada linea transversal. La cuspula interna a hipoconido posee un apice bien
definido.

El borde lingual estd ocupado por € entoconido, desdoblado en tres cuspides,
bajas y algo comprimidas, pero bien individualizables. Estas clspides disminuyen en

tamano de adelante hacia atras.

Tercer molar inferior (M3): La corona es subcircular. El estrechamiento que
marca € limite talénido-trigbnido, no es tan evidente como en A. latidens; puede
observarse una cuspide relativamente baja y conica por delante del estrechamiento
correspondiente a protoconido y otra por detrés, més baja, homologable a hipocdnido
(Fig. 111.5). Se observa una hilera de cuspulas que corre desde e limite entre €l
protoconido e hipoconido, en diagona sobre la superficie oclusal, hasta el borde
mesiodistal de la corona.

Discusion: El tipo de “Ursus’ bonariensis Gervais, 1852 es una hemimandibula
incompleta (MNHN PAM 264) proveniente de las cercanias de la ciudad de Lujan; se
encuentra depositado en Museo Nacional de Historia Natural de Paris. La procedencia
estratigréfica es incierta; s bien ha sido considerada Ensenadense (Berman 1994), no
existe evidencia a respecto. Gervais (1855) refiere que la hemimandibula fue hallada
junto arestos de Toxodon platensis, Mastodon humboldtti y Gliptodon sp. La presencia
de estos taxones y € hecho de que € resto de los materiales que forman la coleccion ala
gue pertenece € tipo fueron colectados en sedimentos lujanenses s. |. (Bonaerense y

Lujanense) permite inferir que este resto proviene también del Lujanensess. |.

El estudio del material tipo revel6 que “U.” bonariensis es una especie distinta de
A. latidens (y de las anteriormente descriptas para €l Ensenadense y cuyos nombres son
agui sinonimizados conA. latidens). Las consecuencias taxonémicas de esto Ultimo, son
sumamente trascendentes ya que los numerosos materiales de gigantescos Ursidae
provenientes de capas del Ensenadense cuspidal de los arededores de la ciudad de
Buenos Aires, Mar del Plata y del puerto de la Ensenada, en La Plata (provincia de
Buenos Aires) fueron tratados por numerosos autores como Arctotherium bonariensis

(ver discusion de A. latidens). Kraglievich (1926: 6) escribié “Lo cierto es que tanto
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Gervais, como Burmeister, Ameghino, Lydekker, Winge y otros autores han confundido
bajo € nombre especifico bonariensis restos provenientes de varias especies y quizés de

géneros distintos’.

A este taxdn se asignan € tipo de “Pararctotherium pamparum crassidens’
(MACN 9646) y € sintipo de “Pararctotherium enectum” (MACN 2668), constituidos
ambos por hemimandibulas y, entre otros materiales inéditos, un craneo asociado a una
mandibula (MACN 18599) y un créneo procedente del rio Quequén Salado (MMCN 69-
6-1). El halazgo del individuo 18599 en las colecciones del MACN permitio por
primera vez conocer €l craneo de A. bonariense y, a su vez, asignar € craneo MMCN

69-6-1 a esta especie.

Ameghino (1904c) describe un nuevo género y especie “Pararctotherium
enectum” sobre la base de una mandibula (MACN 2667), pero las ramas mandibulares
gue Ameghino atribuye a un mismo individuo (MACN 2667 tipo de “P. enectum’ y
MACN 2668 sintipo de “P. enectum’) pertenecen a distintos individuos (Kraglievich,
1934). Berman (1994) sostiene que & resto MACN 2668 proviene de sedimentos de
Edad Ensenadense; a respecto cabe aclarar que no hay ninguna evidencia que sostenga
esta afirmacién, ya que € mismo Ameghino (1904c) expresa que € resto “proviene de

|a parte basal del horizonte Bonaerense”.

La mayor parte de los registros del taxon corresponden a mandibulas aisladas. El
resto MACN 9646 se refiere provisoriamente a esta especie, ya que la forma de la
corona del M, es muy particular y distinta a la del resto de las formas conocidas, al

respecto se cree que esta morfologia particular se debe solo a variacion individual.
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[11.8.

Arctotherium tarijense Ameghino, 1902

Arctotherium tarijense Ameghino, 1902: 227, 231, lam. |, fig. 1 a, b; Boule,
1920: 231, 232; Kraglievich, 1926: 16; Paula Couto, 1943: 110; 1960:
10; Hoffstetter, 1963: 198; Mones, 1986: 131; Soibelzon et al., 2001c:
41R.

Parar ctotherium enectum Ameghino, 1904a: 61-62, figs. 55, 56; 1904b: fig. 25
a, b; 1904c. 269 partim; 1906: fig. 264 A, B; Kraglievich, 1926: 6;
1934:69 partim; Rusconi, 1932: 7; 1938: 228; Kraglievich y Ameghino,
1940: 591; Paula Couto, 1960: 6, 7, 11; Mones, 1986: 131; Berman,
1994: 107.

Parar ctotherium pamparum Ameghino, 1904c: 270 partim; Kraglievich, 1926:
6, 12, 13, lam. fig. A; 1934: 68, 70; Rusconi, 1938: 228, 230;
Kraglievich y Ameghino 1940: 569, 581, 583, 591, 592, 597-599;
Kraglievich y Olazédbal, 1959, 17, fig. 3C, 7A, 10D; Paula Couto, 1943:
111, 112; 1960:6, 7, 12; Perea 'y Ubilla, 1983: 88; Mones, 1986: 131;
Berman, 1994: 107, Soibelzon et al. 1999: 384.

Arctotheriumtarijensis (Ameghino) Rusconi, 1932: 7.
Pararctotherium tarijensis (Ameghino) Rusconi 1932: 7.
Parar ctotherium ennectum (Ameghino) Kraglievich, 1934: 68-70.

Proarctotherium tarijense (Ameghino) Kraglievich y Ameghino, 1940: 592,
Paula Couto, 1943: 110.

Arctodus (Arctotherium) pamparus (Ameghino) Kurtén, 1967: 10; fig. 2c, 13c,
14b; Bertay Marshall, 1978: 13.

Arctodus pamparus (Ameghino) Kurtén, 1967: 4, 11, 14, 15, 19, 23, 26; Perea
y Ubilla, 1983: 90; Trgano y Ferrarezzi, 1994. 552.

Arctodus (Pararctotherium) enectum (Ameghino) Berman, 1994: 104 partim,
105 partim, 115 partim; Soibelzon y Bond, 1998: 276.

Arctodus (Pararctotherium) pamparum (Ameghino) Berman, 1994: 105
partim, 107, 111, 115; Soibelzon y Bond, 1998: 276.

Arctodus (Arctotherium) bonaerensis (Gervais) Berman, 1994: 92 partim.

Pararctotherium pamparum crassidens (Kraglievich) Kraglievich 1934: 69;
Berman, 1994: 106.

Arctodus enectum (Ameghino) Trgjano y Ferrarezzi, 1994: 552.

Arctotherium pamparum Trgjano y Ferrarezzi, 1994. 553, 555, 556, 558, 559,
560, figs. 3, 4, 5; Cartelle, 1998: 172, 174, 180.

Arctotherium enectum (Ameghino) Trgano y Ferrarezzi, 1994. 555, 558;
Cartelle, 1998: 173.

Arctotherium (Pararctotherium) enectum (Ameghino) Trgjano y Ferarezz,
1994: 560; Soibelzon y Bond, 1998: 277.

Arctotherium (Pararctotherium) pamparum (Ameghino) Trgano y Ferrarezzi,
1994: 560; Soibelzon y Bond, 1998: 277.

Arctodus sp; Farifiaet. al., 1998: 102, 104 table 7 nec Leidy 1854.
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Arctodus bonaerense; Farifia et. al., 1998: table 6b partim.
Arctotherium (Pararctotherium) sp. Prevosti et al., 2001:15R.

Diagnosis: presencia de dos foramenes anteorbitarios; borde dorsal del foramen magno
continuo, sin escotadura; cresta masetérica rectilinea y perpendicular a e mesiodistal
de la mandibula; |6bulo distal del I* bien desarrollado; presencia de un abultamiento en
el esmalte sobre el surco que separa los I6bulos mesial y distal del I*; 16bulo distal del 7
pequefio; presencia de un abultamiento en el esmalte sobre e surco que separa los
|6bulos mesial y distal del 1%; 16bulo mesial del I® bien desarrollado; ausencia de cingulo
linguodistal en e P* paracono mucho més alto que metacono en & P* didmetro
méximo mesiodistal de la corona del M* menor que e didmetro méaximo bucolingual;
parastilo vestigial en el M*; ctspides del borde lingual del M! de tamafio mediano con
relacion a las del borde labial; contorno del borde lingual del M levemente convexo
hacia e lado lingual; parastilo de tamafio pequefio en relacion con el tamafio del
paracono en el M?; clispides del borde lingual de M? bien diferenciadas y separadas por
valles muy profundos; talén del M? globoso y bien diferenciado respecto del &rea del
trigono; borde mesiolingual del M? muy engrosado formando un resalto anguloso muy
marcado; cuspula distal del P4 relativamente grande; entocénido del M, formado por dos
cuspides.

Tipo: MACN 1458. Tipo de Arctotherium tarijense Ameghino 1902, individuo adulto,

fragmento de hemimandibula izquierda con May; procedente del Valle de Tarija,
Bolivia; Pleistoceno (Fig. I11.15).

Distribucion estratigrafica y geogr &fica del taxon: Bonaerense y Lujanense

(Pleistoceno Medio a Holoceno Inferior). A esta especie corresponden 10s registros mas
modernos para el cono sur de Américadel Sur (vide infra). El tipo proviene del valle de
Tarija, Bolivia; en Argentina la especie se ha registrado en la provincia de Buenos Aires

y Santa Fe, también se registra en Uruguay y Chile.

Tipos de los sindnimos:

MACN 2667. Tipo de Paractotherium enectum Ameghino 19044, individuo juvenil,
hemimandibula derecha muy reconstruida en su cara externa y la mitad ventral, sin
condilo mandibular, canino y P;.3; procedente de la ciudad de Buenos Aires; parte basal
del horizonte Bonaerense (Pleistoceno Medio) (Ameghino, 1904c). (Fig. 111.16)
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MACN 971. Tipo de Pararctotherium pamparum Ameghino 1904c, individuo adulto
joven, créneo completo sin P2 derechos y P izquierdo; procedente de la ciudad de
Mercedes, provincia de Buenos Aires; parte superior del piso Bonaerense (Pleistoceno
Medio) (Ameghino, 1904c). Descripto en Ameghino (1904c) y en Kraglievich y
Ameghino (1940: 592-602) (Fig. 111.17).

Hipodigma:

MACN 8581. Fémur y tibia asociado a MACN 8582; procedente de Las Rosas, FCS,
cana de desaglie n° 9, km 150, profundidad 1-4,5 metros, provincia de Buenos Aires
“Pampeano” Superior, Bonaerense?

MACN 8582. Individuo muy joven, varios fragmentos de créneo con DI?, DC, DP3Y#, |¥2
izquierdos y dos fragmentos de mandibula con dPs, 113, C, Piya Myy. izquierdos,
procedente de Las Rosas, FCS, cana de desagiie n° 9, km 150, profundidad 1-4,5 metros,
provincia de Buenos Aires; “Pampeano” Superior, Bonaerense? Parcialmente descripto en
Kraglievich (1934), descriptos en Soibelzon y Carlini (MS).

MACN 2180. Canino inferior izquierdo; procedente de Lujan, Provincia de Buenos Aires,
Fm. Lujan, Lujanense (Pleistoceno Superior a Holoceno Inferior).

MCA 1087. Individuo adulto de tamafio pequefio, hemimandibula derecha sin porcion
superior de rama ascendente y porcion anterior a My, de la rama horizontal, condilo
mandibular roto, con M,y3 muy desgastados; procedente del rio Salto en la Localidad de
Salto, provincia de Buenos Aires, Bonaerense (Pleistoceno Medio).

MCN 58. Individuo adulto joven, craneo sin arcos cigométicos, paladar y premaxilares,
del lado izquierdo, fata la parte anterior del frontal y todo € maxilar, sblo presenta el
P*y los M2 derechos con las coronas rotas. Sin procedencia geogréfica explicita, se
cree que puede provenir de los arededores de San Nicolas, Buenos Aires; Pleistoceno
Medio a Holoceno Inferior.

MLP 10-71. Individuo juvenil, fragmento de hemimandibula derecha sin rama
ascendente, con fragmento posterior de M; y anterior de My; M3 completo; procedente
del rio Arrecifes, provincia de Buenos Aires, Bonaerense (Pleistoceno Medio).
Descripta en Kraglievich y Ameghino (1940: 612).

MLP 83-1-15-6 d 11. Individuo juvenil, con M; izquierdo, P, derecho, P* derecho e
izquierdo, l1y3y premolar; procedencia incierta; “ Pampeano” (Pleistoceno).

MLP 34-VI111-1-1. Individuo adulto, fragmento de hemimandibula izquierda, fragmento
de maxilar, fragmento de hueso largo, de raiz de canino superior, P* izquierdo, M?
izquierdo y Py, 3y 4izquierdos; procedente de Griitly, provincia de Santa Fé€; Bonaerense.

ML P 92-X1-28-1. Individuo muy joven, dP*; procedente de Camet Norte (37° 49" 42" Sy
57° 29 28" O), Mar Chiquita, provincia de Buenos Aires; Lujanense superior.
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MLP 92-X1-27-1. Individuo muy joven, dP*; procedente de Centinda del Mar (38° 26°
483 Sy 58° 13" 334 0O), Gral. Alvarado, provincia de Buenos Aires; edlico superior (nivel
5) base del Lujanense.

MHJ 544. Individuo adulto joven, créneo sin arco cigomaético izquierdo, bulla
timpénica izquierda, incisivos, P> de ambos lados; procedente del canal aiviador del
rio Salado, a unos 6 km a SO de Junin, provincia de Buenos Aires. Colectado en
sedimentos areno-limosos referibles al Lujanense.

MMM P 1441. Individuo adulto, fragmento de maxilar derecho con canino, P* y M},
hemimandibula derecha, sin rama ascendente, sin P,.3; procedente de la Ciudad de Mar
del Plata (excavacion en la calle Hara), provincia de Buenos Aires; “Loberia Superior”
(Lujanense Superior).

GALY 9g/n. Individuo adulto, craneo, mandibula, atlas, axisy otras vértebras cervicales.
El crdneo presenta la arcada cigomética izquierda, la region posterior del paladar y la
fosa mesopterigoidea incompletas, fata el I der. y los P2 de ambos lados, 113
derechos, P4y M1 izg. y Pi-3 der.; P13 muy deteriorados. Procedente del margen derecho
del arroyo Gutiérrez, Dpto. de Rio Negro, Republica Oriental del Uruguay; Fm.
Dolores, Lujanense (segun Ubilla y Perea (1999) la antigliedad de los sedimentos
portadores seria 11.650 £+ 130 afios AP). Descripto en Pereay Ubilla (1983).

UMAG 53643. individuo juvenil, 1%; procedente de la cueva de los Chingues (Parque
Nacional Pali Aike 52° 05' 37" S/ 69° 44' 31" W, Magallanes, Chile). Este materia fue
hallado en la grilla 3D a unos 90-95 cm de profundidad, Lujanense superior » 11.210 £
50 afos C 14 AP (13.410-13.010 afos cal. AP). Descripto en Prevosti et al. (MS).

Observaciones y comentarios: El tipo de “P. pamparum” como fuera definido por

Ameghino (1904c) es heterogéneo, ya que estaba formado por € craneo MACN 971y
la mandibula MACN 1201 que no sdlo no pertenece a mismo individuo que € craneo
(ver Kraglievich, 1928) sino que no pertenece a mismo taxon. Lo mismo sucede con €l
tipo de “P. enectum’ ya que Ameghino (1904c) lo forma con dos hemimandibulas
MACN 2667 y MACN 2668 que no pertenecen a mismo individuo (ver Kraglievich,
1934) ni a mismo taxén. El registro de A. tarijense (UMAG 53643) en el sur de Chile
constituye el registro més austral de un Ursidae en el mundo (Prevosti et al. MS). A este

taxdn corresponden |os Unicos dientes de leche conocidos paralos Tremarctinae.

Descripcion: Para describir la especie se han usado distintos materiaes, ya que € tipo
MACN 1458 no posee craneo asociado y los dos molares inferiores que presenta la

hemimandibula se encuentran muy desgastados.

a. Créaneo (Tablalll.a; Fig. 111.17)
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En vista lateral € contorno del craneo es convexo, ya que describe una semiarco
entre el extremo anterior de los nasales y € punto de encuentro de la cresta sagital y la
lambdoidea. Pero este arco se encuentra interrumpido por delante de los nasales debido
aque e plano del hocico se encuentra mas verticalizado que en A. vetustum (en forma
similar alo observado en A. latidens). La frente se encuentra muy volcada hacia atrés, la

cresta sagital no esta muy desarrollada.

El arco cigomatico describe una curva suave, de tal forma que sus bordes superior
e inferior son levemente céncavo €l primero y levemente convexo € segundo. Esta

especie presenta dos orificios anteorbitarios, a diferencia de |o observado en A. latidens.

En vista anterior se observa que la frente es marcadamente convexay que el borde
interno de las Orbitas es redondeado, a diferencia de lo descripto para A. vetustumy A.
latidens. El orificio nasal es subcircular; los nasales son angostos, elongados y sus

bordes internos y externos subparalelos.

En vista posterior se observa que € Ilano occipital presenta la misma morfologia
descripta para A. vetustum. Al igual que en A. latidensy A. bonariense no existe una

escotadura sobre €l borde dorsal del foramen magno.

En vista dorsal puede observarse que los arcos cigomaticos se encuentran mucho
mas pegados a craneo que en A. vetustumy A. latidens. La cagja craneana es globosa. La
cresta sagital no estd muy desarrollada, pero es conspicua. Los procesos postorbitales no

son tan conspicuos y sobresalientes como en A. vetustumy A. latidens.

En vista palatal, se observa que las bulas timpanicas son globosas. La escotadura
postpalatina presenta forma de U, ya que sus bordes son paralelos. EI margen posterior
del paladar se encuentra muy cerca del borde posterior de los M? como en A. vetustum.
Las fosas glenoideas son lateralmente angostas pero de superficie amplia. El borde
anterior de las fosas es subrecto, mientras que la mitad interna del posterior se encuentra
proyectada en direccion ventroanterior. Las apofisis mastoideas son gruesas y cortas; las
paraoccipitales se encuentran rotas en los materiales asignados a la especie, pero

parecen no haber estado muy desarrolladas.

b. Mandibula (Tablalll.b; Fig. 1115, 111.16)
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En esta especie, la mandibula es mucho méas grécil que en las otras especies
descriptas. El borde ventral de la rama horizontal es muy diferente al de A. vetustum, y
mas semejante a de A. latidens y A. bonariense (suavemente concavo en su tercio
mesial, convexo en € tercio medio y nuevamente concavo en € tercio distal); algunos
individuos presentan e contorno del borde ventral de la mandibula algo convexo. La
rama vertical es relativamente altay con e borde mesia rectilineo. La fosa masetérica
no es muy profunda. No hay indicios de fosa premasetérica més ala de una muy leve
depresion en la zona correspondiente a dicha fosa. La cresta masetérica es rectilinea y
précticamente perpendicular a €e anteroposterior de la mandibula como en A.
bonariense y a diferencia de lo observado en A. vetustumy A. latidens. En esta especie
el borde alveolar siempre se encuentra acortado en la zona comprendida entre el borde
posterior del canino y e anterior del cuarto premolar, por lo que los tres primeros
premolares se implantan invariablemente en triangulo.

A continuacion se describe la hemimandibula izquierda de un individuo juvenil
(MACN 8582, Fig. 111.18 AC) que solo presenta gran parte de la rama horizontal, sin €l
condilo articular y la rama ascendente. En € extremo mesiolabia se distinguen tres
alvéolos correspondientes a los incisivos de leche. El alvéolo para e dl» se encuentra
muy cercano a del dl; y ubicado en posicion distal respecto a éste; ambos son de
tamafio semejante. El alvéolo para €l dlz es de mayor tamafio que los otros dos y esta
ubicado al mismo nivel que e dl, pero en posicién mas distal. Bgjo esta zona, dentro de
la rama mandibular se encuentran los tres incisivos definitivos. Externamente solo
puede observarse el extremo apical del L e Is. El I, se observa sélo en la radiografia
(Fig. 111.18 BC) y parece estar ubicado en posicion distal a 1; y por debgo de éste. La
corona del 13 se encuentra en un estado mas avanzado de maduracion, en las
radiografias se observa que € esmalte estd méas mineralizado queen € |, els.

Sobre el borde alveolar se distingue un alvéolo correspondiente al dP;. Detras de
este, puede observarse un alvéolo para e dP., seguido por dos alvéolos correspondientes
al dPs y por ultimo e dP,; implantado. Por debajo de los avéolos correspondientes a
dP, se encuentra € R, con una gran porciéon del apice bien mineralizada. El P, se
observa, sdlo en laradiografia (Fig. 111.18 BC), entre las dos raices del dP4, se encuentra
en un estado anterior del desarrollo respecto del P.. En posicion labia a los avéolos

correspondientes al dP; y a dP, se encuentra un avéolo, de gran tamafio,
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correspondiente a canino inferior de leche. Bajo este avéolo se observa en las
radiografias € canino definitivo (Fig. 111.18 BC).

Por detrés del dP, se observa, sobre el borde alveolar, la incipiente formacién del
alvéolo correspondiente a ml, toda esta zona y la posterior se encuentra muy rota no
pudiendo inferirse la existencia 0 no de alvéolos para €l M, y € M3. Bgjo esta zona se
encontraban el My y M» (Fig. 111.18 DG), que fueron removidos de la mandibula y
montados por separado durante la primera preparacion. En e m1 se encuentran ya bien
formadas todas las clspides del molar, pero el esmalte se encuentra bien mineralizado
solo en e paraconido, protocénido e hipoconido, mientras que el entocénido, €l piso del
talonido, el borde posterior del molar y todo e borde inferior del se encuentran en un
estado temprano de desarrollo. Todo € M, muestra un estado mucho mas temprano de
desarrollo que € M;. El protoconido y metaconido son las clspides més desarrolladas y
el hipoconido la menos desarrollada en concordancia con lo descripto por Tonge (1976)
en el ser humano. Todo € piso del molar y los bordes anterior y posterior muestran un
estado primitivo de desarrollo. Sobre el borde lingual del talénido se distinguen las dos

cUspides correspondientes al entocénido.
c. Seriedentaria superior

Las medidas tomadas sobre los yugales superiores se encuentran en la Tablallll.c.

EnlaTablalll.d se compara la morfologia de los 113

de las distintas especies. En la
Tablalll.e se compara la morfologia de los principales dientes yugal es superiores de las

especies de Arctotherium registradas en la Argentina.

Primer incisivo superior (I1%): La cara labial esta dividida por un surco poco
profundo que la recorre por el centro a igual distancia del borde mesial que del distal
como en A. latidens. En esta especie los [6bulos mesia y distal presentan casi € mismo
tamafo, aunque el mesial se encuentra algo més desarrollado.

Segundo incisivo superior (1%): La morfologia general es muy similar ala dd I*.
La diferencia mas notable entre las dos piezas es que € |6bulo dista es

considerablemente mas pequefio que €l mesial.

Tercer incisivo superior (1°): La morfologia de esta pieza es la misma que fuera
descripta para A. latidens.
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Canino superior (C'): La morfologia de esta pieza es la misma que fuera

descripta para A. vetustum.

(P*?): No es posible realizar la descripcion de estas piezas pues ningln resto la

conserva.
Tercer premolar superior (P%): Esmuy similar a de A. bonariense.

Cuarto premolar superior (P%): La morfologia genera de la corona es muy
semejante a la descripta para A. vetustum, sélo se consignan las diferencias observadas.
En esta especie se ha encontrado € mayor nimero de pequefias variaciones

morfolégicas individuales.

Al igua queen A. latidensy A. bonariense, € paracono es mucho més alto que el
metacono y € borde lingual de la corona es més 0 menos redondeado variando en los
distintos g emplares estudiados (Fig. 111.5). El plano que forman las caras linguales de
estas cuspides es subvertical como en A. latidens.

El protocono puede estar presente (. g. GALY s/n, MHJ 544) o ausente . g.
MACN 971, MMP 1441). Al respecto es interesante sefialar que en los individuos que
presentan protocono, éste se desarrolla sdlo en € P* izquierdo o en e derecho y nunca
en ambos (al menos en los restos conocidos). Cuando esta presente, €l protocono es
siempre de tamafio muy pequefio y de apice romo a igual que en A. vetustum. La
mayoria de los dientes estudiados presentan un leve engrosamiento de esmalte que

recorre todo el perimetro del diente ala aturadel borde de la corona (Tablalll.e).

Primer molar superior (M?): En vista oclusal la forma de la corona es
subrectangular donde e diametro mesiodistal es el mayor como en A. latidens (Fig.
[11.5); los I6bulos labiales correspondientes al paracono y metacono son subiguales
como en A. vetustum y e borde lingual de la corona es menos curvo que en A.
bonariense debido a la presencia de un resalto anguloso en la esquina mesiolingua de la
corona. Las cuspides linguales principales (protocono e hipocono) se encuentran mejor
diferenciadas y son mas altas que en A. vetustum. La clspula mesial a protocono se
encuentra muy bien diferenciada y netamente separada del protocono, como en A.

bonariense. El parastilo es de tamafio variable (Tabla lll.e).
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Segundo molar superior (M ?): En vista oclusal se observa que € borde lingual
de la corona es subrectilineo como en A. bonariense (Fig. 111.5), e angulo mesiolingual
presenta un resalto anguloso marcado, pero no tan fuerte como en A. vetustum. El grado
de desarrollo del I6bulo labial correspondiente a metacono varia de individuo a

individuo. El parastilo es muy pequefio en comparacion con el tamafio del paracono.

