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Anatomia y Sistematica de los
Toxodoéntidos de Santa Cruz

Capitulo V. Cuantificacion del morfoespacio tedrico

En este capitulo se presentan los resultados obtenidos de los andlisis de cuantificacion del
morfoespacio tedrico de los Nesodontinae de la Formacion Santa Cruz.

El primer subcapitulo (V. 1) corresponde a un analisis exploratorio realizado a partir de
medidas lineales del craneo y la mandibula de 110 ejemplares de nesodontinos

El segundo subcapitulo corresponde al andlisis realizados a partir de landmarks 3D para
el craneo de Nesodontinae (V. 2. 1) y para las especies integrantes de la subfamilia, Nesodon
imbricatus (V. 2.2) y Adinotherium ovinum (V. 2.3). Cada uno de estos apartados cuenta con
dos secciones; la primera, con los resultados obtenidos para los analisis sin aplicar
retrodeformacion, y la segunda, correspondiente a los resultados del andlisis de los datos
retrodeformados. Para los Nesodontinae, ademas, se incluye el andlisis del morfoespacio para
la mandibula, que no se desarrolla en cada especie debido a que la muestra es demasiado
pequefia y solo cuenta con un ejemplar de Adinotherium ovinum.

También, se presenta una regresion con los resultados del ACP contra el logaritmo del
tamafio del centroide para evaluar el rol del tamafio como estructurador de la variaciéon en la
forma (V. 3), un andlisis de parsimonia (V. 4) para todos los ejemplares contemplados en los

andlisis realizados en este capitulo y una discusion de los resultados obtenidos (V. 5).

V. 1 Morfometria tradicional

Este apartado tiene como finalidad dar una idea de como varia la talla en los diferentes
ejemplares de Nesodontinae analizados en esta tesis.

Se realizaron andlisis estadisticos basicos que pretenden resumir las observaciones
realizadas en una medida de tendencia central (media aritmética), y medidas de dispersion
(desvio estandar y varianza). También se detallan los valores minimos y maximos obtenidos
para la muestra y el nimero de ejemplares a partir de los cuales se realizaron los diferentes
calculos.

Para ambas especies estudiadas, los resultados de este analisis exploratorio se presentan
por apartados determinados por las distintas clases de edad, cada uno con una tabla con los
estadisticos obtenidos y, para el caso de la muestra completa y la muestra de ejemplares
adultos, se figuran algunas de las variables a partir de histogramas para brindar un panorama

de su variacion; ademas, se realizaron andlisis de componentes principales para las muestras
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completas y de los ejemplares adultos de cada una las especies, utilizando las variables

registradas en el mayor nimero de ejemplares.

V. 1.1 Nesodon imbricatus

—Muestra completa

La muestra completa de Nesodon imbricatus comprende un total de 50 ejemplares
(Tabla V. 1), de los cuales 37 presentan datos de medidas craneanas y 18 de ellos de
mandibula. De la muestra total, 37 individuos corresponden a ejemplares adultos, 7 a

subadultos y 6 a juveniles.

Variable Media Desvio Varianza Minimo Maximo n
MFL 157,52 30,79 948,30 96,56 186,67 25
OCH 124,72 25,27 638,83 77,57 152,15 12
PSL 177,6 28,48 811,35 105,1 209,1 19

SD 87,86 20,17 406,99 34,37 113,37 33
SE 64.73 11,13 123,99 53,52 80.13 9
MZW 64,06 14,32 204,96 33,21 86,10 25
MZL 188,16 41,37 1711,61 91,25 248,09 26
MZH 88,95 19,15 366,75 46,6 110,06 30
NSL 161,98 37,09 1375,92 73,06 217.4 22
BCL 133,91 26,19 686,16 78,99 168,47 17
PAB 115.0 27,03 730,58 56,22 162,94 26
PAL 2274 51,62 2664,97 112,9 291,6 24
BZB 202,3 43,77 1916,32 127,9 254.,6 15
BCB 72,68 7,04 49,54 62,89 80.67 7
UPL 158,62 28,29 800,20 97,92 200,98 24
POC 69,2 14,24 202,82 56,01 90,69 7
ORH 65,94 11,32 128,06 43,14 85,70 20
ORL 61,78 10,35 107,14 37,58 78,98 15
LIB 82,92 15,06 226,93 69,83 109,23 6
TSL 399,7 80,80 6528,51 2149 476,4 18
LPRL 63,27 7,25 52,60 51,39 76,52 18
LMRL 109,11 37,46 1403,52 22,65 149,47 19
JLB 83,37 13,17 173,43 60,25 110,55 17
IMA 163 20,42 417,04 126,1 191,7 13
JMB 211,4 31,12 968,63 147,2 252,6 12
MC 145,99 33,52 1123,67 78,62 197,23 19
D 54,34 6,24 38,97 41,75 61,23 10