Las cuspides linguales del trigono forman una cresta mas alta que en A. vetustum,
pero no se encuentran tan diferenciadas como en A. latidens. Como en A. latidensy A.
bonariense se desarrollan dos o mas cuspulas alineadas conformando una cresta alta
entre € protocono y & metacono, que cierran € cana longitudinal y separan netamente
el trigono del talon

El hipocono se encuentra desdoblado en dos cuspides aineadas de las cuaes la
mesia es més grande que la distal; de todas formas la diferencia de tamafio no es tan
grande como en A. latidens

En agunos gjemplares se observan engrosamientos del esmalte del borde labial de
lacorona (Tablalll.e).

d. Seriedentariainferior:

Las medidas tomadas sobre los yugales inferiores se encuentran en la Tabla I11.f.

En laTablalll.h se comparala morfologia de |as principales piezas yugales inferiores.

Incisivos inferiores (113): No es posible redlizar la descripcion de estos dientes

debido a que no se conocen restos fosiles que conserven |os incisivos en buen estado.

Canino inferior (C1): Mas all4 del tamafio relativamente menor, la morfologia de
esta pieza no presenta diferencias respecto ala de A. bonariense.

Tresprimeros premolaresinferiores (P1-3): No es posible realizar |a descripcion
de estas piezas ya que en e Unico individuo que las conserva (GALY /n) se encuentran
muy deterioradas.

Cuarto premolar inferior (P4): La morfologia del diente recuerda a la de A.

latidens. El contorno de la corona es elipsoidal ancho, € protocénido, en la mayoria de
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los casos, es esbelto y relativamente alto, en otros es globoso. La clspula distal esta4
siempre bien desarrollada. En algunos individuos se observan denticulos sobre la arista
gue desciende por la cara mesial del protoconido (e. g. MACN 2667). Frecuentemente
este premolar se implanta girado con el ge anteroposterior orientado en sentido
mesiolingual adistolabia (Fig. 111.5).

Primer molar inferior (M1): Se observa la presencia de una cuspula sobre €l

canal que separa al paracénido del protocénido como en A. latidens

El entoconido se encuentra formado por dos cluspides de las cuales lamesia es de
mayor tamafio que la distal (Fig. 111.5). El hipocénido posee dos dpices como en A.
vetustum y A. bonariense. Al igual que en A. bonariense se observa una sola cuspide

bien definida sobre € borde interno del hipoconido.

Segundo molar inferior (M32): El hipoconido es conico, relativamente alto y
posee un solo apice. La cuspula interna a hipocénido se encuentra bien definida como
en A. bonariense. El entocdnido se encuentra formado por dos clspides a diferencia de

lo observado en A. vetustum, A. latidensy A. bonariense (Fig. 111.5).

Tercer molar inferior (M3): La corona es subcircular en la mayoria de los
gemplares (Fig. 111.5), pero existen algunos restos con morfologias subelipsoidales (e.
g. MMMP 1441).

El estrechamiento sobre €l borde labia que separa trigénido de talénido es menos
evidente queen A. latidens y algo més conspicuo gque en A. bonariense. El protoconido

es relativamente ato, el hipocdnido es més bgjo y ambas clspides son conicas.

Al igua que en A. bonariense, una hilera de cupulas corre desde el limite entre €l
protoconido e hipoconido, en diagona sobre la superficie oclusal, hasta el borde

mesiodistal de la corona.
e. Denticiéon decidua

Se han redlizado gran cantidad de estudios sobre la denticion decidua de los

ursinos (Ursidae: Ursinag) como Ursus arctos y U. spelaeus (ver Koby, 1952;
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Radulescu y Samson, 1959; Terzea, 1969; Torres, 1988), pero no existe informacion al

respecto paralos tremarctinos.

EnlaTablalll.i se encuentran las medidas tomadas sobre las piezas de leche

abajo descriptas.

Segundo incisivo superior de leche (DI?): Visto por la cara labial e borde
superior de la corona es redondeado, |os bordes mesial y distal convergen hacia la base
de la corona (Fig. I11.19 AC). Visto por la cara oclusa € diente posee seccion
subtriangular. El borde lingual se halla recorrido en sentido mesiodistal por una cresta
de esmalte, sobre la parte media de esta cresta se desarrolla una clspide relativamente

baja. La corona se encuentra inclinaday levemente rotada en sentido mesial y palatal.

La raiz es comprimida en sentido mesiodistal mostrando a igual que la corona
una seccion subtriangular. La morfologia del diente es muy diferente a la del diente

correspondiente de la denticidn definitiva.

Canino superior deleche (DC): La corona se encuentra curvada hacia atras y el
apice se dirige en sentido distolabial (Fig. 111.19 DE). La coronay laraiz se encuentran
comprimidas en sentido mesiodistal. La cara lingual esta recorrida por una fina arista de
esmalte que desciende desde e cuello hasta € &pice de la corona. La cara distal es
conica, la mesia es levemente aplanada. En la cara mesial € borde de la corona
desciende abruptamente y luego asciende produciendo una escotadura en forma de V.
En e punto més bajo de la escotadura se desarrolla una protuberancia de la que parten
oblicuamente dos crestas de esmalte, una desciende hacia el apice de la coronay otra se
eleva recorriendo €l cuello del diente. La raiz es comprimida en sentido mesiodistal. El
gemplar MACN 6132 (Fig. 111.19 F-G) perteneciente a Arctotherium latidens es
morfol 6gicamente semejante a de A. tarijense pero mas robusto y la arista que recorre
la cara lingual es mucho menos importante que en la otra especie. También muestra més
desgaste en €l dpice de la coronay en la protuberancia mesial, esta ultima producida por

€l roce con € canino inferior.

Tercer premolar superior de leche (DP®): La corona es lateramente

comprimida y alargada en sentido mesiodistal (Fig. 111.19 H-I); se implanta rotada en
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sentido mesiolingual. Presenta dos clspides aineadas bien definidas, la mesial
(paracono?) es de mucho més dlta'y de base méas ancha que la distal (metacono?). Una
arista de esmalte recorre ambas clspides en sentido mesiodistal; en la base de la corona,
sobre e borde mesiad de la clspide anterior, la arista se hace mas espesa

diferencidndose una pequefia clspula.
Presenta dos raices de las cuales la mesia es mucho més delgada.

Cuarto premolar superior de leche (DP*): La corona es levemente més ancha
gue larga en e giemplar MACN 8582, pero en los gemplares MLP 92-X1-28-1y MLP
92-X1-27-1 sucede lo contrario. El borde labial es recto y més largo que € lingua que
es convexo (Fig. 19 JO). Los bordes mesial y distal son rectos y convergentes hacia el
borde labial.

Sobre el borde labial de la corona se desarrollan dos cuspides alargadas en sentido
mesiodistal y de mucho mayor tamafio que las linguales. La mesia (paracono) es
levemente més grande y comprimida que la distal (metacono). El paracono se orienta
lingualmente, mientras que el metacono es vertical. Delante del paracono se desarrolla
una peguefia cuspula asignable a parastilo. Entre € paracono y e metacono se
desarrolla una cuspula diminuta en el gemplar MLP 92-X1-27-1. Un surco profundo
corre en sentido mesiodistal entre las cuspides labidles y las linguales separdndolas

completamente.

El borde lingual de la corona es curvo, y sobre el se disponen entre 4 y 5 clspides
relativamente bgjas en una serie mesiodistal. La primera de la serie es pequefia y se
ubica sobre e angulo mesiolingual, esta forma una cresta continua con la central
(protocono), que es la de mayor tamario. En dos de los tres gjemplares estudiados (MLP
92-X1-28-1y MLP 92-X1-27-1) & protocono posee dos dpices apenas distinguibles uno
del otro (Fig. 111.19 M-N). Por detras del protocono se desarrollan siempre dos cuspides
pequefias, siendo la distal algo mas bga que la proximal. En dos de los tres dientes
conocidos se observa que por la cara lingual del metacono desciende una cresta de
esmalte hacia el centro de la corona. En un caso (MACN 8582) va a encuentro de otra

cresta que llega desde las dos cuspides distales del borde lingual (Fig. 111.19 K) y en €
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otro caso (MLP 92-XI-27-1) toma contacto directo con las dos cluspides distales (Fig.
[11.19 M).

No se ha observado la presencia de cingulos bien desarrollados, solo se ha
encontrado un leve engrosamiento en e esmalte que recorre la cara labial del metacono
en dos de los casos estudiados. De |as piezas de leche conocidas, € DP* es e tnico que
posee tres raices, dos labiaes que se corresponden con el paracono y € metacono y una

lingual que se corresponde con las serie de clspides del borde lingual .

Cuarto premolar inferior de leche (dPs): la corona de este diente es comprimida
labiolingualmente, los bordes labia y dista son cas rectos, e borde lingua es
suavemente convexo y el mesial redondeado (Fig. 111.19 P-Q).

En la zona de la corona correspondiente al trigonido se observan las tres clspides
principales. paraconido, protoconido y metaconido y una clspide accesoria (de
aparicion constante en los Tremarctinae) ubicada sobre la cara distolabial del
protoconido y cerca de su base. El paraconido se ubica sobre € borde mesia de la
corona y es de tamafio relativamente menor a de la cuspide homdéloga del M;
definitivo. El protocénido que es la clspide méas conspicua del diente, ocupa todo el
ancho de la corona y separa completamente al paraconido del metaconido como ocurre
en el M; definitivo. Tres aristas descienden desde € épice del protoconido: una por la
cara mesiolabial hacia el paracénido, otra por la cara distolabial a encuentro de la
peguefia cuspula accesoria, y la tercera por la cara distolingual a encuentro del
metaconido. El metacdnido se ubica sobre € borde lingual de la corona justo por detras
del protoconido y su tamario relativo es comparable a de la clspide homdloga en e M;
definitivo.

En la zona correspondiente a talonido se observan dos cuspides. hipoconido y
entocénido gue se encuentran separadas de protoconido y metacdnido respectivamente
por un surco profundo. El hipoconido, de mayor tamafio que € entoconido, se ubica
sobre e borde labial. Sobre la base de la cluspide, en € angulo linguomesia se
encuentra un pequefio abultamiento de esmalte. También sobre la base de hipocénido

pero en e angulo linguodistal se observa una repisa de esmalte. Esta en conjunto con
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una delgada cresta de esmate, que recorre € borde distal del talonido hasta el

entoconido, cierran el borde posterior del talonido.

El entocdnido es relativamente pequefio y estd formado por una sola cuspide y
ubicado en & angulo distolingual de la corona. Una cresta de esmalte relaciona el
entoconido y € metaconido. Un cingulo delgado recorre la cara labial del talénido a la

atura del hipoconido.

El dP*, como el M3, posee dos raices; de las cuales la distal es més grande que la
mesial.

Discusion: se reconoce la validez de la especie A. tarijense y se le asignan, entre
otros restos fésiles, los tipos de las especie “P. enectum” y “P. pamparum”. Si bien A.
tarijense no fue tomada en cuenta précticamente por ningun autor, tiene prioridad de
publicacién sobre “P. enectum” y “P. pamparum”. Estas dos fueron las especies
consideradas vdlidas por la gran mayoria de los autores, inclusive Berman (1994) quien
fuera e dltimo revisor del grupo. Es interesante sefidar que “P. enectum” y “P.
pamparum” fueron consideradas especies vaidas y por ende distintas, pero se
encuentran fundadas sobre restos no homdlogos, ya que € tipo de la primera es una
hemimandibula (MACN 2667) y € de la segunda un craneo (MACN 971).

El estudio de dos restos fésiles (MMMP 1441 y GALY g/n) constituidos por
craneos y mandibulas asociadas permitié observar que las dos especies de Ameghino
(1904 a,b,c) eran en redlidad una sola 'y que no se diferenciaban del tipo de A. tarijense.
Al respecto cabe aclarar que Berman (1994) asigna €l resto MMMP 1441 a la especie
“Arctodus (Arctotherium) bonaerensis’ (=Arctotherium latidens) sin fundamentar su
decision y le asigna Edad Ensenadense; mientras que Perea y Ubilla (1983) asignan €
resto GALY g/n a taxon “Arctodus pamparus’, debido a la similitud evidente con €l
resto MACN 971, pero no comparan la mandibula asociada a craneo con €l tipo de “P.

enectum’” especie que no consideran en su trabajo.



I11. REVISION SISTEMATICA Y DESCRIPCION DE LOSTAXONES 137

11.9. Arctotherium sp.

Ursus (Arctotherium) bonariensis: Gervais, P., 1873: lam. 4, figs. 1-7, 9-13.
Arctotherium bonaerense (Gervais) Kraglievich, 1926: 10 (Ultimo parrafo)
Parar ctotherium pamparum (Ameghino) Kraglievich y Ameghino 1940: 611.

Hipodigma:

MACN 12654. Individuo juvenil, canino superior derecho; procedente del arroyo Frias
cerca de la desembocadura del rio Parang; Pleistoceno

MACN 11443. Radio; procedente dd rio Carcarafia, Rosario, provincia de Santa Fe;
Pleistoceno Superior?.

MACN 12558. Féemur, porcion distal de himero, tibia, cibito y radio; procedente de Las
Lagunitas, San Luis, Pleistoceno Superior.

MLP 10-70. El resto se encuentra extraviado. Individuo adulto senil?, hemimandibula
izquierda; procedente de Tapaqué, provincia de Buenos Aires; “Pampeano Medio” (sic),
Lujanense. Descripto en Kraglievich y Ameghino (1940: 612).

MLP 83-1-15-12 (ex MLP 141). Individuo adulto joven, M? derecho; sin procedencia
geogréfica; “Pampeano”, Pleistoceno. Descripto en Kraglievich y Ameghino (1940: 611).

MLP 42-V1-24-29. Dos huesos de autopodio; procedente del rio Quequén Salado,
provincia de Buenos Aires; Lujanense.

MMMP 311S. Individuo adulto senil, hemimandibula izquierda con R-Mg, sin region
posterior aM3 y anterior aP4; Sin procedencia.

[11.10. CONCLUSIONES

a. Se reconoce un solo género y cinco especies de Tremarctinae fosiles en
Américadel Sur, cuatro de ellas se registran en la Argentina.

b. Se sinonimizan los nombres de los géneros “Arctoidoitherium” Bravard (MS in
Lydekker, 1885), “Proarctotherium” Ameghino, 1904c, “Pararctotherium” Ameghino,
1904a y “Pseudarctotherium” Kraglievich, 1928 con Arctotherium Bravard (MS in
Gervaisy Ameghino, 1880).

c. Se reconocen las siguientes especies dentro del género Arctotherium:

A. vetustum Ameghino, 1885 se registra en la Argentina durante el

Bonaerense (Pleistoceno Medio) y a menos existiria un registro para Brasil. Se

sinonimizan con A. vetustum los nombres “Paractotherium pamparum’
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Ameghino, 1904c (en parte); “Arctotherium (Pseudarctotherium) debilis”
Kraglievich, 1928; “Pseudarctotherium lundi” Kraglievich y C. Ameghino, 1940.

A. brasiliense (Lund, 1840) se registra en Brasil durante el Lujanense? (vide
supra), Bolivia en e Pleistoceno y en Venezuela en € Pleistoceno Superior y
Holoceno Inferior. Se sinonimiza con A. brasiliense e nombre “A. wingue”
Ameghino, 1902.

A. latidens Bravard, 1957 se registra durante el Ensenadense (Pleistoceno
Inferior aMedio) en la Argentinay en Bolivia. Se sinonimizan con A. latidens los
nombres “A. angustidens’ Bravard (in Gervaisy Ameghino 1880) y “A. candiotti”
Ameghino, 1916b.

A. bonariense (Gervais, 1852) se registra durante el Bonaerense y Lujanense
(Pleistoceno Medio a Holoceno Inferior) en la Argentina. Se sinonimizan con A.
bonariense los nombres “Pararctotherium enectum” Ameghino, 1904c (en parte)
y “Pararctotherium pamparum crassidens’ Kraglievich, 1934.

A. tarijense Ameghino, 1902 se registra en la Argentina durante €
Bonaerense y Lujanense, en Chile y Uruguay en € Lujanense superior y en
Bolivia durante e Pleistoceno. Se sinonimizan con A. bonariense los nombres
“Pararctotherium pamparum” Ameghino, 1904c (en parte) y “Pararctotherium
enectum” Ameghino, 1904a (en parte).

Existe a menos un crdneo y mandibula pertenecientes a un mismo
individuo, ademas de las correspondientes series dentarias, asignados a cada una

de las especies reconocidas.
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¢Qué otra cosa vidumbras en la

oscura lgjania, alla en € abismo
del tiempo?

Shakespeare

La Tempestad

IV.ANALISISFILOGENETICO
IV.1. INTRODUCCION

En este capitulo se analizan, por primera vez, las relaciones filogenéticas de todos
los taxones de la subfamilia Tremarctinae utilizando metodologia cladistica. Se utilizan

nuevos caracteres y se discuten los aplicados por autores anteriores.

El resultado del andlisis s bien concuerda, en las relaciones de los grandes clados,
con lo expresado por los autores que se ocuparon con anterioridad del tema, revela que
aln resta mucho por conocer sobre las relaciones filogenéticas entre las especies de
carnivoros de Américadel Nortey Américadel Sur. Por Ultimo y de manera colateral al
andlisis filogenético, se realizan algunas consideraciones sobre € posible significado de

ciertos caracteres observados en la denticion decidua de A. tarijense.

Berman (1994) fue € ultimo revisor del grupo y, en su trabgo de tesis doctoral,
expresa “En suma, tanto la posicion de Kurtén como la de otros paleont6logos que han
trabgjado con los 0sos sudamericanos adolece del mismo inconveniente: un examen
muy parcializado de los osos fosiles sudamericanos (que no representa e enfoque
central de sus respectivos trabajos) a partir del cual se pretende resolver e status
genérico. Kurtén no ha estudiado en detale los Ursidos fésiles de América del Sur, 1o
mismo que Kraglievich respecto de los 0sos norteamericanos. En tal sentido la
informacion disponible es escasa. Sin duda las formas sudamericanas son las menos
conocidas. Lo que se discute no es simplemente la taxonomia de los Ursidae
sudamericanos, sino también el grado de relacién con sus precursores nearticos. No se
ha efectuado un pormenorizado andlisis de los Ursidos pleistocenos de América del

Nortey del Sur en conjunto.”

Debido a la complicada historia taxonémica de las formas registradas en América

del Sur y para ayudar a la mejor comprension de la discusion que se rediza en este
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capitulo, se presenta a continuacién un cuadro que sintetiza los principales cambios en
la sistemética acaecidos durante los Ultimos 34 afos. De todas maneras se sugiere

enféticamente leer previamente el Capitulo “Revision Sistemética 'y Descripcion de los

taxones’.
1857-1966 Kurtén (1967) Berman (1994) Trajanoy Pereay Ubilla Enestetrabajo
consenso relativo Ferrarezzi (1994) (1998)
Arctotherium Arctodus Arctodus Arctotherium Arctodus Arctotherium
A. latidens (Arctotherium) (Arctotherium) (Arctotherium) A. bonariense A. latidens
A. angustidens A. (A.)) bonariense A.(A)angustidens  A.(A.) bonariense
A. candiotti A. (A.) candiotti
A. (A.) bonariense
A. bonariense
A. vetustum A. vetustum
A. tarijense
Pararctotherium Arctodus Arctotherium Pararctotherium
P. enectum A. (A) pamparum  (Pararctotherium) (Pararctotherium)  P. pamparum A. bonariense
P. pamparum A. (P.) enectum A. (P.) pamparum A. tarijense
A. (P.) pamparum
P. brasiliense Arctodus A.(P.) brasiliense A.(P.) brasiliense  P.brasiliense A. brasiliense

A. brasiliense

IV.2. HIPOTESIS FILOGENETICASPREVIAS

S6lo se han encontrado dos hipétesis filogenéticas previas durante la revision
bibliografica. Se transcriben textualmente los caracteres utilizados por |os autores con €l
fin de no cambiar el sentido original. Nétese que en ambos trabajos |os autores numeran
los caracteres comenzando con € 1y no presentan la matriz de datos. Con € fin de
reanalizar |os datos originales utilizando un algoritmo de simplicidad, se reconstruyo la
matriz de datos comenzando la numeracion de los caracteres a partir de 0O; esta
numeracion se coloca entre corchetes a continuacion del nimero origina de cada

caracter.
IV.2.1. Tragjanoy Ferrarezzi (1994)

Trgjano y Ferrarezzi (1994) reconocen como vaido solo € género Arctotherium para
las especies de tremarctinos suramericanos con los subgéneros Arctotherium

(Arctotherium) y A. (Pararctotherium) para las formas de tamafio grande y pequeiio

respectivamente.
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En d andlisis utilizan como “outgroup” atodos los Ursinae y a Ailuropoda, aunque
no incluyen a este Ultimo en € cladograma resultante. El “ingroup” lo forman los
siguientes taxones de la subfamilia Tremarctinae: Tremarctos, Arctodus, Arctotherium
(Arctotherium) (=Arctotherium latidens), Arctotherium (Pararctotherium) pamparum
(=Arctotherium tarijense) y Arctotherium (Pararctotherium) brasliense (=Arctotherium

brasiliense). Dividen alos caracteres en dos grupos
A- Los que apoyan la monofilia de los Tremarctinae:

1[0]. “Entepicondylar foramen of humerus- Among know ursids, this foramen is
aunique feature of Tremarctinae, but its presence is variable in Ailuropoda. The polarity of
this character depends on the phylogenetic position of Tremarctinae among other ursid

groups, including the extinct Agriotherinag’.

2[1]. “Short rostrum- The longer rostrum, with awell developed diastema between
the canine and premolars, is a common feature of the magjority of the Ursinae and
Ailuropoda (see Davis, 1964 for rostral comparision between Ursus and the Giant Panda),
and is probably a plesomorphic character. The reduced rostrum, with associated short
nasal and maxillary bones, is a derived feature shared by the Tremarctinag, but is adso
present in Helarctos, and, to a lesser extent, Selenarctos. Whether this similarity between
these taxa is due to common ancestry or is the resuklt of convergence depends on the
monophyly of the subfamily Ursinae. If independently derived in the two ursid
subfamilies, the short face may be another synapomorphy of the Tremarctinae.”

3 [2] “General form of the skull- The members of Ursinae, Ailuropodidae, and
other generdized Carnivora (such as canids), have a more elongated, lower and less
convex skull, wich is here considered primitive in relation to the shorter, deeper and
convex skull, diagnostic of Tremarctinae. More extreme conditions of this feature are

found in the large South American Arctotherium.”

4 [3] “Premasseteric fossa- The presence of a distinct premasseteric fossa,
separated from the masseteric fossa by a strong bony septum, is a unique feature

interpreted as another synapomorphy corroborating the monophyly of Tremarctinae.”
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B- Los que explican las relaciones entre los Tremarctinae:

5 [4] “Réatively wider molars- All species of Arctodus Arctotherium, and
Pararctotherium differ from Tremarctos and other ursids in having proportionally larger
and wider upper and lower molars, with flatter oclusal surfaces. This is the main character
supporting the genus Arctodus (sensu lato; Kurtén, 1967). Within this group, the South
American fossi| taxa an additionally derived feature (57), considered a synapomorphy of
Arctotherium + Pararctotherium: all the molars and the P are even wider than in the
North American Arctodus especially the extremely broad (as wide as long or wider than
long) and almost quadrate M*”.

6 [5] “Anterior upper premolars (P*®) compressed in a triangular arragement-
Tremarctos and the North American fossil species of Arctodus share with other ursids an
arragement of premolars in wich they are relatively well aligned between the canine and
P* this condition is interpreted as symplesiomorphic. All the South American fossil
species show a derived condition in wich the three anterior premolars lie in a triangular
arrangement within a short diastema between the canine and P, This feature is therefore

interpreted as another synapomorphy of Arctotherium + Pararctotherium.”

7 [6] “V-shaped postpalatine margin- The plesomorphic state common to all
Ursinae and most of the Tremarctinae is a U-shaped postpaatinae margin, while the V-
shaped, anteriorly narrower postpalatine margin is uniquely derived feature corroborating

the monophyly of the large South American forms of the taxon Arctotherium.”

8[7] “Loss of the lingual cusp of P*- As far as we are aware, al Tremarctinae and
other Ursidae, with the exception of Pararctotherium species, have a well developed
lingual cusp on P*, wich is here considered the primitive condition. A weakly developed,
to nearly absent lingua cusp on P* is therefore inferred as a synapomorphy of A.
pamparumy A. brasiliense.”

9 [8] “Inflated auditory bullae- Among the members of the family, the well
developed, inflated bullais clearly another syngpomorphic feature shared by A. pamparum

and A. brasiliense, contrasting with the flat bulla of al other Ursidae.”
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10 [9] “Aliesphenoid canal opening separate from the foramen rotundum-
Among ursines and some tremarctines (at least in Tremarctos and Arctotherium), the
alisphenoid canal opens in a common vestibule with the foramen rotundum. The condition
in which the alisphenoid cana opens into the orbit independently of the foramen rotundum

isaso diagnostic of Pararctotherium.”

11 [10] “Postpalatine margin not extending posteriorly to the last molar-
Although variable, the extenson of the postpaatine margin posterior to the last molar is
common to al ursines and the majority of the tremarctine taxa. The extreme condition
where the postpaatine margin reaches the level of the last molars, observed in A.

pamparum, is an autapomorphic feature diagnostic of this species.”

12 [11] “Reduced size- The size variation observed in the Ursinae and Tremarctinae
is remarkable. Members of the Pararctotherium group are relatively smaller than other
extinct tremarctines, and A. (P.) brasiliense is the smallest species of this taxon. However,
the species of Tremarctos are smaler yet, and the most parsmonious argument is that
reduced size was independently acquired by these two taxa.”

El cladograma presentado por Trgano y Ferrarezzi (1994) se muestra en la figura
IV.1y enlafiguralV.2 @ abol obtenido a reanalizar los datos originaes de los autores.
Consideran como “equivocal” (confusos, o con dos sentidos) a los dos primeros caracteres

utilizados.

Trgano y Ferrarezzi (1994) se refieren a A. bradiliense y expresan “We were unable
to find any secure apomorphy for this species.” “...apomorphies exhibited by these taxon
are shared with A. pamparum The only possible autapomorphy of A. brasiliense is smal
Sze, if one considers that the large Size of A. pamparum and A. bonariense is a primitive
character for the Arctotherium clade.”

“The monophyly of the subfamily Tremarctinae is corroborated, but the same cannot
be sated for al its components. We were unable to discover any unequivoca
synapomorphy uniting the two species of Tremarctos, and the monophyly of this genus is
questionable.” “The monophyly of the genus Arctodus (sensu lato, including Arctotherium

and Pararctotherium) is poorly corroborated by the present data.” “The North American
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species of this genus are grouped together only by genera similarity, and new data are
needed to evauate their phylogenetic relationships with the South American taxa
However, al South American fossil species can be regarded as a monophyletic group
defined by unique denta features. Within this assemblage are the species currently
grouped under Arctotherium and Pararctotherium, two well defined monophyletic

groups.”

“The genus Arctodus is restricted to the North American species (A. pristinusy A.
simus, sensu Kurtén, 1967) and is left as a metataxon. The taxon Arctotherium is here
consdered a distinct genus and is expanded to include all South American extinct bears,
with Pararctotherium as subgenus. Arctotherium (Pararctotherium) brasiliensey A. (P.)
pamparum share a number of unique features indicative of a sster group relationship, but
the position of A. (P.) enectumis not know, due to the paucity of the data. The identities of
the three species of this group are mainly supported by differencesin size, although A. (P.)
pamparum has a distinct autapomorphy.”

“Exept for what is implicit in the different clasifications formely proposed, little has
been discussed about phylogenetic relationsips of the tremaerctine bears. Much of the
controversy on the generic classifications of previous authors is due to incongruences
generated by indiscriminate use of both syngpomorphies and symplesiomorphies in the
definition of genera, as well as in inferences of phylogenetic relationships. Although we
agree with Kraglievich (1926) that North and South American extinct tremarctines belong
to different genera, the suggestion that A. brasiliense may represent an intermediate form
(Kraglievich, 1926; Kurtén, 1967) isrefuted by our results.”

El trabgjo de Trgjano y Ferrarezzi (1994) muestra graves deficiencias metodol 6gicas
en lo referente al andlisis cladistico ya que enuncian mal la mayoria de los caracteres, no
los codifican, no presentan la matriz de datos y aparentemente no utilizan ningun algoritmo

de smplicidad pararedizar € andiss.

Ladiscusion de los caracteres utilizados por Trgjano y Ferrarezzi (1994) asi como la

de sus resultados y conclusiones se redliza en la discusion de este capitulo (inciso 1V.5).
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I\V.2.2. Pereay Ubilla (1998)

Este trabgjo fue presentado en € VII Congreso Argentino de Paleontologia y
Bioestratigrafia, pero solo se encuentra el resumen publicado en las Actas del mismo
congreso y a no haber sido publicado aln € trabajo completo, es imposible reaizar un

comentario pormenorizado del mismo.

Perea y Ubilla (1998) proponen que Arctotherium es sinénimo de Arctodus y
reconocen la validez del género Pararctotherium. En su andlisis utilizan como
“outgroup” alos Ursinae y e “ingroup”, aungue no lo explicitan, se entiende que esta
formado por Tremarctos, Arctodus (=Arctodus pristinus + A. simus + Arctotherium
latidens), y Pararctotherium (=Arctotherium vetustum + A. brasiliense + A. tarijense +

A. bonariense).
A continuacion se listan textualmente |os caracteres utilizados por |os autores:
A. Sinapomorfias que soportan la monofilia de los Ursidae:

1-“Muscular process of malleus for tensor timpany very reduced or absent”; 2-
“Molar formulaM*%/ M1.5"; 3-“Protocone and metaconule form a longitudinal crest”; 4-
“Posteriorly projecting plataform on upper second molar”; 5-“Second molar trigonid
without paraconid”; 6-“Internal carotid artery folded intracranially within the inferior
petrosal sinus’.

B. Consideran tres caracteres para la monofilia de los Tremarctinage:

1 [0] “Humeral entepicondylar foramen: Ursines lack that structure and

Tremarctinae have always that foramen (in Ailuropoda its presence is variable).”

2 [1] “Pre-masseteric fossa: This structure is absent in Ursinae (and

Ailuropoda).”

3[2] “Trigonid of M1: In Ursinae (and Ailuropoda) the trigonid is flat and with

severa low cusps; in Tremarctinae is high and with a lateraly compressed crown.”
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C. Reconocen las relaciones cladisticas dentro de Tremarctinae excepto Plionarctos

basandose en los siguientes caracteres:

4[3] “M*: In Tremarctos and Ursinae this tooth is subrectangular; in other

tremarctines is subcuadrangular.”

5[4] “M 2 Exept in ursines, Tremarctos and Ailuropoda, in all others tremarctines

is short.”

6 [5] “Auditory bulla: The inflated state is an autapomorphy of fossl little and
medium sized forms here considered as Pararctotherium.”

7 [6] “Alisphenoid canal and foramen rotundum: Opening separated is an
autapomorphy of Pararctotherium.”

El cladograma obtenido a partir de la matriz de datos reconstruida utilizando los

caracteres propuestos por los autores se muestraen lafiguralV.3.

Perea y Ubilla (1998: 78) proponen que “Arctodus have representatives in both
North and South America and the best known taxa included in this genusis A. simus for
the former and A. bonariensis (=A. latidens) for the latter, probably derivatives from
Plionarctos-Tremarctos group. Pararctotherium represent the most derivative genus
closely related with Arctodus and comprehend medium and little size tremarctines as P.
pamparum y P. brasliensis. In this view, Arctodus is not defined by any
synapomorphy. This genus is characterized only by simplesomorphic state of
characters. We consider that the strongest chararcters that support the monophyly of
Pararctotherium are bulla inflated and alisphenoid canal opening separated from
foramen rotundum. This phylogenetic hypothesis correlates with the fossil record
because Pararctotherium, is only registered in the upper Pleistocene-Holocene, and

Arctodus in al the Pleistocene.”

La discusién de los caracteres utilizados por Perea y Ubilla (1998) se rediza en la
discusion de este capitulo (inciso 1V.5).
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IV.3. MATERIALESUTILIZADOSEN EL ANALISIS
Ursus americanus: MLP 84; MLP (DZV) 1011; MACN zool. 8071.

Plionarctos sp.: AMNH 132693; AMNH 105009; AMNH 132697; AMNH 95599,
AMNH 133945; UF 40094; UF 69037.

Arctodus pristinus: AMNH: F 117477, AMNH F 95696; AMNH F 22578, AMNH
F 95696; UF 154288; UF 19396; UF 19398; UF 154288; UF 19397; UF 64300; UF
81692; UF 81693; UF 81694; UF 97258.

Arctodus simus: AMNH 25531; AMNH 30492, AMNH 8222, AMNH: F 127699;
AMNH: F 95607, AMNH: F 99209; AMNH 127691; AMNH 2531; AMNH 98969;
UF 61517; UF 170690; UF 40089; UF 38359; LACAM 122434.

Arctodus sp.: AMNH 30493; AMNH: F 127700; AMNH: F 127688; AMNH 2972,
AMNH 30494.

Tremarctos floridanus: AMNH: F 98965; UF 7454; UF 8526; UF 10333; UF 3566;
UF 167143.

Tremarctos ornatus; MACN zool. 50.87; MACN zool. 17830; MACN zool. 17831.

A. brasiliense materia tipo UZM 5249; UZM 5715; UZM 5717; UZM 5721; UZM
5722; UZM 5723. MACN 6273; GP/2-T4'; IGC 10°.

Los materiales referidos a las especies Arctotherium latidens, A. vetustum, A.
tarijensey A. bonariense utilizados en este andlisis se encuentran citados en el

hipodigma de cada una de | as especies en el Capitulo I11.

! Los caracteres de este resto fueron relevados sobre fotografias enviadas por el Dr. Anelli, curador dela
coleccion donde se encuentra depositado.

Z Los caracteres de este resto fueron relevados sobre fotografias publicadas en Cartelle (2000) y otras
enviadas por el mismo autor.
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IV.4. RESULTADOS
IV.4.1. Descripcién de los cladogramas obtenidos

El andlisis de la matriz de datos arrojé el mismo resultado bajo los dos esquemas
de pesado propuestos (es decir, bajo pesos iguales y bajo pesos implicados utilizando
los valores de concavidad de 1 a 6). En ambos casos se obtuvieron dos cladogramas
igualmente simples (L= 100; Cl= 58; RI= 65 en NONA; Fit= 280.5; Rescaled Fit= 59%
en Peewe) que se muestran en las figuras 1IV.4 y IV.5. El cladograma de consenso

estricto resultante se muestra en la figura 1V.6.

Los cladogramas resultantes se diferencian Unicamente en la posicion de
Plionarctos, dado que para este taxon sdlo se cuenta con materiadl muy fragmentario
presenta un gran numero de caracteres no comparables. Probablemente, e hallazgo de

més restos permitiria aclarar definitivamente su posicion dentro de los Tremarctinae.

El género Tremarctos es monofilético como asi también Arctodus, que es € grupo

hermano de Arctotherium.

El grupo formado por las especies de Arctotherium resulta monofilético y es el
clado que presenta mayor valor de “Bremer support”. A. vetustum es la especie basal de
este clado. A. brasiliense quedd fuera del clado formado por A. tarijense y A.
bonariense alos que se la relacionaba tradicionalmente. A. latidens resulté ser hermano
del clado formado por A. tarijensey A. bonariense, ubicandose en el cladograma en una

posicién intermedia entre estos Ultimos y A. brasiliense.

En cuanto al soporte de los clados los resultados se presentan en lafigura lV.7. El
“Bremer support” relativo muestra los valores més atos para dos clados. 1) € par A.
tarijense + A. bonariense (39%) y 2) e clado formado por las especies de Arctotherium
(32%).
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IV.4.2. Caracteres que sustentan los clados presentes en el arbol de consenso
estricto (ver TablalV.by Fig. 1V.6):

Tremarctinae: 1(1); 9(1); 24(1); 34(1); 35(1); 36(1); 37(1); 38(1); 43(1).
Tremarctos: 28(1).

“Osos de rostro corto”: 15(2); 26(1); 30(1).

Arctodus: 39(0).

Arctotherium: 8(1); 12(2); 18(1); 29(1); 32(1); 33(1); 40(1).

(A. brasiliense (A. latidens (A. tarijense A. bonariense))): 15(3); 23(2).

(A. latidens (A. tarijense A. bonariense)): 13(1); 19(2); 20(1); 22(2); 28(2);
30(2).

(A. tarijense A. bonariense): 23(1).
IV.4.3. Comportamiento de los car acter es multiestado

El andlisis de los caracteres multiestado se realizara sobre € arbol (Fig. 1V.4) que
presenta a Plionarctos como hermano de Tremarctos, para evitar las complicaciones
derivadas de la presencia de la tricotomia basal en € cladograma de consenso estricto.
Es importante sefidlar en este punto que e objetivo central de este estudio es
comprender las relaciones de las especies de Arctotherium, las cuales son iguales en
ambos cladogramas resultantes y por o tanto permanecen estables en €l cladograma de

CONSeNnso estricto.

Caracter 0: El tamafio peguefio del craneo aparece en la parte basa del
cladograma, cambiando a mediano en el clado de los “0sos de rostro corto”,
aunque este estado también aparece como un paralelismo en T. floridanus el
craneo grande aparece en forma de paralelismo en los taxones Arctodus
simus y Arctotherium latidens. Esta distribucion del carécter no permite

realizar una hipétesis de aditividad.
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Caracter 2: El desarrollo de la cresta sagital muestra un ato grado de
homoplasia. La cresta sagital muy desarrollada es otra vez un paralelismo
entre A. simusy A. latidens Esta distribucion del caracter no permite realizar

una hipotesis de aditividad.

Carécter 12: La gran extension del paladar por detrés de los M? es una
autapomorfia de A. simus. Una extenson pequefia constituye una
sinapomorfia de Arctotherium, presentando una reversion a estado “media’
en A. latidens Este caracter es no comparable en A. bonariense, pero su
posicion en € cladograma hace suponer que en este taxon la extension
deberia ser pequefia. Esta distribucion del caracter no permite realizar una
hipétesis de aditividad.

Carécter 14: La fosa premasetérica ausente o reducida muestra una gran
homoplasia. La fosa bien desarrollada aparece independientemente en los
géneros Tremarctosy Arctodus. La gran homoplasia del caracter resulta en
una reconstruccion ambigua en la mayor parte de los nodos. La presencia de
una fosa premasetérica bien desarrollada fue considerada tradicionalmente
como una caracteristica definitoria de los Tremarctinag; sin embargo,
recientes estudios de los taxones muestran un ato grado de variabilidad tanto
en e desarrollo como en la ocurrencia de este caracter (Soibelzon, 2000).

Esta distribucion del carécter no permite realizar una hipétesis de aditividad.

Carécter 15: La morfologia de la cresta masetérica es un caracter complejo
que presenta cuatro estados. Una posible hipdtesis de la evolucién de este

caracter puede sintetizarse como sigue:
vl
™3
Carécter 16: La disposicion en triangulo de los P2 es una caracteristica de
los osos fosiles de América del Sur, aunque este mismo estado aparece en
Plionarctos. La distribucion del carécter sobre el cladograma no permite

realizar una hipétesis de aditividad.
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Carécter 17: La ausencia de un cingulo linguodistal en e F* es un carécter
gue aparece independientemente en Tremarctos y en € grupo formado por
(A. brasiliense (A. latidens (A. tarijense A. bonariense))). Esta distribucion

del caracter no permite realizar una hipétesis de aditividad.

Caracter 19: Una posible hip6tesis para la evolucion de este carécter seria
que la corona del M! de forma subcuadrada fuese una sinapomorfia de los
Tremarctinae, revirtiendo a estado subrectangular con e e mayor
mesiodistal en Tremarctos. La corona subrectangular pero con € ge mayor
bucolingual es una singpomorfia de (A. latidens (A. tarijense A.
bonariense)). Mas aléa de la ambigliedad generada en los nodos basales, esta

hipétesis de distribucion del caracter permitiria postular aditividad.

Carécter 22: Este carécter muestra un comportamiento que confirma la
hipétesis original de no aditividad. El pequefio tamafio de las clspides del
borde lingual del M* en relacién con las del borde labial se reduce alin més
en los géneros Plionarctosy Tremarctos (sinapomorfia del grupo). Por otro
lado, aumentaen (A. latidens (A. tarijense A. bonariense)) constituyendo una

sinapomorfia de este grupo.

Carécter 23: El borde lingua del M leve o francamente convexo hacia €
lado lingual caracteriza a clado formado por (A. brasiliense (A. latidens (A.
tarijense A. bonariense))), mientras que todos |os restantes taxones presentan
este borde recto. Mientras que las especies basales del clado antes
mencionado (A. brasiliensey A. latidens) se caracterizan por una marcada
convexidad del borde de este molar, A. tarijense y A. bonariense muestran
una disminucion de la convexidad. Esta situacion permite hipotetizar la

siguiente secuencia de cambio para este caracter: 0 —»2 —» 1.

Carécter 28: Este caracter muestra un comportamiento que confirma la
hipétesis original de no aditividad. Las clspides del borde lingua del M
poco diferenciadas constituyen una sinapomorfia del género Tremarctos. Por
otra parte la marcada diferenciacion de estas cuspides es una sinapomorfia

del clado formado por (A. latidens (A. tarijense A. bonariense)).
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Caracter 30: Muestra sobre la topologia una marcada aditividad, rechazando
la hipétesisinicia de no aditividad. Laincipiente diferenciacién del talén del
M? caracteriza a grupo de los “osos de rostro corto’; una mayor
diferenciacion de esta estructura constituye una sinapomorfia del clado

formado por (A. latidens (A. tarijense A. bonariense)).

Carécter 32: La base de la corona del P, en forma ahusada presente en las
formas norteamericanas y en Tremarctos ornatus, cambia a elipsoidal ancha
en los taxones sudamericanos fésiles. Por otra parte presenta una forma
subcircular en A. bonariense, mientras que A. latidens es polimorfico para
los dos estados derivados de este carécter. La presencia de este polimorfismo

genera una ambigtiedad que no permite establecer la aditividad del caracter.
IV.5. DISCUSION

L os resultados obtenidos son concordantes, en lo concerniente a las relaciones de
los principales clados, con las hipétesis filogenéticas propuestas por Trgano y
Ferrarezzi (1994) y Perea 'y Ubilla (1998). Pero la inclusion de todos los taxones de la
subfamilia Tremarctinae luego de una exhaustiva revision sistematica y la utilizacion de
mayor cantidad de caracteres (la gran mayoria dentarios), permitio obtener resultados
que se contraponen con las hipétesis previas en lo concerniente a las relaciones
filogenéticas de los taxones del clado de los “osos de rostro corto” vy,
fundamentalmente, en lo concerniente a las relaciones entre las especies de
Arctotherium.

IV.5.1. Relaciones delos Tremar ctinae con las otr as subfamilias de Ursidae

Dentro de la subfamila Ursidae se reconocen tres subfamilias: Agriotheriinae (sin
representantes actuales), Tremarctinae y Ursinae (Kurtén, 1966). Debido a escaso
acuerdo sobre la pertenencia de Ailuropoda melanoleuca (panda mayor) a la familia, no
se lo considera en este trabgjo un taxon de Ursidae. Los Tremarctinae tienen
distribucion exclusivamente americana, se originaron en América del Norte y arribaron

aAmeéricadel Sur durante e Gran Intercambio Bi6tico Americano (ver Capitulo 1V).
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Se interpreta, de acuerdo con Kurtén (1966), que tanto los Ursinae como los
Tremarctinae se originaron a partir de los Agriotherinae, ya que la morfologia de las
series dentarias de estos Ultimos es la mas generalizada de la familia. Por otra parte, esto
es concordante con la evidencia brindada por € registro fésil de los Ursidae en América
del Norte (ver Woodburne, 1987, Capitulo IV y Tabla V), ya que cuando se registra por
primera vez un Tremarctinae en e Hemphilliense tardio (Mioceno Superior), los
Ursinae no se registraban aln en América (el primer registro de Ursinae en América del
Norte corresponde al Blanquense | (Plioceno Inferior)), mientras que los Agriotherinae
se registraban desde e Hemingfordiense (Mioceno Inferior). Esto también es
concordante con los resultados obtenidos por Ruiz-Garcia (2000) quien sostiene, a partir
de estudios genéticos en las especies actuales, que la separacion de Tremarctos de la

linea basal constituida por Ursus se habria dado hace unos 12 Ma (Mioceno Medio).

Por otra parte, los resultados obtenidos a partir de andlisis filogenéticos de los
taxones actuales de la familia Ursidae, utilizando secuencias completas de tres genes
mitocondriales, indican que A. melanoleucay T. ornatus son los taxones basaes de la
radiacion de los Ursidae (Talbot y Shields, 1996; Waits, et al., 1999). Zhang y Ryder
(1994) andizan también las relaciones filogenéticas de los Ursidae actuales a partir de
datos de secuencias de ADN mitocondrial; sus resultados indican que € antecesor de T.

ornatus fue & primero en divergir del tronco de los Ursidae.

Existe un amplio consenso sobre la monofilia de los Tremarctinae (Kurtén, 1966;
O'Brien et d., 1991; Wayne et al., 1991; Trgano y Ferrarezzi, 1994; Perea 'y Ubilla,
1998), en este sentido Merriam y Stock (1925) sostienen que los Tremarctinae forman

un grupo bien separado del otro grupo de 0sos actual es representado por Ursus.

Caracteres propuestos por otros autores para caracterizar ala subfamilia

Tremarctinae y que han sido utilizados en este andisis

Rostro corto (Merriam y Stock, 1925; Kurtén, 1967; Trajano y Ferrarezzi, 1994 y
Perea y Ubilla, 1983); en & presente andlisis este carécter resultd ser una
sinapomorfia de los Tremarctinae.
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Presencia de mas de un foramen infraorbitario (Merriam y Stock, 1925); este
caracter no es una sinapomorfia de la subfamilia, ya que algunos taxones presentan

solo un foramen infraorbitario (ver carécter 4 en Capitulo 1 inciso 11.2.2).

Presencia de una fosa premasetérica (Merriam y Stock, 1925; Berman 1994; Trgjano
y Ferrarezzi 1994, Perea'y Ubilla 1998). Este caracter tampoco es una sinapomorfia
de la subfamilia ya que su gran homoplasia resulta en una reconstruccién ambigua
en la mayor parte de los nodos (para una discusién extensa ver carécter 14 en
Capitulo Il inciso 11.2.2).

M?* relativamente corto y ancho (Merriam y Stock, 1925). Este tampoco es un
caracter sinapomorfico de la subfamilia ya que Tremar ctos presenta el mismo estado
del carécter que e “outgroup”, lo que genera ambigliedad en € nodo del “ingroup”

en @ cladograma de consenso estricto (ver caracter 19 en Capitulo 11 inciso 11.2.2).

M? relativamente corto y ancho (Merriam y Stock, 1925). Este carécter no es una
singpomorfia de la subfamilia ya que los taxones Plionarctos, Tremarctos y
Arctodus presentan € mismo estado de este carécter que e observado en el

“outgroup” (ver caracter 29 en Capitulo Il inciso 11.2.2).

M1 con trigénido cortante mas que machacante y sin clspides accesorias (Merriam y
Stock, 1925) y en e mismo sentido Perea y Ubilla (1998). Este caracter es una
sinapomorfia de la subfamilia, en €l presente andlisis se encuentra desdoblado en 4
caractéres todos €ellos sinapomorfias de los Tremarctinae (ver caracteres 34 a 37 en

Capitulo Il inciso 11.2.2).

Humero con perforacion entepicondilar en la epifisis distal (Gervais, 1867; Cope,
1896; Merriam y Stock, 1925; Kraglievich y Ameghino, 1940; Paula Couto, 1943,
Trgano y Ferrarezzi, 1994; Berman, 1994; Perea y Ubilla, 1998; Soibelzon y Bond,
1998). Este caracter congtituye otra sinapomorfiade grupo en € presente andlisis (para

una discusion més extensa de este caracter ver carécter 43 en Capitulo 11 inciso 11.2.2).
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IV.5.2. Relaciones entrelos clados y taxones de la subfamilia Tremar ctinae

A continuacion se discutiran los clados resultantes del andlisis realizado y las
relaciones entre estos poniendo énfasis en € clado formado por las especies del género

Arctotherium.
Plionarctos

Plionarctos se ubica en diferente posicion en los dos arboles obtenidos (Figs. 1V.4
y 1V.5), lo que produce una tricotomia basal en el cladograma de consenso estricto (Fig.
IV.6). En e primer arbol (Fig. IV.4) Plionarctosy Tremarctos forman un clado que es
el grupo hermano del clado de los “osos de rostro corto”; en € otro (Fig. 1V.5)
Tremarctos es & grupo hermano del clado formado por Plionarctos y los “osos de
rostro corto”. Estos resultados son incontrastables con las hipétesis filogenéticas

previas, ya que los autores no incluyen a Plionarctos en el andlisis.

Se cree que la fluctuacion en la posicion de Plionarctos puede deberse a nUmero
de caracteres no comparables que presenta el taxon (13 caracteres de los 44 utilizados)
debido a la escasez y naturaleza fragmentaria del material conocido. Por otro lado, se
han identificado los dos caractéres que sustentan las dos posiciones de Plionarctos: en
el primer &bol (Fig. x) el caracter 22 (1), sustenta el clado (Plionarctos (T. floridanus T.
ornatus)) ya que los tres taxones presentan € mismo estado del caracter (ver tabla 1).
En e segundo arbol (Fig. x+1) el caracter 19(1), sustenta el clado (Plionarctos (“0sos
de rostro corto”)) ya que Plionarctos, Arctodus simus, Arctotherium vetustum y A.

brasiliense presentan el mismo estado del caracter (ver tabla 1).