Tabla V. 1. Estadistica descriptiva para la muestra completa de Nesodon imbricatus (n=50).
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De acuerdo al analisis exploratorio, las variables que presentan mayor variacion en la
muestra para el craneo son el largo de la fosa masetérica (MFL), la longitud del hocico
(MZL), el largo del nasal (NSL), el ancho bicigomaético (BZB), el largo del paladar (PAL) y el
largo total del craneo (TSL). En el caso de la mandibula, las medidas que exhiben mayor
variacion son el largo de la serie de molares inferiores (LMRL), la profundidad del angulo

mandibular (JMB) y el ancho méximo del angulo mandibular (JMC).
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Fig. V. 1. Histogramas de algunas de las medidas del craneo (SD, MZL, UPL, BZB y TSL) y

mandibula (JMA) de la muestra total de Nesodon imbricatus.
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En lineas generales la mayoria de las medidas (17 de las 27) presenta una distribucién
unimodal volcada hacia los valores mas altos (debido a la diferencia de ejemplares adultos
respecto del resto de las clases de edad). Aquellas medidas que presentaron una distribucion
bimodal (e.g. SE, BCB, POC, LIB), presentan un tamafio muestral pequefio; y en algunos
casos, no todos los estadios ontogenéticos estaban representados (e.g. SE, BCB). Las medidas
TSL y BZB son las que exhiben la diferenciacion de talla mas clara entre las clases de edad
(juveniles hacia la izquierda y subadultos y adultos hacia la derecha de la distribucion);
siendo, MZL y la profundidad del rostro bajo la orbita (SD) otras medidas ttiles para

diferenciar las clases de edad.

CP % Varianza % Var. acumulada

1 0,8999476 0,8999476

2 0,04242423 0,94237182
3 0,02504772 0,96741954
4 0,01581873 0,98323827
5 0,006539837 0,989778110
6 0,005541232 0,995319341
7 0,00257845 0,99789779
8 0,002102209 1,000000000

Tabla V. 2. Resultados del ACP a partir de algunas de las medidas del craneo de la muestra

completa de Nesodon imbricatus.

En el andlisis de componentes principales fueron necesarios 8 componentes (Tabla V.
2) para explicar la variacion registrada en la submuestra (compuesta por aquellas variables
que contaban con mas de 25 observaciones, i.e. MZH, MZL, MZW, PAB, MFL, SD, UPL).
El primer componente explica casi el 90% de la variacion total, mientras que los restantes
registran valores muy bajos. En la figura V. 2, se muestra un diagrama bivariado que muestra
la proporcion de variacion que cada una de las variables analizadas aporta a los dos primeros
componentes principales; mientras mas largo sea el vector, mayor sera el grado de variacion
aportado por esa variable. Para el caso de este andlisis, las variables que presentan la mayor
variacion son la longitud del hocico (MZL), el ancho del paladar (PAB) y el largo de la serie
dentaria postcanina (UPL), mientras que lo contrario sucede para la longitud de la fosa

masetérica (MFL), la profundidad del rostro bajo la 6rbita (SD) y el ancho del hocico (MZW).
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Fig. V. 2. Diagrama bivariado mostrando el aporte a la varianza total que realizan las variables

analizadas para la muestra completa de Nesodon imbricatus.

—Adultos

La muestra de ejemplares adultos comprende 37 ejemplares; para 20 de ellos se
registraron medidas craneanas, mientras que las mediciones de mandibula se realizaron en 17
(Tabla V. 3).

En el andlisis exploratorio y al igual que en el caso anterior, las variables craneanas BZB,
MZL, NSL y PAL exhiben un alto rango de variacion; sin embargo, no fue este el caso de
MFL y TSL que muestran varianzas mucho mas pequefias que en la muestra anterior. Para el
caso de la mandibula, las variables que registran el mayor grado de variacion son JMB y JMC
(igual que en la muestra total), mientras que LMRL presenta una varianza moderada.