Kurtén (1966) sostiene que e género Plionarctos es e ancestro de los otros
taxones de la subfamilia. En este sentido es interesante sefialar que los tres caracteres
(todos homoplésicos 10 (1); 16(2) y 42 (1)) que definen a Plionarctos en € arbol de
consenso estricto (Fig. 1V.6) y en el primer arbol obtenido (Fig. 1V.4) son paraelismos

con Arctotherium.
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Tremarctos

Las dos especies del género Tremarctos forman un grupo natural que en un arbol
(Fig. IV.4) es e grupo hermano de Plionarctos y en € otro (Fig. IV.5) es & grupo
hermano del clado formado por Plionarctos + los “0sos de rostro corto”. Contra la
opinion de Trajano y Ferrarezzi (1994) quienes sostienen que la moncfilia del género
Tremarctos es cuestionable ya que, segun dicen, fueron incapaces de encontrar alguna
sinapomorfia que relacionara las dos especies; en € presente andlisis € género se
encuentra definido por una sinapomorfia (28(1)) y por dos caracteres homoplasicos (14
(2) (estado compartido con Arctodus) y 17 (2) (estado compartido con € clado formado
por A. brasiliense + A. latidens + A. tarijense + A. bonariense) en los dos cladogramas
obtenidos (Fig. x y x+1). En & cladograma de consenso estricto € taxon presenta otra
sinapomorfia 15(1), este estado del carécter es exclusivo de Tremarctos, € hecho de que
no aparezca como una singpomorfia en los dos arboles obtenidos se debe a que su

reconstruccién es ambigua en los nodos basales.

En cuanto a las especies de Tremarctos, T. floridanus se encuentra definida por un
caracter homoplésico (0(1), compartido con €l clado de los “0sos de rostro corto”) en
los dos cladogramas (Fig. IV.4 y IV.5); T. ornatus esta definida por una homoplasia
(24(0), presente también en e “outgroup”) en € primer arbol (Fig. IV.4) y en €
cladograma de consenso (Fig. IV.6) que no aparece en & segundo cladograma (Fig.
IV.5). T. floridanus presenta un segundo carécter homoplasico (16(0), también presente

en el “outgroup” y en A. pristinus) en & cladograma de consenso estricto (Fig. IV.6).

Laposicion de T. ornatus en los cladogramas obtenidos invalida la propuesta de
Ameghino (1916b) quien sostenia que T. ornatus presentaba caracteres avanzados con
respecto a Arctotherium y por otra parte, es coherente con los resultados obtenidos en
los andlisis filogenéticos, de las especies actuales de Ursidage, realizados utilizando datos
moleculares (ver Zhang y Ryder, 1994; Talbot y Shields, 1996; Waits, et a., 1999).

“QOsos derostro corto”

Trgjano y Ferrarezzi (1994) concluyen, basdndose en los resultados por ellos

obtenidos, que 1) la monofilia de Arctodus (=Arctodus + Arctotherium) esté pobremente
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corroborada, 2) que las especies norteamericanas del género (A. pristinusy A. simus) se
encuentran reunidas solo por similitud general y que nuevos datos son necesarios para
evaluar sus relaciones filogenéticas con las especies sudamericanas del género (se

refieren a las especies de Arctotherium).

Los resultados obtenidos en e presente andlisis contradicen ambas conclusiones y

permiten afirmar que:

1) las especies de Arctodusy Arctotherium forman un grupo monofilético. En
los dos arboles obtenidos Arctodus es € grupo hermano de Arctotherium, estos dos
taxones forman el clado de los “0sos de rostro corto” que presenta tres sinapomorfias
(15(2); 26(1) y 30 (1)) y una homoplasia (0(1), paralelismo con T. floridanus).

2) las especies del género Arctodus forman también un grupo monofilético

definido por una sinapomorfiay una homoplasia (vide infra).

Pereay Ubilla (1998) consideran que la forma subcuadrangular del contorno de la
corona del M' (ver inciso 1V.2.2) es una sinapomorfia de Arctodus (=Arctodus +
Arctotherium o “clado de los 0sos de rostro corto”). En €l presente andlisis este caracter
no resulta ser una sinapomorfia del clado ya que Plionarctos presenta el mismo carécter.
Los mismos autores sostienen que e M? corto es otra sinapomorfia de Arctodus
(=Arctodus + Arctotherium o “clado de los 0sos de rostro corto”), en el presente andlisis

no es una sinapomorfia del clado de los “ 0sos de rostro corto” sino de Arctotherium,

Arctodus

La monofiliade Arctodus se encuentra sustentada por una sinapomorfia (39(0)) y
por un caracter homoplasico (14(2), compartido con Tremarctos). En cuanto a las dos
especies, A. pristinus se encuentra definida por un caracter homopléasico (16(0), también
presente en € “outgroup” y en T. floridanus); mientras que A. sSimus se encuentra
definida por una autapomorfia (12(1)) y siete homoplasias (0(2); 2(2); 3(1); 6(1); 11(1),
paralelismos con Arctotherium latidens; 4(1), paralelismo con e clado formado por A.

latidens + A. tarijense + A. bonariensey 27(1), paralelismo con A. vetustum).
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Arctotherium

El clado formado por las especies de Arctotherium, con registro exclusivo en
América del Sur, es €l que presenta mayor valor de “Bremmer support” absoluto y
relativo (ver inciso 1V.4.1) y mayor nimero de sinapomorfias. Los resultados obtenidos
permiten afirmar que las especies registradas en América del Sur forman un grupo
monofilético independiente de Plionarctos, Tremarctosy Arctodus. Esto es sumamente
significativo, ya que las especies registradas en América del Sur habian sido incluidas
sucesivamente por distintos autores en los géneros Ursus (Gervais, 1852, 1855; Winge,
1895), Tremarctos (Cope, 1896), Arctotherium, Arctoidotherium, Proarctotherium,
Pseudarctotherium y Pararctotherium (ver Capitulo 111) y Arctodus (Hay, 1902;
Kurtén, 1966, 1967; Berta y Marshall, 1978; Perea y Ubilla, 1985, 1998; Berman,
1994). Debido a los resultados obtenidos en e presente andlisis se optd por ubicar todas
las especies registradas en América del Sur dentro del género Arctotherium ya que

conforman un grupo monofilético definido por gran cantidad de sinapomorfias.

La monofilia de Arctotherium esta sustentada por ocho sinapomorfias (8(1);
12(2); 18(1); 29(1); 32(1); 33(1) y 40(1)) vy tres caracteres homoplésicos (10(1); 16(2) y
42(1)) presentes en e arbol delaFig. 1V.4y en el cladograma de consenso (Fig. IV.6).

Trajano y Ferrarezzi (1994) sostienen que el M! tan largo como ancho o més
ancho que largo es una singpomorfia de Arctotherium. Este caréacter fue utilizado en el
presente andlisis (ver caracter 19 en Capitulo Il inciso 11.2.2); los resultados obtenidos,
permiten afirmar que ninguno de los dos “estados del carécter” constituyen una
sinapomorfia de Arctotherium. El M* tan largo como ancho se encuentraen Plionarctos,
Arctodus, Arctotherium vetustum y A. brasiliense y el M' con e didmetro méaximo
mesiodistal menor que el diametro maximo labiolingual es una singpomorfia del clado

(A. latidens (A. tarijense A. bonariense)).

Se ha propuesto que la disposicién en triangulo de los P2 constituye un carécter
sinapomorfico de Arctotherium (Tragjano y Ferrarezzi, 1994; Soibelzon, 2000). Los
resultados obtenidos indican que si bien en todas |as especies de Arctotherium los P23 se
disponen en tridngulo (ver caracter 16 en Capitulo 1l inciso 11.2.2), lo mismo sucede en

Plionarctos y, por consiguiente, este caracter no constituye una sinapomorfia sino una
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de las tres homoplasias que definen a Arctotherium en e arbol de la fig. IV.4. Nétese

gue esas mismas tres homoplasias son las que definen a Plionarctos (vide supra).

La ausencia de una escotadura sobre el borde dorsa del foramen magno
(Soibelzon, 2000) ha sido propuesta como un caracter distintivo entre Arctotheriumy
los otros taxones de Tremarctinae. Pero durante el estudio realizado se observé que esta
escotadura se encuentra desarrollada también en A. vetustumy A. brasiliense por lo que
este caracter (ver carécter 13 en Capitulo |1 inciso 11.2.2) resultdé ser una sinapomorfia

del clado (A. latidens (A. tarijense A. bonariense)) y no de Arctotherium.
Arctotherium vetustum

A. vetustum se encuentra definida por dos caracteres homoplésicos (6(1),
compartido con Arctodus simusy Arctotherium latidens y 27(1),compartido con € clado

(Atarijense A. bonariense)).

Esta especie descripta por Ameghino (1885) fue considerada por Berman (1994)
Ccomo una especie no determinada de “Pararctotherium”, pero en e presente estudio se
revalida (ver Capitulo I11) con la adicion del resto MACN 1201 (sintipo de
“Pararctotherium  pamparum” Ameghino 1904c; tipo de “Arctotherium
(Pseudarctotherium) debilis’ Kraglievich, 1928; tipo de “Pseudarctotherium lundi”
Kraglievich y Ameghino 1940) y nuevos materiales a su hipodigma. A. vetustum resulto
ser la especie basal del clado formado por las especies de Arctotherium, la posicion de
A. vetustum en los cladogramas resultantes no es sorprendente ya que posee una gran
cantidad de similitudes morfol6gicas con Arctodus; en parte por esta razén Ameghino

(1904c) cred & género “Proarctotherium” para esta especie.

La posicion de A. vetustum dentro del clado formado por las especies de
Arctotherium no es concordante con € registro fésil, ya que A. vetustum parece
registrarse con posterioridad a A. latidens. Es necesario aclarar que ninguno de los
restos fosiles asignados al taxdn posee procedencia estratigréfica certera; esta ha sido

inferida indirectamente a través de su procedencia geogréfica, que es también bastante

vaga (ver Capitulo V).
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(Arctotherium brasiliense (A. latidens (A. tarijense A. bonariense)))

Este clado presenta una sinapomorfia (15(3)) y dos homoplasias (17(2)). El
carécter 23 presenta en este nodo una reconstruccién ambigua.

Kraglievich y Ameghino (1940), Merriam y Stock(1925), Perea y Ubilla (1985,
1998), Berman (1994), Trgano y Ferrarezzi (1994) y Soibelzon y Bond (1998)
caracterizan a “Pararctotherium” (=Atarijense, A. bonariense y A. brasiliense) por
presentar las bulas timpanicas infladas. La presencia de bulla timpanicas infladas (ver
carécter 8 en Capitulo Il inciso 11.2.2) es una sinapomorfia de Arctotherium con una

reversion en A. latidens.

Perea y Ubilla (1985, 1998), Berman (1994), Trgano y Ferrarezzi (1994) y
Soibelzon y Bond (1998) caracterizan a “Pararctotherium” (=A.tarijense, A. bonariense
y A. brasiliense) por presentar el cana aliesfen6ideo y e foramen rotundo abriendo
independientemente. Al respecto cabe destacar que si bien las tres especies presentan el
carécter, no resultaron formar un clado monofilético (Fig. 1IV.4y IV.5) y que la fdta de
informacion sobre el carécter (ver carécter 7 en Capitulo Il inciso 11.2.2) para A.
vetustum genera una reconstruccion ambigua en el clado formado por las especies de

Arctotherium que impide realizar inferencias sobre el comportamiento del carécter.

La ausencia de protocono en el P* ha sido propuesta como otra caracteristica de
“Pararctotherium” (=A. tarijense, A. bonariense, A. brasiliense) (Kraglievich, 1926;
Trgjano y Ferrarezzi, 1994). Este caracter ha sido utilizado en e presente anaisis (ver
carécter 18 en Capitulo 11 inciso 11.2.2) y ha resultado ser una singpomorfia de

Arctotherium, con unareversion en A. latidens.

La presencia de una escotadura postpalatina en forma de U ha sido considerada
por Pereay Ubilla (1985) como una caracteristica de “Pararctotherium” (=A. tarijense,
A. bonariense, A. brasiliense) y la presencia de una escotadura en forma de V. como
caracteristicade A. latidens. Trajano y Ferrarezzi (1994) sostienen que la escotadura en
forma de V es una singpomorfia de Arctotherium (Arctotherium) (=A. latidens). El
carécter ha sido utilizado en el presente andlisis (ver carécter 11 en Capitulo 1l inciso

11.2.2), los resultados indican que la escotadura postpalatina en forma de V (caracter
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11(1)) es un carécter homoplésico que comparten A. simus y A. latidens, mientras que la

escotadura en forma de U se presenta en todos |os restantes taxones de este andlisis.

La pequefia extension del paladar por detrés de los M? fue un carécter utilizado
por Perea y Ubilla (1985) para diagnosticar a “Pararctotherium” (=A. tarijense, A.
bonariense, A. brasiliense). Soibelzon (2000) sostiene que “la distancia entre el borde
posterior del paladar y los M? es decreciente en el sentido Arctodus, Arctotherium (=A.
latidens) y Pararctotherium (=A. tarijense, A. bonariense, A. brasiliense)” y utiliza este
carécter para separar genéricamente a las formas registradas en América del Norte de
las registradas en América del Sur. En e presente andlisis este caracter (nUmero 12)
resulté ser una autapomorfia de Arctodus simus en estado 1 (vide supra) y una
sinapomorfia de Arctotherium en estado 2 (vide supra), corroborandose la propuesta de

Soibelzon (2000). El carécter esincomparable para A. bonariense.
A. brasiliense

En e presente andlisis la especie A. brasiliense est4 definida por dos caracteres
homoplésicos(0(0) y 41(0)).

Arctotherium brasiliense es € taxon basa de este clado, fue una especie
originamente descripta por Lund en 1839 bagjo € género Ursus, fue luego incluida
sucesivamente bajo los géneros Arctotherium, “Pseudarctotherium, “Pararctotherium”,

Arctodusy “Arctodus (Pararctotherium)”.

La posicion del taxén dentro del clado de los “osos de rostro corto” ha sido objeto
de controversia desde que Kurtén (1967) propuso que A. brasiliense era una forma
intermedia entre Arctodusy Arctotherium incluyéndola dentro del primer género. Esta
propuesta no fue aceptada por Tragjano y Ferrarezzi (1994), quienes basandose en su
hipétesis filogenética sostienen que A. brasiliense es € taxon mas derivado de la

subfamilia (Fig. IV.1y IV.2). Al respecto es necesario redlizar algunos comentarios:

El taxon més basal del clado formado por las especies de Arctotherium es A.
vetustum. Esta especie no era conocida por Kurtén, y tampoco fue considerada por

Trajano y Ferrarezzi (1994) en su andlisis filogenético.
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Trgano y Ferrarezzi (1994) sostienen que aungque no encontraron ninguna
apomorfia “segura’ para A. brasiliense, su peguefio tamafio constituye una
autapomorfia dentro del clado formado por las especies de Arctotherium. Si bien
dentro de ese clado A. brasiliense es € Unico que presenta pequefio tamario, €l
carécter es homoplésico ya que también esta presente en Tremarctos (taxén que los
autores incluyeron en su andlisis), asi como también en Plionarctos que presenta

tamafio semejante y alin menor que A. brasiliense.

De lo antedicho se desprende que en redlidad Trgjano y Ferrarezzi (1994) forzaron
los caracteres para obtener € resultado deseado y que s bien A. vetustum es e taxén basa
dd clado, la propuesta de Kurtén (1967) es coherente con a los resultados obtenidos en €

presente andlisis.

Vae aclarar que, como sucedia con A. vetustum (vide supra), la poscion de A.
brasiliense en @ cladograma es incongruente con su registro fosil, ya que este se registra
con pogterioridad alos registros de A. latidens. Pero, es también importante aclarar, que S
bien todos los registros de A. brasiliense han sido considerados de Edad L ujanense (sensu
lato), existe una gran incertidumbre sobre la verdadera procedencia estratigréfica de estos

materiaes ya que han sido hallados fuera de contexto estratigrafico (ver Capitulo V).
(A. latidens (A. tarijense A. bonariense))

En el presente andlisis este clado se encuentra sustentado por seis singpomorfias
(13(2); 19(2); 20(1); 22(2); 28(2) y 30(2)) y una homoplasia (4(1), compartido con A.

simus).

Este clado es €l que presenta mayor nimero de sinapomorfias luego del clado
formado por las especies de Arctotherium. Es interesante sefidlar que todas las
singpomorfias del clado, con una sola excepcion, estan relacionadas a caracteres

relevados sobre los molares superiores.

La posicion de A. latidens con respecto a A. tarijense y A. bonariense en este
clado es coherente con e registro fosil, ya que A. latidens se registra durante €l
Ensenadense (Pleistoceno Inferior a Medio) y las otras dos especies durante €l

Bonaerense y Lujanense (Pleistoceno Medio a Superior) (ver Capitulo V).
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Arctotherium latidens

En e presente andlisis A. latidens se encuentra definida solo por caracteres
homoplasicos (0(2); 2(2); 3(1); 6(1); 8(0); 11(1); 12(0); 15(2); 18(0); 42(0).

Dentro de esta especie se encuentran los individuos de mayor tamafio entre las
especies registradas en América del Sur; solo Arctodus simus, entre las especies
registradas en América del Norte, presenta tamafios semejantes y aun levemente

mayores.

Es interesante remarcar que de los diez caracteres homopléasicos que definen a A.
latidens, cinco son paralelismos con A. ssimus. En este sentido, vale la pena discutir la
posibilidad de que estos caracteres compartidos pueden estar relacionados con el gran
tamafo de los individuos de estos dos taxones. € gran tamafio del craneo esta
obviamente relacionado con e tamarfio de los individuos, en cuanto al gran desarrollo de
la cresta sagital, la forma estrecha de la cgja craneana, los arcos cigomaticos
sobresalientes con e angulo posterior pronunciado y la escotadura postpalatina en
forma de V, existe la posibilidad de que estén relacionados con e tamafio ya que los
mismos caracteres |os presenta Ursus spelaeus (Ursidae: Ursinage) que es € taxdn con
individuos de mayor tamafio dentro de los Ursinae. Por otra parte, también existe la
posibilidad de que estos caracteres (o a menos algunos de ellos) estén relacionados con
la pertenencia de los tres taxones a un nicho tréfico semejante, como fue postulado por
algunos autores (ver Capitulo V1), pero esta segunda posibilidad parece menos probable
ya que s bien U. spelaeus y A. simus poseen series dentarias morfol 6gicamente
semejantes, A. latidens (y las otras dos especies que conforman € clado) presentan las
mayores innovaciones en lo referente a la morfologia de los molares dentro de los

Tremarctinae.
(A. tarijense A. bonariense)

Este clado es e que presenta mayor valor de “Bremer support” relativo, se
encuentra sustentado por una sinapomorfia @3(1) y un carécter homoplasico (27(1),

paralelismo con A. simusy A. vetustum).
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La conformacién de un clado monofilético formado por estas dos especies es coherente
con las propuestas sisteméticas previas que ubicaban a los dos taxones bajo € género
“Pararctotherium’, pero estos resultados no sustentan la inclusion de A. vetustumy A.
brasiliense dentro de “Pararctotherium” como fuese propuesto por otros autores (vide

supra).
A. tarijense
Este taxén se encuentra definido por un caracter homoplasico (41(0)).

Los P13 se disponen siempre en triangulo sobre la mandibula en A. tarijense como
observara Ameghino (1904c) sobre €l tipo de “Prarctotherium enectum”, pero debido a
gue tanto A. brasiliense como A. bonariense presentan polimorfismo a respecto, este

caracter (nUmero 31) no puede ser considerado una autapomorfia de A. tarijense.
A. bonariense

Esta especie presenta una autapomorfia (32(2)).
IV.6. CONCLUSIONES

a. Los Tremarctinae son considerados un grupo monofilético definido por nueve
caracteres de los cuales tres ya habian sido utilizados por otros autores y |os otros seis se
obtuvieron en el presente andlisis. Se demostré que cuatro caracteres considerados
sinapomorficos por otros autores no constituian sinapomorfias de la subfamilia. Tres
caracteres considerados sinapomorfias por autores anteriores no fueron incluidos en €l
andlisis por diferentes razones (ver inciso 11.6). Es importante remarcar que de los hueve

caracteres de la subfamilia cinco corresponden alos relevados sobre el M.

b. Plionarctos es un género no diagnosticado, definido por tres caracteres
homoplasicos; es e Unico taxdn que cambia de posicion en los dos cladogramas
obtenidos debido probablemente a que alin resta mucho por conocer sobre su

morfologia ya que |os restos atribuidos son escasos y fragmentarios.
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c. Tremarctos es un género monofilético que presenta dos sinapomorfiasy dos
homoplasias, mientras que las dos especies estan definidas solo por caracteres

homoplasicos.

d. Se confirma que €l clado de los * 0sos de rostro corto” (formado por Arctodus +
Arctotherium) es un grupo natural, como postulara Kurtén (1967), que presenta tres
singpomorfias y una homoplasia. Estos resultados contradicen los obtenidos por Trajano
y Ferrarezzi (1994).

e. Se corrobora la moncfilia de Arctodus, ya que contra la opinion de Trajano y
Ferrarezzi (1994), las especies del género comparten una singpomorfia y una

homoplasia.

En cuanto a las especies del género, A. pristinus se encuentra diagnosticada por
una homoplasiay A. simus por siete caracteres homoplésicos todos ellos compartidos

con Arctotherium.

f. Las cinco especies reconocidas del género Arctotherium forman un grupo
monofilético diagnosticado por ocho sinapomorfias y cuatro homoplasias. Este clado es
el que presenta mayor valor de “Bremer support” absoluto. Estos resultados invalidan la
posicion de Merriam y Stock (1925) y Paula Couto (1943) quienes incluian todas las
especies del clado de los “0sos de rostro corto” en € género Arctotherium; Kurtén
(1966, 1967), Perea y Ubilla (1985; 1998) y Berman (1994), entre otros, quienes
incluyeron las especies registradas en América del Sur en € género Arctodus. Los
resultados obtenidos concuerdan con Kraglievich (1926), Kraglievich y Ameghino
(1940), Trgano y Ferarezzi (1994), Cartelle (1998) y Soibelzon (2000) quienes

sostenian la pertenencia de las especies australes a un género distinto de Arctodus.

A. vetustum es el taxén basal del clado formado por las especies de Arctotherium y
se encuentra definido por dos caracteres homopléasicos, esto invalida la sinonimizacién

de parte del hipodigma del taxon con A. tarijense efectuada por Berman (1994).

Laespecie A. brasiliense se encuentra definida por dos caracteres homoplasicos.
Se confirma la propuesta de Kurtén (1967) en el sentido de que A. brasiliense no es un

taxdén estrechamente relacionado con el clado (A. tarijense A. bonariense), como fuera
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propuesto por varios autores (vide supra), sino que es una forma primitiva dentro del

clado formado por las especies de Arctotherium.

El clado (A. latidens (A. tarijense A. bonariense)) se encuentra sustentado por seis
sinapomorfias y una homoplasia. Dado que las tres especies del clado son las de registro
mas abundante en la region pampeana, cabe la posibilidad de que la diversificacién del

clado se haya producido en esta region.

En e presente andlisis A. latidens se encuentra definida solo por caracteres

homoplasicos.

El clado formado por A. tarijense y A. bonariense es € que presenta mayor valor
de “Bremer support” relativo, se encuentra sustentado por una singpomorfia y un

caracter homoplasico.

Laespecie A. tarijense se encuentra definida por una homoplasia, mientras que A.

bonariense presenta una autapomorfia.

0. Los caracteres relevados sobre |as series dentarias han sido sumamente
informativos en €l caso particular de los taxones australes; es interesante sefidlar que las
principales innovaciones sobre los molares inferiores se encuentran en € clado formado
por |as especies de Arctotherium, mientras que las observadas sobre |os molares

superiores se presentan en e clado (A. latidens (A. tarijense A. bonariense).

IV.7. CONSIDERACIONES SOBRE EL POSIBLE SIGNIFICADO DE
ALGUNOSCARACTERESDE LOSDIENTESDECIDUOSDE A. TARIJENSE.

Normamente la denticién de los mamiferos se reemplaza una vez, condicién
denominada difiodoncia, de modo tal que la primera generacion dentaria es llamada
primaria y la segunda secundaria. Tanto los dientes deciduos como los molares
pertenecen a la generacion primaria. Como Jernvall (1995) observo, los ultimos dientes
deciduos siempre recuerdan a los primeros molares. En este sentido, la morfologia de la
corona del DP* y del dP,; en los Ursidos, es muy similar a aquella del M y My

respectivamente. Ademéas € DP* ocluye sobre e dP, en forma muy semejante a la que
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lo hacen e M' y My. Por otra parte, los premolares definitivos (excepto el P) son

dientes de corona mucho méas ssmple que aquélla de los molares.

Si se compara la morfologia del DP* y dP, con la del My M; respectivamente,
pueden observarse algunas diferencias morfoldgicas entre estos dos pares de dientes.
Por otra parte, esos mismos caracteres pueden observarse en e Mt y My de otros

tremarctinos y alguno de ellos en la subfamilia Ursinae.

El contorno del borde lingual del DP* de A. tarijense es francamente convexo
como el del M! de A. latidens y A. brasiliense, mientras que el contorno del borde
lingual del M! de A. tarijense es solo levemente convexo. En los otros Tremarctinae
(excepto A. bonariense donde es levemente convexo) es recto al igua que en la mayoria
de los Ursinae. En U. arctos y U. spelaeus € borde lingua del DP* es levemente

Cconvexo.

El protocono del DP* de A. tarijense es la clispide de mayor tamafio del borde
lingual, esta condicion se observa solo en e M? de A. latidens dentro de los
Tremarctinae y en & DP? de los Ursinae. El DP* de A. tarijense presenta un parastilo
bien diferenciado, que es vestigial en el M de las otras especies de Arctotherium
(excepto A. brasiliense) y se encuentra bien desarrollado en e M?! de Arctodus,

Tremarctosy Plionarctos y en los ursinos.

El contorno del dP, de A. tarijense (Fig. 1V.8 B) es mas similar a del M; de A.
latidens que al del M; de A. tarijense y las otras especies de Arctotherium. Mientras que
el contorno del M; de los otros taxones de la subfamilia es bastante diferente a de
Arctotherium y recuerda mas a de los Ursinae. El entoconido del dP, de A. tarijense se
encuentra representado por una sola cuspide ubicada en el angulo distolingua del
talonido, a diferencia de lo observado en € M; de todos los Tremarctinae donde el
entoconido se encuentra formado por dos o tres cuspides ubicadas sobre € borde lingual
del talonido. Algunos Ursinae como U. americanus presentan la misma configuracion
del entocdnido que & dP, de A. tarijense, otros como U. arctosy U. spelaeus presentan

|a condicion observadaen e M, de los Tremarctinae.
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El hipoconido del dP, de A. tarijense es grande y se encuentra representado por
una sola clspide como en €l M; de A. latidens. En el M; de todos los otros Tremarctinae
el hipoconido se encuentra representado posee dos apices separados por un surco y se
encuentra elongado en sentido mesiodistal. En los Ursinae & hipoconido del M;
presenta la misma morfologia que la del mismo diente de A. latidens y la dd dP, de A.
tarijense. Es importante remarcar que la multiplicacion de las cuspides principales en

los molares de U. spelaeus es comun (Torres, 1988).

En suma, € dP; y & DP* de A. tarijense parecen poseer un grupo de caracteres
generalizados, desafortunadamente es imposible comparar estas piezas con sus
homaologas de otros tremarctinos. Por esta razon, no se ha podido incluir estos dientes en
el andlisis filogenético realizado y no se puede saber en quéyt medida los caracteres

relevados sobre piezas deciduas afectarian 0 no los resultados obtenidos.

Sobre la base de lo expuesto arriba, podriamos preguntarnos si, a menos en los
Ursidae, los dientes de leche son morfolGgicamente més conservadores que los
definitivos. Mottl (1934 in Koby, 1952) compard la morfologia del dP, de U. spelaeus
con la ded M; de mismo taxon y observé algunas caracteristicas que considerd
“primitivas’. Koby (1952) consideré que las deducciones de Mottl no estaban
suficientemente fundamentadas. En otros mamiferos se han observado las dos
posibilidades, esto es que los dientes de leche presenten caracteres mas “avanzados’ que
los definitivos (e.g. algunos marsupiales; Goin, com. pers) o més “primitivos’ €.g.
hominidos; Von Koenigswald, 1967). En realidad, se necesita mucho més material para
responder la pregunta planteada, pero las observaciones realizadas sobre la morfologia
del cuarto premolar de leche superior e inferior de A. tarijense parecen ser un buen

punto de partida.
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“Tierra y vida evolucionan
juntas’ (L. Croizat, 1964.)

V.MARCO ESPACIO-TEMPORAL
V.1. INTRODUCCION

En este capitulo se anadliza la distribucion geogréfica y estratigrafica de los
Tremarctinae, con especia énfasis en aguellos taxones registrados en la Argentina
Asimismo se redlizan algunas consideraciones bioestratigraficas y biogeogréficas.
También se exploran dos métodos no utilizados tradicionamente, € de los arboles
evolutivos (Smith, 1994) y € del indice de consistencia estratigrafica (SCI)
(Huelsenbeck, 1994; Benton y Hitchin, 1996; Hitchin y Benton, 1997; Wills, 1999;
Wagner, 2000).

V.1.1. Cronologiay bioestratigrafia del Cuaternario en la region pampeana

Florentino Ameghino fue € primero en desarrollar un esquema cronologico del
Cenozoico de América dd Sur (ver Ameghino, 1880, 1889, 1900-1903, 1909, 1910).
Posteriormente se desarrollaron sintesis sobre la geologia y cronoestratigrafia del
Pleistoceno-Holoceno en la region pampeana (ver Rusconi, 1937, 1938; Frenguelli, 1950,
1957; Pascud et al., 1965; Pascual y Fidalgo, 1972; Fidalgo et al., 1973, 1975).

Pascud et al. (1965) introducen € concepto de “South American Land Mammal
Age’ (SALMA) que hasido ampliamente utilizado (ver Marshall et al., 1983, 1984, 1992,
Flyn y Swisher, 1995). Cione y Tonni (1995a y b; 1996) y Tonni et al. (1999a y b)
discuten la vaidez de las SALMA y proponen un nuevo esquema bioestratigréfico para la
region pampeana sobre la base de una escala temporal local.

La actual escala cronoestratigréfica para € Cenozoico superior continental esta
basada en un conjunto de biozonas definidas para € sector bonaerense de la region
pampeana (Fig. V.1). La escala comprende las siguientes unidades (ver Cione y Tonni,
1999): Marplatense, subdividido en Barrancalobense (Biozona de Platygonus scagliai),
Vorohuense (Biozona de Akodon (A.) lorenzinii), Sanandresense (Biozona de Ctenomys

chapadmalensis), Ensenadense (Biozona de Tolypeutes pampaeus), Bonaerense
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(Biozona de Megatherium americanum), Lujanense (Biozona de E. (Amerhippus)

neogeus) y Platense (Biozona de Lagostomus maximus).

En esta escala, e Marplatense representa al Plioceno Superior, la base del
Ensenadense probablemente incluya a Plioceno més superior, mientras que € resto del
Ensenadense, Bonaerense y Lujanense representan al Pleistoceno; el Platense comienza

en & Holoceno inferior (en torno a 8,5 ka).

Tonni et al. (1999b) sefidan que € limite entre las biozonas de Tolypeutes
pampaeus (Ensenadense) y de Megatherium americanum (Bonaerense) coincide con el
de las Formaciones Ensenada y Buenos Aires, a menos en € norte de la provincia de
Buenos Aires. Por otra parte, la fauna de la Biozona de Tolypeutes pampaeus se
extiende hasta la base del cron Cln, donde a las especies caracteristicas se le suma un
conjunto de taxones indicadores de condiciones ambientales més aridas y frias (por g.:
Eligmodontia, Microcavia, Zaedyus). En consecuencia, a base de la informacién
magnetoestratigrafica, la parte més superior del Ensenadense tendria una antigliedad

menor a0,78 Ma.

Los trabgjos realizados en la region pampeana en los Ultimos afios permiten
confirmar la existencia de una clara division bioestratigrafica que sustenta la idea
origina de Ameghino (1889) sobre la existencia de una division en la parte superior de
su “Formacién Pampeana’ (“Pisos Bonaerense y Lujanense”) (Cione y Tonni, 1995h).
Las capas bonaerenses no difieren litolégicamente de las capas basales del Lujanense
presentes en las divisorias. No obstante, €l Bonaerense y e Lujanense difieren
bioestratigraficamente. Los estratos del Bonaerense corresponden a la biozona de
Megatherium americanum, mientras que los del Lujanense a la de E. (Amerhippus)
neogeus). La edad exacta del limite Ensenadense-Bonaerense no se conoce, pero es
menor a 0,78 May posiblemente se ubica en torno a 0,5 Ma (Tonni y Cione, 1999). La
mayor antigiiedad de la biozona de E. (Amerhippus) neogeus (Lujanense) seria de 0,13
Ma (Pardifias et al., 1996), mientras que la menor antigliedad seria de 8500 afios AP
(Tonni et al., 1999b).
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V.1.2. El registro fosil dela subfamilia Tremar ctinae (Fig. V.2)

El biocrén de la subfamilia Tremarctinae comprende € lapso temporal que va desde
la parte més temprana del Mioceno tardio (Hemphilliense Medio) hasta la actudidad.

En América del Norte se registran desde e Hemphilliense Medio (parte méas
temprana del Mioceno tardio) hasta el Rancholabrense (Pleistoceno Superior a
Holoceno Inferior). Los registros en América Central son sumamente escasos y mal
conocidos. En Ameérica del Sur los registros fésiles més antiguos corresponden al
Ensenadense (Pleistoceno Inferior a Medio) y los mas modernos a Lujanense
(Pleistoceno Superior a Holoceno Inferior). También en Américadel Sur se encuentrala

Unica especie actual (Tremarctos ornatus).

Plionarctos sp. proveniente de sedimentos asignados a Hemphilliense medio
(Mioceno tardio mas temprano (7.05 Ma; ver Tedford y Martin, 2001) constituye €l
registro mas antiguo de la subfamilia Tremarctinae. P. edenensis se registra en €
Hemphilliense tardio (Mioceno tardio) y P. harroldorum en e Blanguense temprano
(Plioceno Inferior). El género Plionarctos no ha sido registrado con posterioridad a

Plioceno Inferior.

El biocron de Tremarctos abarca desde € Blanquense 111 (Plioceno Superior) hasta
laactualidad. T. floridanus se registra desde € Blanquense |11 (Plioceno Superior) hasta €
Rancholabrense (Pleistoceno Superior a Holoceno Inferior), mientras que T. ornatus sdlo
seregistraen laactuaidad (ver Kurtén, 1966).

Arctodus se registra entre & Blanquense IV (Plioceno Superior) y & Rancholabrense
(Pleistoceno Superior a Holoceno Inferior). El biocron de A. pristinus abarca €
Blanquense IV (Plioceno Superior) y € Irvingtoniense (Pleistoceno Inferior a Medio) vy €
de A simus € Irvingtoniense (Pleistoceno Inferior a Medio) y € Rancholabrense

(Pleistoceno Superior a Holoceno Inferior) (ver Kurtén, 1967).

Arctotherium se ha registrado en € Ensenadense, Bonaerense y Lujanense (ide
infra).
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L os registros més modernos de 0sos en Américadel Sur corresponden a materiales
hallados fuera de la Argentina. El mas reciente de los dos proviene de la “cueva de los
Chingues’ (Parque Nacional Pali Aike 52°05' 37" S/ 69° 44’ 31" O, Magallanes), Chile.
Setratade un 12 (UMAG 53643) de A. tarijense. (ver Prevosti et al., ms). Este material
fue hallado en lagrilla 3D a unos 90-95 cm de profundidad, la antigiiedad es de »
11,210 £ 50 14C afios AP (13,410-13,010. afios cal AP) (San Roman et al., 2000). El
segundo es un craneo con mandibulay otros elementos asignados en estatesisa A.
tarijense (GALY 9n; ver Pereay Ubilla, 1983), procede del margen derecho del arroyo
Gutiérrez, Departamento de Rio Negro, Republica Oriental del Uruguay; Fm. Dolores.
Segun Ubillay Perea (1999) la antigliedad de los sedimentos portadores seria de 11,600
+ 130 afios AP).

En América dd Norte los registros més modernos corresponden a las especies A.
simus (9,630 + 60 afios AP (Gobetz y Martin, 2001); 10.800 afios AP (Gillette, 1996);
11.420 + 110 anos AP (Gillette and Madsen, 1992); 12.000 afios AP (Emdie y
Czaplewski, 1985); 12.650 + 350 afios AP (Kurtén y Anderson, 1980); 12.650 + 70 afios
AP (Nelson y Madsen, 1983); 26.000 afios AP (Ashworth, 1999); 40.000-10.000 afios
AP (Guthrie, 1990)) y T. floridanus (10.500 afios AP (ref.1, 1998); 7432 + 300 afios AP
(C-823)).

V.1.3. Digtribucion geogr afica de la subfamilia Tremar ctinae (Fig. V.3)

Los Tremarctinae se distribuyen exclusivamente en América, desde Alaska hasta €
sur de Chile. El registro de Arctotherium sp. en la Cueva de los Chingues (Chile) (Prevosti
et al., en prensa) congtituye € registro mas austral de un Ursidae en e mundo.

En Ameérica ddl Sur se los ha registrado en estado fésil en Venezuda, Bolivia,
Brasil, Uruguay, Chile y la Argentina En Venezuela se han hallado dos restos
asignados a la especie A. brasiliense (Yerena Ocando, 1987; Linares, com. pers.); los
registros de Bolivia corresponden a las especies A. latidens, A. tarijensey A. brasiliensg,
en Brasi| seregistraA. brasiliense y d menos un registro corresponderiaa A. vetustum (ver
capitulo 111). Los registros comentados para Bolivia y Brasil carecen de un adecuado
marco estratigréfico, o que hace imposible redlizar una asignacion temporal precisa. El

registro de A. brasiliense en Venezuela corresponde al Pleistoceno Superior y Holoceno
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Inferior. En Uruguay se registra A. tarijense en € Lujanense Superior; en € sur de Chile
existen dos registros muy fragmentarios de Arctotherium: uno corresponde a la especie A.
tarijensey d otro a Arctotherium sp., también correspondientes a Lujanense Superior. En
la Argentina se registran todas las especies del género menos A. brasiliense, € registro més
completo procede de la provincia de Buenos Aires; también existen registros para Santa
Fe, San Luisy Entre Rios (vide infra).

V.1.4. Gran Intercambio Biético Americano (GABI)

Los Tremarctinae formaron parte del GABI y por esta razon, se redizan a

continuacion algunas consi deraciones sobre este evento.

Los biogedgrafos han reconocido, desde hace tiempo, e intercambio que se
produjo durante e Cenozoico tardio entre las biotas Americanas, previamente
separadas, como un monumental experimento natural: € Gran Intercambio Bidtico
Americano (GABI) (Marshall et al., 1982a).

El primero en reconocer el GABI fue Wallace (1876), pero ha tomado otros cien
anos de intensos estudios paleontologicos por parte de Ameghino, Mathew, Scott,
Patterson, Simpson, Pascual, Webb y otros e clarificar los patrones de dispersion
(Marshall et al., 1982b).

Durante los Ultimos 20 afios, se perfeccionaron los métodos de datacion isotopica
y se afind el esquema bioestratigréfico americano, obteniéndose un mayor detalle sobre
e evento (e.g. tiempo y modo de dispersidon, rangos de extincién y origen de las
sucesivas faunas). De esta forma e GABI es uno de los procesos de mezcla de faunas

continentales mejor documentados.

El GABI, considerado por Simpson como un experimento bioldgico, es un evento
gue proporciona un fascinante caso de estudio sobre los efectos combinados de
dispersion, interaccion interespecifica, extincion y evolucion de la diversidad biol égica.
La mayor parte de la informacion involucra mamiferos, debido en parte a su mas rico
registro fosil. Notablemente los efectos del intercambio parecen ser un tanto diferentes
en otros organismos terrestres, como anfibios, reptiles, aves y plantas (Brown y
Lomolino, 1998).
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La formacion del Istmo de Panamé (que conecta América del Norte y del Sur) fue
un proceso largo y complgo que se extendié durante los Ultimos 15 Ma, con
consecuencias fundamentales para la circulacion oceanica, los patrones climaticos
globales, y la biogeografia, ecologia, y evolucion de los organismos marinos y terrestres
(Jones 'y Hasson, 1985; Stehli y Webb, 1985).

El establecimiento del Istmo de Panama durante € Neogeno Tardio cerrd la
conexion oceanica que permanecia abierta desde el Mesozoico y simultdneamente unid
dos grandes masas continentales aisladas (Cronin y Dowsett, 1996). Este fue un evento
clave para la evolucién bidtica tropical, permitiendo e intercambio de especies
terrestres entre América del Sur y del Norte (Marshal, 1988) y aidando a los
organismos marinos del Océano Pacifico de los del Océano Atlantico y Mar Caribe
(Jones 'y Hasson 1985; Stehli y Webb, 1985).

El cierre del istmo fue la culminacion una historia geol 6gica extensa que involucro €
crecimiento y migracion del arco volcanico de América Central en la unién de las placas
Pacificay del Caribe, y su colison con Américade Sur (Coates y Obando, 1996). El arco
volcanico fue profundamente modificado durante € proceso por acrecién de terrenos
tectonicos adctonos y por la subduccion de dorsales oceanicas asismicas. Esto llevd ala
formacion de numerosas cuencas sedimentarias, inicialmente formadas como cuencas de
antey retro arco, interconectadas alo largo del extenso archipiélago. Maés tarde reducidas a
un istmo subcontinuo con dos o tres corredores marinos; y que finalmente emergieron
como una barrera marina completa arededor de 3.1y 2.8 Maantes del presente. Durante €l
Plioceno Superior se produjo € establecimiento definitivo del istmo, aln que pudieron
haber ocurrido interrupciones temporarias de esta barrera debido a cambios eustéticos
(Coates y Obando, 1996).

Tradicionalmente se reconocieron dos eventos de intercambio en el marco del
GABI. Uno durante e Mioceno Superior y € Plioceno Inferior cuando ingresan los
“Heraldos’ (e.g. Procyonidae) (Simpson, 1950 y Webb, 1976) y otro que comenz6 en el
Plioceno Superior y contindia en la actualidad, cuando se produce el intercambio masivo

de faunas entre Américadel Nortey del Sur.
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Webb (1991) utiliza un modelo ecogeografico de dos fases para explicar €
resultado asimétrico del GABI. Durante las fases interglaciales himedas |os tropicos se
encontraban dominados por pluviselvas y € principa movimiento biético fue desde la
Amazonia hacia América Central y sur de México. Durante las fases glaciales aridas,
los habitats de savana se extendieron ampliamente a través de los trépicos. Ya que €
area disponible en las zonas templadas del norte fue seis veces mas grande que en € sur
los inmigrantes del norte superaron en nimero a los del sur. Una prediccion de esta
hipGtesis es que los inmigrantes del norte pudieron alcanzar latitudes mas atas en
América del Sur que los inmigrantes del sur en América del Norte. Otra prediccién es
que las familias exitosas del norte involucradas en e intercambio experimentaron gran
parte de su diversificacion filogénetica en latitudes bajas de América del Norte antes del

intercambio.
V.1.5. Hipotesis biogeogr aficas sobre la distribuciéon de Arctotherium

Es interesante sefidar que Florentino Ameghino (1885) basandose en la procedencia
edtratigrafica incorrecta de un resto fésil (MACN 1277, tipo de A. vetustum), a que cree
procedente dd “Mesopotamiense” (Mioceno Superior) de Entre Rios, propone que los
Tremarctinae se habian originado en América del Sur a partir de un grupo de subursideos
primitivos. Afios después, d mismo Ameghino (1906) retoma e tema del origen de los
Tremarctinae y expresa “...se han descubierto restos de verdaderos Ursidos en e Mioceno
de Europa, y, lo que resulta més curioso, pertenecientes a géneros que, como Ursavus,
entran indiscutiblemente en € mismo grupo que los Arctotherium”. “Por consecuencia
para explicar la existencia de Ursidos primitivos del grupo de los Arctotéridos en €
terciario medio de Europa y en d terciario medio de la Argentina, es fuerza admitir que
€30S animales pasaron de uno a otro continente por sobre tierras que ligaban a América del
Sur con Africa’. Esta propuesta fue tomada también por Carlos Ameghino (1916b), pero
Merriam, Stock y Moodye (1916), Merriam y Stock (1925) y Kraglievich (1926) ponen
en duda la procedencia estratigrafica del resto en cuestion y con €lo la propuesta de
Ameghino (1885, 1906), sosteniendo que las especies registradas en América del Sur se

originaron en Américadel Norte.

Kraglievich (1926) propone dos eventos independientes de dispersion desde

América del Norte a América del Sur para explicar el origen de la especie Ensenadense
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y las bonaerenses y Iujanenses. Trgjano y Ferrarezzi (1994) no acuerdan con la propuesta
de Kraglievich (1926) y sostienen que un solo evento de dispersion es necesario para
explicar € origen de Arctotherium: ...s0lo un evento es necesario para explicar € origen de
Arctotherium. Por lo tanto los subclados Arctotherium (Arctotherium) y A,
(Pararctotherium) son més parsmoniosamente explicados como originados y
diferenciados en América del Sur, luego del establecimiento de un ancestro comin en €
continente. Otra explicacion posible parad origen de estos taxones (se refieren a Arctodus
y Arctotherium) es la hipdtesis de que e ancestro estuviera ampliamente distribuido en los
dos continentes y que un subsecuente evento de vicariancia fuera @ responsable del
aidamiento y diferenciacion de los géneros Arctodusy Arctotherium respectivamente en
América dd Nortey del Sur. La distribucion geogréfica de las especies sudamericanas y
norteamericanas de Tremar ctos presenta un problema similar. El conocimiento actua de la
filogenia y zoogeografia de los Tremarctinae aparece como insuficiente para sostener
hipétesis especificas sobre € centro de origen de la subfamiliay sus géneros o para decidir

entre e rol de ladispersion o vicariancia en la historia evolutiva de estos 0sos.

Cartelle (1998) expresa: Nos parece que la presencia de Tremarctosy Arctotherium
en América del Sur es resultado de dos radiaciones independientes. Es posible que €
evento que propicié la inmigracion de Arctotherium haya sido anterior. Adaptaciones

subsecuentes habrian producido la diversificacion del taxén.
V.2. ESPACIO, TIEMPO Y FORMA
V.2.1. El registro de Arctotheriumen la Argentina

La reconstruccion del registro fosil de los Ursidos en la Argentina presenta serios
problemas debido a la falta de indicaciones precisas de la procedencia estratigréafica de
gran parte de los restos fosiles, sobre todo aquéllos colectados en sedimentos de Edad
Bonaerense y Lujanense en rios y arroyos. Esto impone severas restricciones a la hora
de acotar los biocrones de aquellas especies registradas entre el Pleistoceno Medio y €l

Holoceno Inferior.

Es importante remarcar que si bien el primer registro de Arctotherium en América

del Sur corresponde al Ensenadense, € taxon deberia registrarse desde €l Marplatense
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yaque e primer registro de su grupo hermano en Ameérica del Norte corresponde al

Blanguense 1V (Plioceno Superior).
Ensenadense
Durante esta Edad ha sido registrada una sola especie, Arctotherium latidens.

Los restos mas antiguos y més numerosos de A. latidens proceden de las “toscas del
rio de LaPlata’, esto es de la parte superior del Ensenadense. Si bien es cierto que un resto
de esta especie ha sido referido a “Puelchense”, los argumentos expuestos por Cione y
Tonni (1995b) son concluyentes en & sentido de que, dado los métodos de extraccion y las
caracteristicas de los sedimentos portadores, esa asociacion es € resultado de la mezcla de
elementos de distinta antigliedad.

Respecto de la antigliedad de las “toscas ddl rio de La Plata’ no se poseen datos
absolutos. Sin embargo, pueden extrapolarse datos a partir de la magnetoestratigrafia. Los
estudios realizados por Tonni et a. (1999b) en una cantera de los arededores de la ciudad
de La Plata, permitieron determinar que niveles topogréfica y faunisticamente
correspondientes a las “toscas del rio de La Plata’, corresponden a cron C1r2r, ubicados 6
— 7 m por debgjo del cron C1rln (Jaramillo). Cabe destacar que en la base de la secuencia
no se verificd ningln evento de polaridad normal que pudiese corresponder a cron C2,
aungue Bidegain (1991), en una de las tres secciones que estudié en la misma zona,
determina en la base la parte superior de una “..norma zone...representing the top of the
Olduvai event” (1991 114). En suma, de acuerdo con la informacion
magnetoestratigréfica, € sector correspondiente alas “toscas del rio de LaPlata’ en e &rea
estudiada por Tonni et al. (1999b) tendria una antigtiedad mayor a 0,98 May menor a 1,76
Ma.

En e sudeste de la provincia de Buenos Aires fueron halados escasos restos
atribuidos aA. latidens

En el Museo Municipal de Ciencias Naturales “Lorenzo Scaglia’ de Mar del Plata
se encuentran tres gemplares procedentes de los acantilados costeros ubicados a norte
de la ciudad. EIl MMMP 162S procede de la parte media de la barranca frente al hogar
Unzué (37° 58 50"’ Sy 57° 3228’ O). De la misma localidad, pero de la base de la
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barranca, procede & gemplar  MMMP 26S. Un tercer gemplar depositado en el
mencionado museo es el MMMP 48S, procedente de la base de la barranca frente al
parque Camet (37° 54' 15" Sy 57° 31’ 25" 0) también a norte de la ciudad de Mar
del Plata.

En e &ea costera ad norte de Mar del Plata afloran sedimentos referibles al
Ensenadense, Bonaerense, Lujanense y Platense (Tonni et al, 1992, Cione y Tonni,
1995; Cione y Tonni, 1999). Recientemente en la zona de parque Camet en un sitio
ubicado a 37° 54" 20" Sy 57° 31' 25" O, se redizd por parte de Bidegain et al.
(1998) un estudio magnetoestratigréfico en el que se determind que aproximadamente a
7 m por debajo del techo de la barranca (unos 3 m desde la base) se produce e cambio
del cron C1r (polaridad reversa) a Cln (polaridad normal), no habiéndose observado
ningun otro cambio de polaridad. Tentativamente puede inferirse que desde la base de la
barranca y hasta unos 3 m por encima de €lla, los sedimentos portadores tendrian una
antigiiedad menor a 0,98 May mayor a 0,78 Ma. De este sector proceden los gjemplares
MMMP 26S y MMMP 48S, mientras que e giemplar MMMP 162S, procedente de la
parte media de la barranca, sin indicacion més precisa, podria ubicarse en la base del

cron Cl1n, por lo cual su antigliedad resultaria menor a 0,78 Ma.

De unos 50 km a sur de Mar del Plata proceden los gjemplares MLP 87-V-5-1y
MLP 01-1V-1-1, hallados en € sector D del perfil de punta Hermengo (38° 17° 08" Sy
57° 50' 12" Q), descripto por Tonni y Fidalgo (1982). Ded lugar no se posee
informacion magnetoestratigrafica pero a base de la fauna recuperada Tonni et al.
(1998) consideran que € sector es correlacionable con la parte inferior a media de las
barrancas del norte de Mar del Plata.

En e Museo Municipa “Punta Hermengo” se encuentra depositado el ejemplar
MMPH 18 procedente de la base de la barranca costera ubicada a 38°22°18 'Sy
58°02°15° 0, aproximadamente 5 km a sur de Mar del Sur frente a terrenos de la
estancia“La Eufemia’. El nivel portador corresponde a la base del sector B (Soibelzon
et al., 2001c) que es correlacionable con la parte inferior a media de |as barrancas
costeras del norte de Mar del Plata.
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A. latidenss bien no es, como la mayoria de los carnivoros, un fosil frecuente, es si
un elemento conspicuo de la Biozona de Tolypeutes pampaeus. La revision sistemética
de los materiales asignados a Ursidos en € Pleistoceno de la region pampeana y €
andisis de la procedencia estratigréfica de los distintos materiales, permite afirmar que
A. latidens es una especie caracteristica del Ensenandense, cuyo biocron se extiende
desde menos de 1,76 Ma (cron C1r2r) amenos de 0,78 (base del cron C1n).

Bonaerense

L a biozona de Megatherium americanum, correspondiente al cron C1n, representa
en la region pampeana € Bonaerense (Pleistoceno Medio) (Tonni y Cione, 1999). En
esta edad comienzan aregistrarse las especies A. vetustum, A. bonariense y A. tarijense,
asi como gran cantidad de otros clados de origen holartico, que experimentan también
un gran aumento de su diversidad (Cione y Tonni, 2001). La informacion disponible,
hasta e momento, indica que A. vetustum es la Unica especie exclusiva del Bonaerense,

yaque las otras dos se registran también en el Lujanense.

En sedimentos asignables a la base del Bonaerense han sido registrados A.
tarijense y A. bonariense. El resto MACN 2667 (A. tarijense) proviene, segin
indicaciones de Ameghino (1904c), de la parte basal del Bonaerense de la ciudad de
Buenos Aires; la misma procedencia tiene el resto MACN 2668 (A. bonariense). De las
barrancas costeras 500 m a sur del Parque Camet (norte de Mar del Plata) proviene el
individuo MLP 99-X-10-1 (A. bonariense), de sedimentos asignables también ala base del
Bonaerense (Soibelzon et al., 20014a).

De la parte superior del Bonaerense de Mercedes (provincia de Buenos Aires)
provienen, segun indicaciones de Ameghino (1904c), los gemplares MACN 971 (A
tarijense) y MACN 1201 (A. vetustum).

De sedimentos bonaerenses de Corondl Pringles (provincia de Buenos Aires)
proviene € resto MMMP 1233 (Galileo Scaglia in Berman, 1994) asignado, en este
trabg o, alaespecie A. vetustum.
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Estudios recientes llevados a cabo por Soibelzon et al. (1999) revelaron la
presencia de sedimentos bonaerenses en e curso medio del rio Arrecifes; de estos
sedimentos provienen los restos MLP 10-7 (A. vetustum) y 10-71 (A. tarijense).

Por ultimo, dos restos de A. tarijense (MCA 1087, rio Salto, Salto, Buenos Airesy
MLP 34-V1II-1-1, Griitly, Santa Fe) provienen también de sedimentos bonaerenses.

Lujanense

La biozona de Equus (Amerhippus) neogeus representa en la region pampeana al
Lujanense (Tonni y Cione, 1999). Esta biozona corresponde también a cron Cin.
Durante esta Edad solo se registran las especies A. bonariensey A. tarijense esta Ultima

parece tener registros mas tardios que la primera.

En e area de Centinela del Mar (38° 26" 483 Sy 58° 13 334 O), A. tarijense
(MLP 92-X1-27-1) es € la Unica especie registrada en sedimentos que representan la
base del Lujanense (ca. 130 ka, ver Islaet al., 2000).

Del rio Queguén Salado provienen materiales de A. bonariense (MACN 9645-47
y MMCN 69-6-1) y Arctotherium sp. (MLP 42-VI-24-29 y); lamentablemente los
colectores originales no han dejado indicaciones sobre la procedencia estratigréfica
precisa de los materiales. En las barrancas de este rio se encuentran sedimentos
lujanenses que corresponden a lapso comprendido entre unos 130 ka vy
aproximadamente 12-10 ka AP (Pardifias et al., 1996).

A. tarijense es la especie con registros mas modernos en € cono sur de América del
Sur. De Lujanense superior (ca. 20 ka, véase Tonni et al., 1998) en el &rea de Camet
Norte (37° 49 42°Sy 57° 29 28" O; Santa Clara del Mar) proviene € resto MLP 92-
X1-28-1 que tendria una antigiiedad 24,450 + 150 afios AP (ver Pardifias et al., 1998);
un segundo resto (MMMP 1441) proviene de la Ciudad de Mar del Plata (sin mayores
precisiones), también del Lujanense Superior. Del canal diviador del rio Salado, a unos
6 km a SO de Junin (Fm. Junin (Lujanense Superior); De Salvo, et al, 1969) proviene
e resto MHJ 544. También del Lujanense superior, pero en € areade Lujan (34° 33" S
y 59° 06" O) proviene e resto MACN 2180.



V. MARCO ESPACIO-TEMPORAL 181

Fuera de la Argentina, dos individuos de A. tarijense constituyen los registros mas
modernos de Arctotherium. En la Republica Oriental del Uruguay (arroyo Gutiérrez,
Departamento de Rio Negro) se registra el individuo GALY s/n, segun Ubillay Perea
(1999); la antigiedad de los sedimentos portadores seria 11.650 +- 130 afnos
radiocarbono AP. Del sur de Chile (cueva de los Chingues, Parque Nacional Pali Aike
520 05" 37" S/ 69° 44" 31" O, Magallanes) proviene € individuo UMAG 53643, cuya
antigiiedad esde 11,210 + 50 afios radiocarbono AP (13,410-13,010 afios cal. AP; ver
San Roman et al., 2000).

V.2.2. Digtribucion geogr &fica de Arctotheriumen la Argentina

En la region pampeana de la Argentina se ha registrado la mayor diversidad del
grupo en América del Sur. Existen registros para las provincias de Buenos Aires, Santa
Fe, San Luisy Entre Rios. A continuacion se enumeran sintéticamente las localidades
donde se ha registrado cada taxon, para un mayor detalle ver € hipodigma de cada
especie en €l capitulo |11 de este trabgjo.

Los registros de la provincia de Buenos Aires son los mas completos de la

Argentinay corresponden a las especies:

A. latidens: “toscas del rio de la Plata’ entre el norte de la ciudad de
Buenos Aires y Punta Piedras; barrancas del litoral atlantico de la provincia de Buenos
Aires entre Camet Norte y el norte de Centinela del Mar; excavaciones en las ciudad de
La Plata y arededores, Buenos Aires, San Miguel, San Pedro, Campana, Ezeiza,
Ezpeleta, Burzaco y Mar del Plata. A este taxdn corresponde aproximadamente e 50%
del registro fésil de Ursidos en la Argentina (Fig. V.4).

A. vetustum: excavaciones en las ciudades de Mercedes y arededores,
Cndl. Pringlesy Arrecifes (Fig. V.5).

A. bonariense: excavaciones en las ciudad de Lujan y alrededores,
Buenos Aires y Necochea; barrancas del rio Quequén Salado, barrancas costeras de

Felix Camet y Camet Norte; norte de lalaguna de Lobos (Roque Pérez) (Fig. V.5).
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A. tarijense: excavaciones en la ciudad de Buenos Aires, Mar del
Plata, Lujan y Mercedes, arededores de San Nicolés, barrancas costeras de Camet
Norte y Centinela del Mar; canal aiviador del rio Salado (alrededores de Junin), rio
Salto (en la localidad de Salto), canal de desague N°9 (a 150 km de la bahia de San
Borombdn), rio Arrecifes (en lalocalidad de Arrecifes) (Fig. V.6).

Arctotherium sp.: Tapalquéy arroyo Frias (cerca de la desembocadura
del rio Parana) (Fig. V.6).

En Entre Rios se ha registrado A. vetustum (Arroyo Alcaraz y rio Parana a la
dtura de Villa Urquiza) (Fig. V.5). En San Luis se registra Arctotherium sp. (Las
Lagunitas). Por Ultimo, en Santa Fe se haregistrado A. tarijense (Griitly) y Arctotherium
sp. (rio Carcarand) (Fig. V.6).

V.2.3. Consider aciones biogeogr aficas

Cartelle (1998) y Trgjano y Ferrarezzi (1994) (en su primer hipétesis), sostienen
que la presencia de Arctotherium en América del Sur puede explicarse simplemente
como un evento de dispersion desde América del Norte hacia América del Sur (en €
marco del Gran Intercambio Bidtico Americano). Trajano y Ferrarezzi (1994) (en su
segunda hipétesis) consideran que un ancestro comin a clado de los “0sos de rostro
corto” pudo haber estado ampliamente distribuido en Américay que debido a un evento
de vicariancia surgio Arctodus en América del Norte y a Arctotherium en América del
Sur.

S bien e GABI ha sido considerado tradicionalmente como un evento de dispersion
(vide supra), no es sencillo inclinarse por la de dispersion o por la vicariancia en relacion
con € origen de los Ursidos sudamericanos, debido a insuficiente conocimiento actual del
registro fésl entre € sur del issmo de Panama y € norte de Bolivia. Esto imposibilita
conocer las formas que habitaron la mayor parte de América del Sur. Sdlo se conoce una
referencia sobre € registro de un oso fosil (A. brasiliense) en € norte de América de Sur
(Venezuela); ésta se encuentra en € trabgjo de tesis doctoral de Yerena Ocando (1987)
quien cita una comunicacion persona de Omar Linares. El Dr. Linares ha confirmado

recientemente estos registros, 1o que implica que una de los taxones més plesiomorficos de



V. MARCO ESPACIO-TEMPORAL 183

Arctotherium (ver Capitulos Il y IV y Kurtén, 1967) se distribuia a sur del Istmo de
Panamda. Segun Linares (com. pers.) estos restos provienen del Pleistoceno Superior y
Holoceno Inferior. Este es un punto clave, ya que los otros restos conocidos de la especie
se hallaron fuera de contexto estratigrafico. En consecuencia, actualmente existe certeza de
gue A. brasiliense se digtribuia a sur del 1stmo de Panama en € Lujanense, pero los restos

de Brasil y Bolivia podrian ser mas antiguos.

Ya que e primer registro de Arctodus en América del Norte corresponde al
Plioceno Superior (2,3 Ma AP), puede especularse que el evento cladogenético que
resulté en los géneros Arctodus y Arctotherium fue anterior, esto es al menos durante el
Plioceno Medio. Ya que para el Plioceno Superior € Istmo de Panama habia emergido,
s consideramos la hipotesis de un ancestro comin ampliamente distribuido, los
tremarctinos deberian registrarse en América del Sur al menos desde esa época. Pero €
registro indica que a sur del Istmo de Panama no habia osos con anterioridad al
Ensenadense. De todas formas e registro fosil es, por definicidon, imperfecto y

distorsionado y por ende la fata de registro no constituye evidencia concluyente.

Webb (1991) especula con la posibilidad de que las familias exitosas del norte
involucradas en el intercambio hayan experimentado gran parte de su diversificacion
filogénetica en latitudes bajas de América del Norte antes dd intercambio. La
superposicion de un cladograma del grupo a un mapa de América (Fig.V.7) y la
informacion expuesta, permite especular que el proceso que dio origen a Arctotherium

estd més vinculado a la dispersion que ala vicariancia.

Un segundo y posterior evento es necesario para explicar la presencia de T.
ornatus en América del Sur, como propusieran Trgjano y Ferrarezzi (1994). La falta de
registro fosil de T. ornatus tanto en América del Norte como del Sur podria tener dos
explicaciones que no son mutuamente excluyentes. 1) probablemente T. ornatus se
diferenci6 de su especie hermana, T. floridanus (ver capitulo 1V), en tiempos
postpleistocénicos. Al respecto se considera que la especie pudo haber surgido a partir
de un pequefio nimero de individuos, por efecto fundador gensu Mayr, 1954), que
guedaron aislados de las poblaciones originales de T. floridanus que habitaban € sur de

América del norte y que hayan colonizado la region andina de América del Sur {ide
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infra). 2) lafalta de registro fosil en América del Sur puede deberse a que los ambientes

ddnde actualmente habita T. ornatus no son adecuados para la fosilizacion.

El estudio del registro fésil de Arctotherium en América del Sur permite especular
sobre la posibilidad de que gran parte de los eventos cladogenéticos responsables de la
gran diversdad del grupo hayan ocurrido en zonas intertropicales. En este sentido es
importante remarcar que A. brasiliense (en forma exclusiva), A. vetustum, A. latidensy A.
tarijense se registran en esaregion. El registro tardio (Bonaerense) de A. vetustum en la
region pampeana puede deberse a que € taxén haya ingresado tardiamente a esta region.
Pero para avanzar en una hipétesis de este tipo es necesario incrementar € registro fosil
del grupo, sobre todo entre e valle de Tarijay € sur del Istmo de Panama, con un
estricto control estratigrafico.

V.2.4. Relaciones filogenéticas y evidencia estratigr &fica

El registro de la historia de la vida es asumido generamente como incompleto (e.
g. Darwin, 1859; Raup, 1972; Allison y Briggs, 1991). Las estimaciones sugieren que €
registro geolégico representa solo entre el 1y e 10% de la historia de la tierra (Van
Andel, 1981) y dentro de éste, sOlo una proporcién pequefia de todos los organismos

gue existieron se preservan como fésiles.

Existen hoy técnicas cuantitativas que permiten estimar la calidad del registro
fésil valorando la congruencia entre la estratigrafia'y los datos cladisticos (ver Hitchin y
Benton, 1997; Huelsenbeck, 1994).

Los dos cladogramas obtenidos en € andlisis filogenético readlizado son, en gran
medida, consistentes con € registro fésil del grupo. A continuacion se discuten algunas
inferencias redizadas a partir de la utilizacion de distintos métodos, no usados

frecuentemente y nunca antes aplicados a taxén en estudio.
indice de consistencia estratigr &fica (SCI)

Este indice fue ideado por Huelsenbeck (1994) para medir la adecuacion del registro
fésl a un arbol filogenético. Para todo nodo interno del arbol filogenético (excluyendo €

nodo raiz) € registro mas antiguo de un taxén descendiente del nodo es comparado con €
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registro mas antiguo de su grupo hermano. Si & primer registro del grupo hermano es mas
antiguo o de la misma edad que @ primero del nodo en cuestion entonces € nodo es
considerado consistente (ver Huelsenbeck y Rannala, 2000). EI SCI mide la proporcion de
nodos estratigréficamente consistentes. Para obtener € valor de SCI debe dividirse €
nimero de nodos consistentes sobre € nimero total de nodos, € valor resultante varia
entre 1 y 0. Vaores bgos implican poca correlacion entre € registro fosil y € arbol
filogenético. Wills (1999) discute los resultados de este indice y sodtiene que la
distribucion de los primeros registros influye sobre € rango de posibles vaores de SCI.
Aclara que para un arbol donde la mayoria de los taxones se origina en distintos tiempos,
un valor de SCl= 0.5 implica un buen guste entre la informacion filogenética y

edtratigrafica (ver Wills, 1999 para una mayor discusion).

Este méodo se aplicod alos dos arboles obtenidos en & andisis filogenético (Fig. V.8
y V.9); en ambos casos se obtuvo € mismo vaor (SCl= 0.5), lo que implica una
consistencia razonable entre las informaciones conjugadas. Dentro del clado formado por
las especies de Arctotherium dos nodos son inconsistentes debido d registro tardio de A.

vetustum y los dos unicos confirmados de A. brasiliense en Venezuela
Arbolesevolutivos

Smith (1994) introdujo € concepto de “arbol evolutivo” que combina la evidencia
bioestratigrafica con las relaciones filogenéticas obtenidas a través de un andisis
cladistico. Un arbol evolutivo especifica hipétesis de relaciones ancestro-descendiente
con la adicion de la dimensién tempora. Los érboles evolutivos contienen mas
inferencias gue los cladogramas y son esenciales para aumentar el conocimiento de los
patrones evolutivos (Smth, 1994).

Seguin e mismo autor, existen dos convenciones para transformar un cladograma
en un arbol evolutivo. El cladograma puede ser simplemente calibrado con € registro
fosil. El biocron de los taxones terminales es trazado sobre la columna estratigrafica y
los grupos hermanos son vinculados de forma tal que surjan smultaneamente o ago
antes que la primera aparicion del grupo hermano estratigréficamente mas antiguo. De
esta forma ningun taxon terminal es identificado como ancestro directo de algun otro y

el concepto de ancestralidad permanece como puramente especulativo. Este tipo de
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arboles evolutivos son los denominados arboles “tipo X" (“ X-trees’) (ver Fig.V.10). La
construccién de arboles “tipo X” permite observar, graficamente, entre otras cosas, la
presencia de “lingjes fantasma’ (sensu Norrel, 1992) que son ramas enteras de arboles
evolutivos para los que no hay registro fosil, pero que necesitan ser hipotetizados antes

de combinar los datos bioestratigraficos con los filogenéticos.

La aternativa es construir arboles “tipo A” (“A-trees’) en los que algunos de los
taxones en el cladograma son colocados como ancestros de otros (ver Fig. V.11 y Fig.
V.12). Los éboles tipo A implican que las relaciones ancestro-descendiente reales
pueden ser descubiertas, o al menos formalmente hipotetizadas. ¢Qué implica que un
taxon sea colocado en continuidad estratigrafica con otro? La interpretacion debe ser
gue el taxén potencialmente incluye una o més poblaciones que dieron origen al taxon
derivado. Si este es € caso, €l taxdn es pardfilético y es necesario un estudio mayor para
resolver las relaciones dentro de . Por lo tanto todos los taxones colocados en linea
directa de descendencia representan construcciones artificiales que son impuestas por
las limitaciones de la evidencia disponible. Estos taxones no son ancestros per se, pero
sus miembros pueden incluir poblaciones ancestrales. Por dltimo, es importante

remarcar que la ancestralidad es permitida sélo para taxones plesiomérficos.

Utilizando la informacién obtenida durante el presente estudio se construyeron los
dos tipos de arboles evolutivos (A y X). El &bol “tipo X” (Fig. V.10), que fue
construido utilizando el cladograma de consenso, permite realizar las observaciones que

siguen.

La posicion del clado de los 0sos de rostro corto y e de las especies de Tremarctos
con respecto a Plionarctos en € arbol evolutivo (Fig. V.10) implica la presencia de linges
fantasma Gensu Norrel, 1992) debido a que Plionarctos se registra desde € Mioceno
Superior y € clado de los 0sos de rostro corto y € de las especies de Tremarctos, desde €
Plioceno Superior. Por |o tanto existe una diferencia de aproximadamente 4,32 Ma entre €
primer regsitro de Plionarctos y € primero de Tremarctos, y de 4,7 Ma entre € primer

registro del clado de los 0sos de rostro corto y € primero de Plionarctos (Fig. V.13).

Es necesario asumir entre Arctotheriumy Arctodus un linge fantasma, de mucha

menor extension tempora (aproximadamente 0,6 Ma (Fig. V.13), ya que Arctotherium
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deberia registrarse d menos desde e Marplatense y de hecho comienza a registrarse a
partir del Ensenadense (Fig. V.10). En este dltimo caso, la fata de prospeccion de gran
parte del territorio de América del Sur puede ser la responsable de la ausencia de

Arctotherium en sedimentos mas antiguos que e Ensenadense.

Un tercer caso de naturadeza semgante lo congtituye € linge fantasma que debe
asumirse entre A. latidens 'y e clado formado por A. bonariense y A. tarijense (Fig. V.10),
ya que existe una diferencia de gproximadamente 1,26 Ma (Fig. V.13) entre & primer
registro de uno y otro. De todas formas, existe otra explicacion posible en este caso (vide

infra).

Dentro del clado formado por las dos especies de Arctodus, € rango estratigréfico
de A. simus debe ser extendido (“range extension”; ver Smith, 1994) para construir €l
arbol evolutivo (Fig. V.10), ya que su especie hermana se registra desde e Plioceno
Superior (aproximadamente 0,28 Ma antes (Fig. V.13)). Lo mismo sucede, dentro del
clado formado por las especies de Arctotherium, con A. vetustum ya que su rango
estratigrafico debe ser extendido (cerca de 1,26 Ma (fig. V.13) hasta el Ensenadense
(Fig. V.10). Un problema de naturadeza semgante es e de T. ornatus, que puede
explicarse megior utilizando un abol A (vide infra). El caso de A. brasiliense es
imposible de resolver ya que la mayoria de los registros no poseen un adecuado marco

estratigrafico y por esta razén no se haincluido en lafigura V.13.

Por dltimo A. bonariense y A. tarijense constituyen un buen egemplo de dos
taxones hermanos que comienzan a registrarse a mismo tiempo luego del evento

cladogenético.

Fueron construidos dos &rboles evolutivos “tipo A” (Fig. V.11 y Fig V.12)
utilizando los dos cladogramas obtenidos en €l andlisis filogenético (Fig. IV.x y IV.x+1)
(en los que sblo cambia la posicion de Plionarctos); no se utiliza e cladograma de
consenso para evitar |os problemas derivados de la tricotomia basal. Sobre estos arboles

pueden realizarse |os comentarios que siguen.

Plionarctos es un taxon plesiomérfico, en un cladograma es € grupo hermano de

Tremarctosy en €l otro del clado de los 0sos de rostro corto (Arctodus + Arctotherium).
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Por otra parte, es el primer taxon de la subfamilia que se registra. Utilizando € método
de los aboles evolutivos “tipo A” pueden hipotetizarse dos situaciones mutuamente
excluyentes: Plionarctos pudo ser el ancestro de Tremarctos (Fig. V.11) o el ancestro
del clado de los osos de rostro corto (Fig. V.12). Debido a la falta de evidencia
concluyente, no es posible inclinarse por una u otra hipétesis, pero es remarcable la
opinion calificada de Kurtén (1966, 1967) y Tedford y Martin (2001) en e sentido de la

gran similitud existente entre Plionarctosy Tremarctos.

El caso de T. ornatus es e méas complicado. Como se discutio arriba, se puede
pensar en una extension del rango estratigrafico (i. e. la especie se origind en €
Plioceno Superior pero por alguna causa no se la registra como fésil), o en que T.
floridanus sea €l ancestro de T. ornatus (i. e. algunas poblaciones de T. floridanus son
ancestralesaT. ornatus) (Fig. V.11y V.12).

Arctotherium latidens cumple algunos de los requisitos para ser considerado €l
ancestro de A. bonariensey A. tarijense, ya que se registra con anterioridad a estos dos

taxones y solo presenta caracteres plesiomorficos y autapomorficos.
V.3. CONCLUSIONES

a. Los Tremarctinae se distribuyen sdlo en América, desde Alaska hasta € sur de
Chile (Fig.V.3), posiblemente & grupo se origind en € centro-este de América del Norte'y

arrib6 aAméricadd Sur en @ marco del Gran Intercambio Bidtico Americano.

b. El biocron de la subfamilia abarca desde € Mioceno Superior (7 Ma) hasta la
actualidad (Fig. V.2). El primer registro de Ursinae en América del Norte (Blanquense 1)
es posterior a primer registro de Tremarctinae (Tabla V.a); esto es concordante con la
hipétesis de Kurtén (1966) respecto a origen de ambas subfamilas a partir de los
Agriotheriinae, que comienzan aregistrarse en Américaen e Hemingfordiense (Mioceno
Inferior) (ver capitulo V). Esto se contrapone a la hipdtesis generalizada en € sentido de

gue los Tremarctinae se habrian originado a partir de los Ursinae.

c. En Américadel Norte € primer registro de un taxdn de Tremarctinae, Plionarctos,
corresponde a Hemphilliense (Mioceno Superior) y € dltimo, T. floridanus, &
Rancholabrense (Pleistoceno Superior) (Fig. V.2).
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d. Los tremarctinos arribaron a América del Sur, luego del establecimiento definitivo
del Istmo de Panama, en  marco ddl evento denominado “Gran Intercambio Bidtico

Americano”.

e. A. brasiliense no s0lo se registra en Brasil sino también en Boliviay Venezuda

Ademas de A. brasiliense, en Brasil seregistratambién A. vetustum.
f. El registro fosil en la Republica Argentina

No se ha encontrado evidencia de tremarctinos en la Republica Argentina con
anterioridad d Ensenadense; tampoco se conocen registros mas antiguos al sur del Istmo
de Panama. En consecuencia, €@ registro més temprano de un tremarctino fosil en la
Republica Argentinay América del Sur, corresponde con seguridad a Ensenadense y el

mas tardio a Lujanense.

A. vetustum se registra con seguridad en e Bonaerense, aungue algunos materiales
sin procedencia clara podrian extenderse a Lujanense. En cuanto a la supuesta
procedencia miocena del material tipo (Ameghino, 1885), ha sido aclarado que se trata
de un error; ya que e material se encontrd rodado y o més probable es que provenga de
sedimentos pleistocenos presentes en el area (ver capitulo 1V). Por otra parte Rusconi
(1938) sostiene que una tibia derecha (hallada en las toscas del Rio de La Plata)
pertenece a la especie “Arctotherium (Pseudarctotherium) debilis’ (=A. vetustum);
fundamenta esta asignacion en e pequefio tamafio de la tibia en relacion a los tamafios
mayores de otros restos registrados en la zona. En realidad no existe fundamento para
asignar este resto (n° 771 Col. Rusconi) ala especie “A. debilis’, ya que tanto € tipo de
la especie como los materiadles referidos no se encuentran asociados a restos de

postcréneo; probablemente este resto pertenece a un individuo joven de A. latidens.

A. latidens es |a Unica especie presente en el Ensenadense del extremo austral de
Américadel Sur. El biocrén de A. |atidens se extiende desde menos de 1,76 Ma (cron
C1r2r) amenos de 0,78 (base del cron C1n).

A. bonariense se registra en € Bonaerense y Lujanense. Berman (1994) sostiene
gue € resto MACN 2668 (asignado a A. bonariense) proviene de sedimentos

ensenadenses; a respecto cabe aclarar que no hay ninguna evidencia que sostenga esta
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afirmacion, ya que € mismo Ameghino (1904c) expresa que € resto “proviene de la

parte basal del horizonte Bonaerense”.
A. tarijense seregistraen € Bonaerense y Lujanense.

Laevidenciafds| disponible confirmaria la hiptesis del reemplazo de Arctotherium
latidens por A. tarijense, A. bonaeriense y A. vetustum durante la transicion de
Ensenadense a Bonaerense; esto fue previamnete sugerido por Kraglievich (1934) y
Kraglievich y Ameghino (1940). Estos resultados contradicen a Berman (1994), ya que €
afirma que todos los taxones se registran desde € Ensenadense hasta @ Lujanense 'y que e

reemplazo planteado por Kraglievich (1934) y Kraglievich y Ameghino (1940) no existio.

g. Laextincion de los Tremarctinae (excepto T. ornatus) en América del Norte 'y del
Sur en torno a limite Pleistoceno-Holoceno parece haber sido sincronica, pero son
necesarias mayor cantidad de dataciones (sobre todo para América del Sur) para arribar a
una conclusion definitiva

h. El oso de anteojos (Tremarctos ornatus), la Unica especie actua de la subfamilia,
no se ha sido registrado como foésil. No hay evidencia confiable, hasta e momento, de su

presencia actua en la Republica Argentina.
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“Amantes y locos tienen la mente tan
arrebatada, tan poblada de fantasias,
gue perciben més de lo que la pura
razén es capaz de aprehender. El
orate, € que pena de amor y € poeta
destilan imaginacion...”.

Shakespeare

El suefio de una noche de verano

VI. PALEOECOLOGIA

En este capitulo se desarrollan, en forma preliminar, algunos aspectos de la
paleoecologia de Arctotherium, como los referentes a la dieta, las paleopatologias
presentes en algunos restos fésiles y sus posibles implicancias, |a separacién de sexos y

la estimacion de la masa de los diferentes individuos.
VI.1. DIETA

“More so than many other groups (e.g. artiodactyls, rodents), the carnivorans have
retained a versatile dentition, with different teeth adapted for cutting meat, crushing
bone, and grinding insects and fruits. This versatility has led to the evolution of
divergent dental patterns and diets within the order, presumably largely as a result of
competition for food” (Vakenburgh, 1989:181).

Los Ursidae poseen una especial motivacion en la bisqueda de alimento con € fin
de ganar peso para sobrevivir durante la temporada de invierno. La mayoria son
omnivoros, existen pocas excepciones entre las que se encuentra el 0so polar Ursus
maritimus) gue es un carnivoro obligado y en € otro extremo € 0so panda (Ailuropoda
melanoleuca), s aceptamos que es un Ursidae, que posee un régimen estrictamente
herbivoro. El 0so pardo, marrdn o grizzly (Ursus arctos) consume absolutamente todo
alimento que encuentra, como escarabajos, hormigas, abejas y miel, termitas, roedores y
otros mamiferos pequefios y medianos, peces, raices y tubérculos, desechos generados
por & hombre, etc. (ver Nowak y Paradiso, 1983; Domico y Newman, 1988).

Los osos grizzly (Ursus arctos) son los principales escarbadores de tierra en las
zonas dltas, praderas y terrenos auviales de América del Norte. En los lugares donde

sus garras remueven el suelo, plantan semillasy liberan € escaso nitrégeno de las capas
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inferiores del suelo. La vegetacion crece mejor y produce mas semillas en lugares
excavados por los o0sos, también pueden comer y dispersar semillas de hasta 70 mil
bayas al dia. Se puede decir que los 0sos grizzly son jardineros de peso, aceleradores del
ecosistema, e arquetipo de una especie clave (Chadwick, 2001). Cuando los peces
remontan los rios de América del Norte, llevando consigo toneladas de nutrientes
recogidos en los mares, l0s 0sos grizzly transportan esa riqueza en forma de orina, heces
y restos de cadaveres a través del suelo de los bosgues. El nitrégeno, esencial para €l
crecimiento, es limitado en los bosques septentrionales, mientras que |os 0sos depositan
entre e 10 y e 25 por ciento del total disponible para las plantas en un radio de 500
metros a partir de los bancos de salmoén de los arroyos, y agunos arboles crecen en un
promedio de 60 por ciento mas rgpido. A través de los siglos, en otro papel clave, los
0sos grizzly ayudaron en la formacién de los bosgues himedos templados, con sus
coniferas gigantescas y su capacidad para producir mas biomasa por hectérea que los
bosques tropicales (Chadwick, 2001).

Dentro de los Tremarctinae, € 0so de anteojos (Tremarctos ornatus) es un
omnivoro hipocarnivoro (ver Peyton, 1980) ya que e 75% de su dieta se encuentra
congtituido por vegetales (e.g. 22 especies de Bromeliacea, 11 especies de Cactacea y
frutos de 31 especies de arboles) pero no descarta el consumo de carne fresca o carrofia
seguin la oportunidad. Entre los items de origen animal consumidos por T. ornatus se
encuentran venados del género Mazama, pequefios roedores, coledpteros, hormigas, etc.
(Denis Torres, com. pers.). Son frecuentes |os reportes de habitantes de las zonas donde
sedistribuye T. ornatus referentes a la matanza y consumo de ganado por parte de este

050 (Denis Torres com. pers.).

En cuanto a la dieta de Arctodus, Cope (1896) sugiere que “ U. haplodon” (= A.
pristinus) probablemente hubiera encontrado una fuente suplementaria de alimento en
los perezosos del género Megalonix. Kurtén (1967) considera que A. pristinus era una
forma mas bien omnivora y que A. simus era predominantemente carnivoro, y €l
predador mas poderoso del Pleistoceno de América del Norte. Sus conclusiones se
basaron primariamente en la longitud de los miembros y el aspecto “felino” del craneo
cuando lo compara con e de Ursus. Emdlie y Czaplewski (1985) consideran que esa

especie era muy herbivora basandose en caracteristicas craneanas, de los miembrosy en
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el tamafio corporal. Adicionalmente, encuentran soporte a sus consideraciones, cuando
realizan comparaciones morfolégicas y funcionales con el 0so de anteojos. También
expresan “ Nosotros preferimos creer que A. simus fue primariamente herbivoro como T.
ornatus, pero también un predador y carrofiero oportunista con capacidades de romper
hueso.” Finalmente sostienen que los registros simpatricos de especies de Ursus y
Arctodus sugieren gque estos taxones presentaban diferentes estrategias de alimentacion.
Gillette and Madsen (1992) sostienen que la presencia de A. simus en € sitio “Hot
Springs Mamoth” de South Dakota, indica la alimentacion oportunista de las carcasas
de mamuts, y a é le atribuyen las marcas en los huesos y la desarticulacion de los
esqueletos. Bocherens et al. (1995) analizan el contenido de G y N*° del colégeno
obtenido en huesos largos y concluyen que A. simus era carnivoro, no pudiendo

asegurar si era un predador activo o un carrofiero.

Sobre la dieta de Arctotherium se ha dicho que podia ser muy frugivora
(Burmeister, 1866; Gervais, 1873), omnivora (Ameghino, 1916b) como la de la mayoria
de los Ursidag, y omnivora con un importante componente de origen vegetal (Berman,
1994).

En relacién ala dimentacion omnivora hipocarnivora de Arctotherium planteada por
Berman (1994), d autor encuentra sostén a su hip6tesis en la morfologia de la cavidad
glenoidea del craneo y del cdndilo articular de la mandibula que, sostiene, permitia €
desplazamiento lateral de esta Ultima durante la masticacion. Esto es précticamente
imposible, ya que e encastre entre los caninos superiores e inferiores durante la oclusion
impide cualquier movimiento que no sea € ortal; adicionalmente las facetas de desgaste
que se han observado en los molares indican efectivamente que los Unicos movimientos
posibles de la mandibula durante la oclusion son los ortales. El mismo autor, considera que
la gran expansion de la fosa masetérica y la presencia de una fosa premasetérica indican la
presencia de haces musculares poderosos que ayudan a efectuar movimientos circulares,
caracteristicos de una masticacion sostenida. Esto es discutible, ya que  musculo
masetero no es e principa responsable del movimiento lateral de la mandibula sino los
pterigoideos (Torres, 1988), y la fosa premasetérica se encuentra reducida o ausente en
Arctotherium; de todas formas ningdn musculo masticatorio se inserta en ella (ver Davis,

1955). Arctodus simus, que era principalmente carnivoro (Bocherens et al., 1995),
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muestra el mayor grado de desarrollo de la fosa premasetérica entre los Tremarctinae.
Por otra parte, tanto en los mamiferos con molares secodontes como en los bunodontes
el movimiento masticatorio es predominantemente ortal més que lateral (Janis y
Fortelius, 1988).

Hiiemtie y Crompton (1985) resumieron los principios mecanicos del disefio de
los dientes de mamiferos actuales en relacion con la naturaleza del alimento. De los tres
patrones basicos que €ellos describen, dos son aplicables a la denticion de Arctotherium:
1) un sistema de cuchillas para cortar comida blanda pero correosa o resistente (e.g.
musculo y piel), como ocurre con el complejo P*-M; de Arctotheriumy 2) un sistema de
mortero adecuado para moler alimentos duros y quebradizos (e.g. nueces y hueso) o
pul posos (e.g. frutas) como sucede con e complejo que forman los MY 2 con €l talénido
del M1y los M2y 3 de Arctotherium.

Otra cuestion a tener en cuenta es la altura del condilo mandibular con respecto a
la de los Mi1.,. En la mayoria de los carnivoros comedores de carne, € condilo
mandibular se encuentra a la misma altura que estos molares. En los Tremarctinae €
condilo siempre se encuentra algo elevado con respecto a los primeros dos molares,
mientras que en los Ursinae se verifica la Situacion presente en los carnivoros. En
Arctotherium & condilo se encuentra bastante més elevado con respecto a los molares
gue en €l resto de los tremarctinos, situacion comparable a la de los Hyaenidae. Por lo
tanto puede pensarse que la altura del céndilo en Arctotherium esta relacionada con €l

consumo de hueso.

Sin dudas Arctotherium se encuentra excepcionamente dotado para una
alimentacion omnivora: denticion ancha bunosecodonte, soportada por una rama
horizontal de la mandibula de gran robustez, tanto en e sentido vertica como

transversal. Este Ultimo caracter se acentlia en la region triturante de la serie molar.

Arctotherium probablemente poseia una dieta omnivora formada por gran
diversidad de componentes, pero con un predominio mas o menos marcado de items de
origen animal. Entre los items de origen animal, probablemente la carne y hueso de
mamiferos formaban parte esencial de su dieta; esto no implica que Unicamente cazara

sus presas en forma activa, sSino que su enorme tamafio y poderio fisico podria haberle
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permitido disputar € fruto de la caceria a los otros carnivoros pleistocenos. También el
carrofie0 sobre carcasas de megaherbivoros probablemente haya sido un
comportamiento frecuente. Es importante remarcar que los resultados de estudios
recientes efectuados sobre restos de una de las especies de su grupo hermano (Arctodus)
indicaron que la dieta de A. simus era predominantemente carnivora (vide supra).
Adicionalmente, algunos molares de A. latidens presentan fracturas y roturas en €l

esmalte probablemente relacionadas con |la masticacién de hueso.

En este punto, es interesante discutir las ideas de Farifia (1996), respecto a la
supuesta desproporcion entre carnivoros y herbivoros durante el Lujanense, que o
[levan a proponer a Megatherium como un carnivoro carrofiero, ya que sostiene que el
nicho de gran carnivoro estaba en gran medida desocupado. En € mismo afio Farifia y
Blanco (1996) sostienen que Megatherium tenia aptitudes fisicas que le habrian

permitido ser un cazador exitoso.

Al respecto pueden realizarse los comentarios que siguen. Farifia (1996) sostiene
gue mientras que cuatro carnivoros de masa mayor a 50 kg se encuentran en los
ecosistemas africanos, en e Lujanense habia solo tres grandes carnivoros y uno
mediano: Arctodus (=Arctotherium), € tigre diente de sable (Smilodon), el jaguar actual
(Panthera onca) y un perro (Canis avus). En este sentido habria que tener en cuenta que
dentro de Arctotherium a menos tres especies se registran en e Lujanense, y que
ademas de P. onca también se registra la presencia de Puma concolor. Por lo tanto el
nimero de especies de carnivoros con masas mayores a 50 kg se eleva a menos a siete,

tres mas de las que considera Farifia (1996) para los ecosistemas africanos.

Entre los carnivoros que considera Farifia (1996) para Africa se encuentra la hiena
manchada (Crocuta crocuta) que, Si bien suele cazar activamente, es un carrofiero por
excelencia con una masa de entre 40 y 86 kg. Comparativamente en los ecosistemas
lujanenses se registran al menos tres especies de 0s0s que poseian una masa entre dos y
cinco veces mayor, con una probable aptitud para € carrofieo. En consecuencia las
carcasas de los megaherbivoros probablemente hayan sido &vidamente consumidas por

los 0sos y no solo por aves'y pequefios mamiferos como sostiene Farifia (1996).
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Por dltimo, Farifia (1996) argumenta que la energia disponible (en forma de
herbivoros) en e ecosistema en relacion a la necesaria para mantener a los carnivoros es
desproporcionadamente altay por esta razon es necesario buscar un carnivoro carrofiero
entre los taxones tradicionalmente considerados megaherbivoros. En este sentido,
deberan rehacerse los calculos energéticos considerando siete especies de carnivoros y
no solo cuatro. Calculos preliminares indican que la energia necesaria para mantener a
los carnivoros de los ecosistemas lujanenses es al menos cuatro veces y media mayor
que la calculada por Farifia (1996).

VI.2. PALEOPATOLOGIAS

La presencia de paleopatologias en los restos fésiles de Ursidos se encuentra bien
documentada (ver Hall, 1945; Neiburger y Turnbull, 1990; Ferigolo y Berman, 1993;
Capasso y Caramiello, 1999).

L as patologias mas frecuentes observadas en los Ursidae son |as relacionadas con
el aparato masticatorio, a respecto Capasso y Caramiello (1999) expresan “The
palaeopathological study of a large skeletal collection of Ursus spelaeus from Italy
indicates that the most frequent pathologies were diseases of the teeth and jaws and this
indicates that the extinction of the large European bear, in large part, can be attributable
to masticatory disadaptation.” Al respecto es importante aclarar que entre los Ursinae
actuales es muy frecuente la presencia de patologias dentarias tales como caries (ver
Hall, 1945).

También han sido detectadas en € esqueleto de Arctodus simus patologias
producidas por la sifilis (Rothschild y Turnbull, 1987), la osteomi€litis y la tuberculosis
(Neiburger y Turnbull, 1990).

Frecuentemente puede observarse la presencia de patologias sobre restos fosiles
de Arctotherium, llamativamente son mas frecuentes en la especie A. latidens que en las
otras del mismo género. El Unico antecedente sobre las paleopatologias de Arctotherium
lo congtituye € trabajo de Ferigolo y Berman (1993) donde describen las patologias

presentes en € resto MLP 82-X-22-1. Estos autores describen patologias tales como:
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fracturas en vida de la corona de algunos molares, exposicion de la cavidad pulpar de

algunas piezas y caries vestibulares.

Sin dudas las patologias més comunes en Arctotherium son las derivadas del
tremendo desgaste de la superficie oclusal de las coronas de los molares superiores e
inferiores, que en varios casos deja expuesta la cavidad pulpar como sucede por gjemplo
en los restos BMNH 32915/6, MACN 5132, MACN 43, MACN 1443, MLP 10-4, MLP
99-X-3-1, MLP 87-V-5-1, MLP 00-VII-1-1. Se han observado algunos restos donde el
desgaste de los molares es mas pronunciado de un lado que del otro, lo que se interpreta

como una preferencia del animal por masticar de un lado o del otro.

Le siguen en frecuencia las derivadas de la masticacion de objetos duros
(probablemente huesos largos) que producen la rotura parcial de la corona de algunal/s
piezas dentarias, como puede observarse en los restos MLP 82-X-22-1, MNHN PAM
264, MACN 1458, MACN 12529, MMMP 1441, MMMP 26S, MMMP 3980, MMPH
18, MST P2 99-9-15, GALY g/n.

Son también frecuentes las caries producidas probablemente por la ingestion de
alimentos ricos en carbohidratos como la miel (Ferigolo y Berman, 1993) o las frutas.
Ejemplos de este tipo de patologia son los restos MLP 97-11-2-1, MPV 614, BMNH
32916, MACN 2547, MMMP 1232.

Por ultimo, algunos huesos largos de gran tamafio (e.g. MLP 35-1X-26-3)
presentan patologias aln no determinadas.

V1.3. DIMORFISM O SEXUAL

En varias especies de 0sos puede observarse gran variacion en tamafio. Aun
cuando la variacion individual dentro una poblacion y un sdlo sexo es moderada para la
mayoria de los osos, € dimorfismo sexual en tamafio es suficiente para crear una
amplitud de tamafios importante desde las hembras adultas mas pequefias hasta los més
grandes machos adultos de un mismo deme. Esta generalizacion basada originalmente
en los Ursinae (Kurtén, 1955, Torres, 1988), fue demostrada por Kurtén (1966) para
Tremarctos floridanus. También debe recordarse que e grado de dimorfismo sexua

tiende a incrementarse con €l tamafio absoluto, tanto en Ursus como en Tremarctos y
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Arctodus; las especies con individuos méas grandes muestran excesivas diferencias en

tamafio entre machos y hembras (Kurtén, 1967).

Diferencias locales en tamafio, dentro de una misma especie, es también un
fendmeno comin en osos (ver Kurtén, 1955; Rausch, 1963; Emdie, 1995).
Andogamente diferencias semejantes pueden verse en poblaciones separadas en €
tiempo (ver Kurtén 1959, 1963 y 1965; Emdlie, 1995).

En e craneo de Ursus spelaeus se observa la existencia de dos tipos morfol 6gicos
extremos, entre los cuales se sitta la poblacién (Marinelli, 1931, Cordy, 1972, Torres,
1988). Seguin estos autores l0s craneos pertenecientes a machos pueden englobarse en
dos grandes grupos: craneos “tipo dogo y lebrel”. Los créneos tipo dogo se caracterizan
por valores de longitud menores, frente cas vertical y ancha, hocico corto, a veces con
la serie dentaria incurvada, rama ascendente de la mandibula mas vertical y menor
longitud de la rama horizontal. Los tipo lebrel muestran valores més altos de la longitud
y por lo tanto valores proporcionalmente menores de las anchuras. Fatan las
protuberancias frontales, la frente es mas plana y estrecha, hocico estrecho, arcos
cigométicos largos y una mandibula larga con su borde inferior mas estrecho. Esta
definicién de dos grupos morfolégicos no es absoluta ni estanca, ya que pueden
aparecer formas intermedias. una hembra, que posee craneo gracil, puede llegar a tener
protuberancias frontales tanto 0 més importantes que un macho que posee un craneo
tipo lebrel (Torres 1988).

Al intentar agrupar los restos de A. latidens en estos dos tipos morfologicos se
observd que los restos no relinen todas las caracteristicas propuestas para cada grupo,
sobre todo aquellas referidas a medidas craneanas. Esto puede deberse a las diferencias

en la morfologia craneana de los dos taxones.

Si sblo se toman en cuenta los caracteres morfol6gicos cualitativos para agrupar
los materiales de A. latidens utilizando la clasificacion precedente, los craneos MACN
12529, MACN 5132, BMNH 32916, MACN 17719, MMMP 26S y MMMP 162S
corresponderian al tipo morfoldgico dogo, mientras que los craneos MACN 43 (tipo A.
latidens), MLP 82-X-22-1 y MMPH 018, a tipo |ebrel.
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Los machos de Ursidae presentan valores mas atos de ancho de los caninos que
las hembras, y por esta razon € ancho de los caninos ha sido utilizado (entre otros
indicadores) para separar machos de hembras en especies fésiles (ver Kurtén, 1967;
Torres, 1988). Los caninos son dientes poderosos y de gran tamafio. Los de A. latidens
alcanzan mayor tamafio que los de las otras especies de Arctotherium; de todas formas
los rangos de variacion se superponen entre las especies del género de igual manera que

entre las especies de Arctodus (ver Kurtén, 1967).

Con € fin de poner en evidencia e dimorfismo sexua subyacente en el ancho de
los caninos, se tomd la longitud bucolingual (LBL) de los caninos a nivel del borde
inferior de la corona justo por arriba del cuello del diente (Tabla VI.a). Para obtener
resultados comparables a los de Kurtén (1967) los datos de anchura de los caninos
superiores e inferiores fueron utilizados en conjunto, ya que sblo difieren levemente;
luego se formaron 14 clases de tamario con intervalos de 0,5 mm (Tabla VI.a), donde se
encuentran incluidos todos los valores y por ultimo se construyé un histograma (Fig.
VI.1) Este andlisis se redlizd utilizando solo datos de A. latidens debido a la

insuficiencia de materiales asignados a | as otras especies de Arctotherium.

Si bien es muy probable que la distribucién de anchos de los caninos de machos y
hembras se superpongan en alguna medida, como supone Kurtén (1967) para A. simus,
tentativamente puede pensarse que los individuos que se encuentran en las clases de
tamafio 1 a 7 (22,5 a 26 mm) pueden haber sido hembras, mientras que los que se
encuentran en las clases 9 a 14 (26,6 a 29,5 mm) pueden corresponder a machos ya que
el histograma (Fig. V1.1) muestra un claro corte en la clase 8 (26,1 a 26,5 mm).

La media aritmética (26,83 mm) se encuentra en la clase 9, € vaor de la
desviacion standard es + 2,35. La moda para las hembras (26 mm) se encuentra en la

clase 7, mientras que la de los machos (28 mm) en la clase 13.

Seguin estos resultados los individuos BMNH 32916, MACN 851, MACN 2179,
MACN 13265, MLP 10-73, MLP 232, MST P2 99-1X-15, MLP 82-X-22-1, MLP 10-
98, MMMP26S, MACN 43, MACN12529, MMMP 3980 corresponderian a hembras;
mientras que los individuos machos serian MACN5132, MACN 2548, MACN 2158,

AMNH117433, MLP97-1-5-1, MLP 00-VI1-10-1, MLP 00-V1I-15-1, MLP 97-1-5-1,
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MACN5132, MACN 2178, MACN 2548, MACN17719, MMPH 018, MMMP 3981 y
MMMP 3982.

V1.4. ESTIMACION DE LA MASA CORPORAL

Los taxones Arctotherium latidens de América del Sur, Arctodus simus de
Améica del Norte y Ursus spelaeus de Europa, todos registrados durante el
Pleistoceno, se encuentran entre los mamiferos carnivoros conocidos de mayor masa
(Christiansen, 1999). Entre los mamiferos carnivoros solo algunos creodontes, €l
mesoniquido gigante del Eoceno Andrewsarcus (Osborne, 1924), e hyaenodonte
Megistotherium (Savage, 1973) y probablemente Panthera atrox (Anyonge, 1993)
parecen igualar en tamafio a los més grandes Ursidos (Christiansen, 1999).

La masa de los osos actuales varia entre 27 y 780 kg, encontrandose en un
extremo Ursus malayanus y en € otro U. maritimus; los machos usualmente son un
20% més grandes que las hembras (Nowak y Paradiso, 1983). El registro del individuo
mas grande, entre las especies actuales, corresponde a un macho de U. maritimus
cazado en e noroeste de Alaska que pesd 1002 kg (Wood, 1981). Por ultimo, € unico
tremarctino viviente (T. ornatus) posee una masa que varia entre 60 y 175 kg (Peyton,
1980).

Existen estimaciones previas de la masa de algunos tremarctinos fésiles. La masa
de Arctodus simus fue estimada en 590-630 kg para los individuos de mayor tamafio
(Kurtén, 1967); en 700 a 800 kg para los machos, con individuos de hasta o algo mas de
1000 kg (Christiansen, 1999) y la de Arctodus sp. (=Arctotherium sp.) en 500 kg
(Farifia, 1996) y 308 kg (Farifia et. al., 1998). Con respecto a la estimacion realizada por
Farifa et. al. (1998) es importante aclarar que si bien los autores expresan que su
estimacion se basa en medidas craneo-dentales tomadas sobre € individuo MACN
9645, este corresponde a varios restos del miembro posterior, sin elementos dentarios

y/o craneal es asocidados.

Con € fin de estimar la masa corporal de los Tremarctinae fosiles registrados en

la Argentina se utilizan las siguientes ecuaciones alomeétricas, previamente desarrolladas
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por Anyonge (1993) y Vakenburgh (1990) sobre la base de medidas dentarias,

craneanas'y del estilopodio obtenidas sobre especies actuales:
A- Utilizando lalongitud condilobasal del craneo (LCB):

A.l. log masa= 3,13*log LCB-5,59 (Valkenburgh, 1990); esta ecuacion es vaida
para todos los carnivoros.

A.2.log masa= 2,2*log LCB+2,8 (Valkenburgh, 1990); esta ecuacion es valida para

los Ursidae.

A.3.log masa= 1,56*log L CB-1,6 (Vakenburgh, 1990); esta ecuacién es valida para

los carnivoros de gran tamafio.
B. Utilizando lalongitud mesiodistal del M1 (LMD M3):

B.1. log masa= 2.97*log LMD M;-2,97 (Vakenburgh, 1990); esta ecuacion es

vélida para todos los carnivoros.

B.2. log masa= 0,49*log LMD M+1,26 (Vakenburgh, 1990); esta ecuacion es
vélida para los Ursidae.

B.3. log masa= 0,57*log LMD M+1,45 (Vakenburgh, 1990); esta ecuacion es

vélida para los carnivoros de gran tamafio.

C. Utilizando la longitud del humero (LH): log masa= 2,93*log LH-5,11 (Anyonge,

1993); esta ecuacion es valida para todos los carnivoros.

D. Utilizando la longitud del fémur (LF): log masa= 2,92*log LF-5,27 (Anyonge,

1993); esta ecuacion es valida para todos los carnivoros.

Valkenburgh (1990) recomienda utilizar la longitud total del cuerpo, cuando es
posible, para estimar la masa de carnivoros fésiles, pero esta medida no pudo ser
tomada sobre materiaes de Arctotherium. La segunda opcion recomendada por la autora

eslalongitud total del craneo y por ultimo lalongitud del M.



VI. PALEOECOLOGIA 202

Segun los resultados obtenidos aplicando la ecuacion A.2 de Vakenburgh (1990)
para Ursidae que utiliza como variable independiente la longitud condilo basal del
craneo(Tabla V1.b), los individuos de A. latidens poseian una masa de entre 236 y 331
kg, con una media para la especie de 288 kg. Los individuos de A. tarijense poseian una
masa de entre 184 y 189 kg (media 186 kg) y los de A. vetustum de 155 kg. Esta
ecuacion no pudo ser aplicada aA. bonariense ya que no se conoce ningln craneo

completo asignado a dicha especie.

Los resultados obtenidos a través de la utilizacion de la ecuacion A.1 para todos
los carnivoros fueron los mas elevados (Tabla VI.b) para A. latidens, para esta especie
se obtuvieron valores de entre 450 y 267 kg (media 365 kg), para A. tarijense de 182 a
189 kg (media 184,7 kg) y en € caso de A. vetustum se obtuvo un valor de 138 kg.

Utilizando la ecuacion A.3 para grandes carnivoros (Tabla VI.b), se obtuvieron
masas de entre 322 y 248 kg para A. latidens, con una media de 289,5 kg; de entre 205 y
209 kg para A. tarijense (media 206,8kg) y de 179 kg para A. vetustum. Esta ecuacion es

la que predice masas mas altas para A. tarijense y A. vetustum.

La ecuacion B.2 de Vakenburgh (1990) para los Ursidae y que utiliza como
variable independiente la longitud mesiodistal del M arrojo las siguientes masas (Tabla
V1.c): paralas hembras de A. latidens entre 108,6 y 109,6 kg y para los machos de entre
109 y 114 kg, la media para la especie es de 110 kg. Aplicando la misma ecuacion se
obtuvo una masa de entre 106,2 a 121,9 kg para A. bonariense (media 110 kg), 102 a
108,2 kg para A. tarijense (media 104 kg) y de 95,5 a 99,5 kg (media 97,8 kg) para A.
vetustum (Tabla V1.c).

La ecuacion B.1 de Vakenburgh (1990) para todos los carnivoros predijo las
masas mayores para A. latidens (353 a 270 kg; media de 299,9 kg), A. tarijense (264 a
185 kg; media de 214,9 kg) y A. bonariense (312 a 236 kg; media de 261 kg) (Tabla
V1.c). Para esta Ultima especie la masa obtenida para € individuo MACN 2668 (545 kg)
no es tomada en cuenta pues se considera anormal mente elevada.

En cuanto a las masas predichas por la ecuacion B.3 de Vakenburgh (1990) para

los carnivoros de gran tamafio, se obtuvieron masas de entre 229 y 225 kg (media de
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(229 kg) para A. latidens de entre 231y 219 kg (media de 223,4 kg) para A. bonariense,
de 224 a 209 kg (mediade 215 kg) para A. tarijense y de 194 a 203 kg para A. vetustum
(TablaVl.c).

Noétese que utilizando e grupo de ecuaciones B, las masas mayores fueron
obtenidas con la ecuaciéon B.1 (para todos los carnivoros) para las especies de mayor
tamafio (A. latidens, A. bonariensey A. tarijense), mientras que para las especies de
menor tamafio (A. vetustumy A. brasiliense) las mayores masas se obtuvieron aplicando

la ecuacién B.3 (para grandes carnivoros).

Las ecuaciones C y D basadas en medidas lineales del estilopodio y desarrolladas
por Anyonge (1993) se aplicaron en forma preliminar a medidas de longitud de femur y
himero de A. latidens. Aplicando estas ecuaciones se obtuvieron las masas mas altas
paralaespecie (273 a 1124 kg; media 671,46) (Tabla V1.d).

Estos resultados indican que, a menos en el caso de Arctotherium, las ecuaciones
basadas en medidas de craneo y molares subestiman la masa de los individuos. Se
supone que puede deberse a que los Tremarctinae tienen € rostro comparativamente
corto con respecto a de los Ursinae y por lo tanto las ecuaciones basadas en datos

relevados sobre taxones de esa subfamilia indefectiblemente subestimaran la masa

En cuanto a las medidas relevadas sobre los molares, se cree que no son buenas
estimadoras de masa, al menos en taxones bragquidontes, ya que los molares una vez que
han hecho erupcién no cambian de tamafio, esto es. un anima de un afio con su
denticion definitiva completa va a seguir incrementando la masa durante gran parte de
su vida sin que esto se vea reflgiado en un aumento del tamafio de los molares, por lo
tanto e tamafio de los molares solo puede brindar informacion sobre la diferencia
relativa en tamafio entre dos individuos, pero no sobre la masa de éstos. El resultado
mas alto obtenido para A. bonariense (114 kg correspondiente a individuo MACN
2668) congtituye otra evidencia de los problemas inherentes a la estimacion de la masa
en base a medidas dentarias ya que este individuo posee dientes sumamente grandes,
pero su tamano era relativamente pequefio con respecto a ciertos individuos de A.
latidens como € MLP 00-V1I-10-1 cuya masa fue estimada por e mismo método en
114,1 kg o e MMPH 18 con una masa estimada de 110 kg.
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Se han obtenido resultados mas cercanos a lo que se supone fue la masa de estos
enormes 0sos utilizando medidas lineares relevadas sobre e estilopodio (femur y
himero) de A. latidens (Tabla V1.d).

Estos resultados deben ser contrastados en e futuro utilizando otras medidas
lineares y sobre todo aquellas tomadas sobre secciones transversales €. g. &reas) de
huesos largos, como recomienda Valkenburgh (1990:203): “The problem of body size
estimation is likely to solve by a multifaceted approach that uses a vatiety of skeletal
measures, both linear and cross-sectional, to tease apart the relationship between
locomoator behavior and the scaling of mass’. De todas formas, esta claro que la masa de
los individuos esta muy reacionada con la disponibilidad de recursos aimenticios, que
no se mantiene constante durante la vida del individuo. Por ende las estimaciones

realizadas sobre medidas esquel etarias son sdlo aproximaciones a la realidad.

V1.5. BREVE COMENTARIO SOBRE EL HALLAZGO DE TRESINDIVIDUOS
ASOCIADOSDE A. LATIDENS

En e afo 2001 Soibelzon et al. (2001b) dan a conocer e primer hallazgo de tres
individuos asociados (MMMP 3980-3982) de A. latidens. No existen hasta el momento
noticias sobre hallazgos similares en otros lugares de América del Sur o de América del
Norte. Los restos fueron hallados por un operario de una cantera de “tosca’ ubicada a
500 m del kilémetro 389 de la ruta nacional N° 2 (37° 50" 30" Sy 57° 36" 37" O) en
terrenos de la Estancia “El Casal” cercana a la localidad de Cobo, provincia de Buenos

Aires. El nivel portador corresponde al Ensenadense.

Probablemente |os 0s0s se encontraban en una cueva a momento de su muerte ya
que varias evidencias indirectas respaldan esta hipotesis: se han encontrado varias
cuevas arededor del sitio del hallazgo; € sedimento que contiene los restos es muy
friabley similar a que rellena las cuevas de |os alrededores; |0s restos postcraneanos se
encuentran articulados y asociados a los elementos craneanos, sin evidencias de
desmembramiento post-mortem o transporte y, por ultimo, los tres individuos se

hallaron asociados.
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Los estudios realizados sobre estos materiales revelaron que e individuo adulto
era una hembra (los juveniles eran machos). Esto indicaria que se trataba de un grupo
familiar, formado por la hembra adulta y sus dos crias de @ menos un afio de edad (ya
gue sus dientes definitivos se encuentran completamente emergidos). En este sentido,
debe recordarse que en las especies actuales las crias pasan a menos sus dos primeros
anos de vida junto a su madre. La madurez sexual es alcanzada aproximadamente a los
dos afios y medio de edad. También debe tenerse en cuenta que los 0sos actuales
utilizan cuevas como refugio y que en e Pleistoceno y Holoceno de Europa es frecuente

el halazgo de grupos familiares de Ursus spelaeusy U. arctos dentro de cuevas.
V1.6. CONCLUSIONES

a. Arctotherium probablemente tenia una dieta omnivora formada por gran
diversidad de componentes, pero con un predominio mas 0 menos marcado de items de
origen animal. La caceria activa, la disputa de presas cobradas por otros carnivorosy el

carrofieo formaban parte esencial de su estrategia de obtencion de alimentos.

b. Frecuentemente pueden observarse patologias sobre restos fosiles de
Arctotherium, llamativamente més frecuentes en la especie A. latidens que en las otras
del mismo género. Sin dudas las patologias més comunes en Arctotherium son las
derivadas del tremendo desgaste de la superficie oclusal de las coronas de los molares
superiores e inferiores, que en varios casos deja expuesta la cavidad pulpar. Le siguen
en frecuencia las derivadas de la masticacion de objetos duros (probablemente huesos)
gue producen la rotura parcial de la corona de algunals piezas dentarias. Son también
frecuentes las caries producidas probablemente por la ingestion de alimentos ricos en
carbohidratos como la miel (Ferigolo y Berman, 1993) o las frutas. Por Ultimo, algunos

huesos largos de gran tamarfio presentan patologias alln no determinadas.

c. El ancho de los caninos ha demostrado ser un buen indicador del sexo en A.

latidens. Los machos poseen anchos de canino entre 26,6 y 29,5 mm y las hembras entre
22,5 a26 mm.

d. La masa estimada para Arctotherium se encuentra dentro del rango de valores

conocidos para los Ursidae de gran tamaiio (e.g. Ursus maritimusy U. spelaeus). Las
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ecuaciones que trabagjan a partir de medidas craneanas y dentarias probablemente
subestiman la masa de Arctotherium, mientras que estimaciones mas cercanas a lo que
se cree fue la masa de estos 0sos se obtuvieron a partir de medidas del estilopodio.
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VII. CONCLUSIONES GENERALESY PERSPECTIVAS PARA FUTURAS
INVESTIGACIONES
VII.1. CONCLUSIONES GENERALES

a. Se reconoce un solo género y cinco especies de Tremarctinae fosiles en
Américadd Sur; cuatro de €ellas se registran en la Argentina.

b. Se sinonimizan los nombres de los géneros “Arctoidoitherium” Bravard (M.S.
in Lydekker, 1885), “Proarctotherium” Ameghino, 1904c, “Pararctotherium’
Ameghino, 1904a y “Pseudar ctotherium” Kraglievich, 1928 con Arctotherium Bravard
(M.S. in Gervais y Ameghino, 1880).

c. Se reconocen las siguientes especies dentro del género Arctotherium:

A. vetustum Ameghino, 1885 se registra en la Argentina durante €
Bonaerense (Pleistoceno Medio) y al menos existiria un registro para Brasil. Se
sinonimizan con A. vetustum los nombres “Paractotherium pamparum’
Ameghino, 1904c; “Arctotherium (Pseudarctotherium) debilis’ Kraglievich,
1928; “ Pseudar ctotherium lundi” Kraglievich y Ameghino, 1940.

A. brasiliense (Lund, 1840) se registra en Brasil durante el Lujanense? (vide
supra), Bolivia en e Pleistoceno y en Venezuela en e Pleistoceno Superior y
Holoceno Inferior. Se sinonimiza con A. brasiliense e nombre “A. winguea”
Ameghino, 1902.

A. latidens Bravard, 1957 se registra durante el Ensenadense (Pleistoceno
Inferior aMedio) en la Argentinay en Bolivia. Se sinonimizan con A. latidens los
nombres “A. angustidens’ Bravard (in Gervaisy Ameghino 1880) y “A. candiotti”
Ameghino, 1916b.

A. bonariense (Gervais, 1852) se registra durante el Bonaerense y Lujanense
(Pleistoceno Medio a Holoceno Inferior) en la Argentina. Se sinonimizan con A.
bonariense los nombres “Pararctotherium enectum” Ameghino, 1904c (en parte)
y “Pararctotherium pamparum crassidens’ Kraglievich, 1934.

A. tarijense Ameghino, 1902 se registra en la Argentina durante €
Bonaerense y Lujanense, en Chile y Uruguay en € Pleistoceno superior. También
se registra en Bolivia Se sinonimizan con A. bonariense los nombres
“Pararctotherium pamparum” Ameghino, 1904c y “Pararctotherium enectum”
Ameghino, 1904a.
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d. Los Tremarctinae son considerados un grupo monofilético definido por nueve
caracteres de los cuales tres ya habian sido utilizados por otros autores y |os otros seis se
obtuvieron en el presente andlisis. Se demostré que cuatro caracteres considerados
sinapomorficos por otros autores no constituian singpomorfias de la subfamilia. Tres
caracteres considerados sinapomorfias por autores anteriores no fueron incluidos en el
andlisis por diferentes razones (ver inciso 11.6). Es importante remarcar que de los nueve

caracteres de la subfamilia cinco corresponden a los relevados sobre el M.

e. Plionarctos es un género no diagnosticado, definido por tres caracteres
homoplésicos. Es € Unico taxon que cambia de posicion en los dos cladogramas
obtenidos debido probablemente a que alln resta mucho por conocer sobre su

morfologia ya que los restos atribuidos son escasos y fragmentarios.

f- Tremarctos es un género monofilético que presenta dos singpomorfiasy dos
homoplasias, mientras que las dos especies estan definidas solo por caracteres

homopl asicos.

g. Se confirma que €l clado de los “ 0sos de rostro corto” (formado por Arctodus +
Arctotherium) es un grupo natural, como postulara Kurtén (1967), que presenta tres
sinapomorfias y una homoplasia. Estos resultados contradicen los obtenidos por Trajano
y Ferrarezzi (1994).

h. Se corrobora la monofilia de Arctodus, ya que contra la opinidon de Trajano y
Ferrarezzi (1994), las especies del género comparten una singpomorfia y una

homoplasia.

En cuanto a las especies del género, A. pristinus se encuentra diagnosticada por
una homoplasiay A. simus por siete caracteres homoplésicos todos ellos compartidos

con Arctotherium.

i. Las cinco especies reconocidas del género Arctotherium forman un grupo
monofilético diagnosticado por ocho singpomorfias y tres homoplasias. Este clado es €l
gue presenta mayor valor de “Bremer support” absoluto. Estos resultados invalidan la
posicion de Merriam y Stock (1925) y Paula Couto (1943) quienes incluian a todas las

especies del clado de los “osos de rostro corto” en € género Arctotherium. También la
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de Kurtén (1966, 1967), Perea y Ubilla (1985; 1998) y Berman (1994), entre otros,
guienes incluyeron las especies registradas en América del Sur en € género Arctodus.
L os resultados obtenidos concuerdan con Kraglievich (1926), Kraglievich y Ameghino
(1940), Trgano y Ferarezzi (1994), Cartelle (1998) y Soibelzon (2000) quienes

propusieron la pertenecia de las especies australes a un género distinto de Arctodus.

A. vetustum es el taxén basal del clado formado por las especies de Arctotherium y
se encuentra definido por dos caracteres homoplésicos; esto invalida la sinonimizacion
de parte del hipodigma del taxdn con A. tarijense efectuada por Berman (1994).

Laespecie A. brasiliense se encuentra definida por dos caracteres homoplasicos.
Se confirma la propuesta de Kurtén (1967) en el sentido de que A. brasiliense no es un
taxdén estrechamente relacionado con el clado (A. tarijense A. bonariense), como fuera
propuesto por varios autores (vide supra), sino que es una forma primitiva dentro del

clado formado por las especies de Arctotherium.

El clado (A. latidens (A. tarijense A. bonariense)) se encuentra sustentado por seis
singpomorfias y una homoplasia. Dado que las tres especies del clado son las de registro
mas abundante en la region pampeana, cabe la posibilidad de que la diversificacién del

clado se haya producido en esta region.

En e presente andlisis A. latidens se encuentra definida solo por caracteres

homoplasicos.

El clado formado por A. tarijense y A. bonariense es e que presenta mayor valor
de “Bremer support” relativo, se encuentra sustentado por una singpomorfia y un
caracter homoplasico.

Laespecie A. tarijense se encuentra definida por una homoplasia, mientras que A.

bonariense presenta una autapomorfia.

J. Los caracteres relevados sobre | as series dentarias han sido sumamente
informativos en € caso particular de |os taxones australes, es interesante sefidlar que las

principales innovaciones sobre los molares inferiores se encuentran en € clado formado
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por las especies de Arctotherium, mientras que las observadas sobre los molares

superiores se presentan en el clado (A. latidens (A. tarijense A. bonariense).

k. Los Tremarctinae se distribuyen sdlo en América, desde Alaska hasta € sur de
Chile (Fig.V.3), posiblemente & grupo se origind en € centro-este de América del Norte'y

arribd a Amé&ricada Sur en d marco dal Gran Intercambio Biético Americano.

I. El biocron de la subfamilia abarca desde € Mioceno Superior (7 Ma) hasta la
actualidad (Fig. V.2). El primer registro de Ursinae en América del Norte (Blanquense )
es posterior a primer registro de Tremarctinae (Tabla V.a); esto es concordante con la
hipétesis de Kurtén (1966) respecto a origen de ambas subfamilas a partir de los
Agriotheriinae, que comienzan aregistrarse en Américaen e Hemingfordiense (Mioceno
Inferior) (ver capitulo 1V). Esto se contrapone a la hipdtesis generalizada en € sentido de

que los Tremarctinae se habrian originado a partir de los Ursinae.

m. En América del Norte € primer registro de un taxdn de Tremarctinae,
Plionarctos, corresponde a Hemphiliense (Mioceno Superior) y e dltimo, T.
floridanus, a Rancholabrense (Pleistoceno Superior) (Fig. V.2).

n. Los tremarctinos arribaron a América del Sur, luego del establecimiento
definitivo del 1stmo de Panam@, en el marco del evento denominado “Gran Intercambio

Bidtico Americano”.

0. A. brasiliense no solo se registra en Brasil sino también en Bolivia y

Venezuela. Ademas de A. brasiliense, en Brasil se registratambién A. vetustum.
p. El registro fosil en la Republica Argentina

No se ha encontrado evidencia de tremarctinos en la Republica Argentina con
anterioridad d Ensenadense; tampoco se conocen registros mas antiguos a sur del Istmo
de Panama. En consecuencia, € registro més temprano de un tremarctino fosil en la
Republica Argentinay América del Sur, corresponde con seguridad a Ensenadense y €

mas tardio a Lujanense.

A. vetustum se registra con seguridad en el Bonaerense, aungue algunos materiales

sin procedencia clara podrian extenderse al Lujanense. En cuanto a la supuesta
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procedencia miocena del material tipo (Ameghino, 1885), ha sido aclarado que se trata
de un error ya que & materia se encontr6 rodado y |0 més probable es que provenga de
sedimentos pleistocenos presentes en el &rea (ver capitulo 1V). Por otra parte Rusconi
(1938) sostiene que una tibia derecha (halada en las toscas del Rio de La Plata)
pertenece a la especie “Arctotherium (Pseudarctotherium) debilis’ (=A. vetustum);
fundamenta esta asignacion en el pequefio tamarfio de la tibia en relacion a los tamarios
mayores de otros restos registrados en la zona. En realidad no existe fundamento para
asignar este resto (n° 771 Col. Rusconi) ala especie “A. debilis’, ya que tanto € tipo de
la especie como los materiales referidos no se encuentran asociados a restos de

postcréneo. Probablemente este resto pertenece a un individuo joven de A. latidens.

A. latidens es |a Unica especie presente en el Ensenadense del extremo austral de
Américadel Sur. El biocrén de A. latidens se extiende desde menos de 1,76 Ma. (cron
C1r2r) amenos de 0,78 (base del cron C1n).

A. bonariense se registra en el Bonaerense y Lujanense. Berman (1994) sostiene
gque € resto MACN 2668 (asignado a A. bonariense) proviene de sedimentos
ensenadenses; a respecto cabe aclarar que no hay ninguna evidencia que sostenga esta
afirmacién, ya que € mismo Ameghino (1904c) expresa que € resto “proviene de la

parte basal del horizonte Bonaerense”.
A. tarijense seregistraen €l Bonaerense y Lujanense.

Laevidenciafas| disponible confirmaria la hipdtesis del reemplazo de Arctotherium
latidens por A. traijense, A. bonaerense y A. vetustum durante la transicion de
Ensenadense a Bonaerense; esto fue previamnete sugerido por Kraglievich (1934) y
Kraglievich y Ameghino (1940). Estos resultados contradicen a Berman (1994), quien
afirma que todos | os taxones se registran desde € Ensenadense hasta € Lujanense 'y que €
reemplazo planteado por Kraglievich (1934) y Kraglievich y Ameghino (1940) no habria

existido.

g. Laextincion de los Tremarctinae (excepto T. ornatus) en América del Norte 'y del

Sur en torno a limite Pleistoceno-Holoceno parece haber sido sincronica, pero son
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necesarias mayor cantidad de dataciones (sobre todo para América del Sur) para arribar a

una conclusion definitiva.

r. El 0so de anteojos (Tremarctos ornatus), la Unica especie actua de la subfamilia,
no se ha sido registrado como fésil. No hay evidencia confiable, hasta e momento, de su

presencia actua en la Republica Argentina.

S. Arctotherium probablemente poseia una dieta omnivora formada por gran
diversdad de componentes, pero con un predominio mas 0 menos marcado de elementos
de origen animal. La caceria activa, la disputa de presas cobradas por otros carnivorosy €
carrofieo probablemente formaban parte esencia de su edtrategia de obtencion de

alimentos.

t. Frecuentemente puede observarse la presencia de patologias sobre restos fosiles
de Arctotherium, gque llamativamente, son més frecuentes en la especie A. latidens que
en las otras del mismo género. Sin dudas las patologias més comunes en Arctotherium
son las derivadas del tremendo desgaste de la superficie oclusal de las coronas de los
molares superiores e inferiores, que en varios casos deja expuesta la cavidad pulpar. Le
siguen en frecuencia las derivadas de la masticacién de objetos duros (probablemente
huesos largos) que producen la rotura parcial de la corona de alguna/s piezas dentarias.
Son también frecuentes las caries producidas probablemente por la ingestién de
alimentos ricos en carbohidratos como la miel (Ferigolo y Berman, 1993) o las frutas.
Por dltimo, algunos huesos largos de gran tamafio presentan patologias aln no

determinadas.

u. El ancho de los caninos ha demostrado ser un buen indicador del sexo en A.
latidens. Los machos poseen anchos de canino entre 26,6 y 29,5 mm y las hembras entre
22,5 a26 mm.

v. La masa estimada para Arctotherium se encuentra dentro del rango de vaores
conocidos para los Ursidae de gran tamafio (eg. Ursus maritimusy U. spelaeus). Las
ecuaciones que trabgan a partir de medidas craneanas y dentarias probablemente
subestiman la masa de Arctotherium, mientras que estimaciones més cercanas a lo que se

cree fue la masa de estos 0sos se obtuvieron a partir de medidas del estilopodio.
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V11.2. Per spectivas para futuras investigaciones
Sistemética: es necesario redlizar un reestudio de todos los restos fosiles
hallados en Brasil con € fin de conocer e nimero de especies presentes y
gjustar su procedencia procedencia estratigrafica.
Bioestratigrafiac nuevas y numerosas colecciones, sobre todo de sedimentos
bonaerenses y lujanenses, son necesarias para poner a prueba la utilidad de los
rsidos como herramienta bioestratigrafica.
Denticion decidua: es necesario un reestudio completo de la morfologia de los
dientes deciduos de Ursus para comprender los patrones evolutivos de la
denticion de lafamilia
Dieta: para establecer con certeza la dieta de cada especie, pueden redlizarse
estudios de las microfacetas de desgaste de los molares bajo microscopio
electronico de barrido (MEB), andisis de los isotopos de C** y N*° del
colageno de los huesos largos y estudios biomecanicos del aparato
masticatorio.
Paleopatologiac con € fin de describir minuciosamente las patologias
presentes en los restos de Arctotherium, se realizaran proximamente estudios
conjuntos con el grupo de trabajo liderado por € Dr. Ferigolo.
Estimacion de masa: la estimacion de la masa de Arctotherium requiere
relevar nuevas medidas sobre € estilopodio, sobre todo aquéllas relacionadas
con el area en corte transversa de la diéfisis. Estos trabajos han comenzado y
se espera contar en un futuro proximo con mayores elementos de andisis y

discusion.
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