A partir de los histogramas, puede verse que muchas variables presentan una distribucion
bimodal. En la mayor parte de los casos, las diferencias entre los rangos de tamafio de las
modas son pequenos (e.g. SD, MFL, TSL, PAL y JLB, Figs. V. 3, V. 4). También se
registraron variables que presentan una distribucion unimodal continua de sus datos (e.g.
MZL, LMRL y JLB; Figs. V. 3, V. 4), aunque cabe destacar que unas pocas tienen una
distribucion unimodal discontinua con diferencias de talla marcadas (e.g. BZB y JMC; Figs.

V.3,V.4).
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Variable Media Desvio Varianza Minimo Maiximo n
MFL 177,4 6,57 43,24 164 186,7 15
OCH 137 10,84 117,47 117 152,2 8
PSL 189,8 12,38 153,28 167,3 209,1 14

SD 97,95 11,21 125,67 78,84 113,37 22
SE 67,13 12,12 146,90 53,52 80,13 6
MZW 72,93 8,13 66,09 56,55 86,10 15
MZL 211,7 21,01 441,24 172,5 248,1 16
MZH 98,95 9,22 85,06 81,45 110,06 20
NSL 180,6 21,90 479,60 128,82 2174 12
BCL 147,7 9,39 88,14 135,5 168,5 12
PAB 126,61 16,45 270,62 93,51 162,94 18
PAL 260,4 19,84 393,76 235,1 291,6 15
BZB 2233 26,64 709,65 154,4 254.,6 10
BCB 77,10 4,21 17,76 72,45 80,67 3
UPL 174,5 15,66 245,32 149,5 201 16
POC 68,91 13,29 176,70 58.29 87,10 4
ORH 70,41 8,31 69,04 57,70 85,70 12

ORL 67,02 7,06 49,84 59,16 78,98
LIB 88,21 18,23 332,37 76,66 109,23 3
TSL 446,4 17,76 315,40 421,9 476.,4 12
LPRL 58,39 7,75 60,01 51,39 76,52 16
LMRL 1242 11,65 135,75 106,4 149,5 17
JLB 83,45 14,09 198,57 60,25 110,55 15
IMA 165,8 18,49 341,78 126,1 191,7 13
JMB 217,2 24,83 616,76 157,5 252.,6 12
MC 155,26 26,54 704,44 96,13 197,23 17
D 54,34 6,24 38,97 41,75 61,23 11

Tabla V. 3. Estadistica descriptiva para la muestra de adultos de Nesodon imbricatus (n=37).

El analisis de componentes principales sobre algunas de las variables del craneo (aquellas
que presentaban un n igual a 15 o mayor, i.e. MZH, MFL, MZL, PAL, PAB, SD y UPL)
necesitd de cuatro componentes principales para explicar toda la variacién en la muestra
(Tabla V. 4). El primero de ellos explica casi el 80% de la variacion y para el cuarto
componente ya se explica el 99%. Debido a que solo se reunieron cinco observaciones para
estas variables, la interpretacion de los resultados obtenidos debe ser tomada con extrema
cautela.

Las variables que realizan mayor aporte a los primeros dos componentes (y por tanto las

que explican la mayor parte de la variacion en la submuestra) son PAL, MZL y UPL (al igual
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que en la muestra completa para esta especie); les siguen PAB y SD, mientras que las

variables que explican la varianza en menor proporcion son MZW, MFL, MZH (Fig. V. 5).
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Fig. V. 3. Histogramas de algunas de las medidas del craneo (SD, MZL, MFL, BZB, TSL y PAL)

de la muestra de adultos de Nesodon imbricatus.
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Con respecto a los resultados del andlisis de componentes principales para la muestra de
las variables de mandibula, este necesito siete componentes para explicar toda la variacion de
la muestra. El primer componente explica alrededor de un 85% de la varianza total de la

muestra y para el quinto componente ya se explica el 99% (Tabla V. 5).
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Fig. V. 4. Histogramas de algunas de las medidas de la mandibula (LMRL, JLB, JMB y JMC) de

la muestrade adultos de Nesodon imbricatus.

CP % Varianza % Var. acumulada
1 0,7901 0,7901
2 0,0950 0,8851
3 0,06261 0,94774
4 0,04349 0,99123
5 0,00877 ~1,00000
6 3,426¢-14 1,00000

Tabla V. 4. Resultados del ACP a partir de algunas de las medidas del craneo de la muestra de

adultos de Nesodon imbricatus.
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Las variables que realizan un mayor aporte a la variaciéon en las primeras dos
componentes son JMB, JMC y JMA, mientras que JLB, LMRL, LPRL y JD son las variables

que aportan en menor proporcion (Fig. V. 6).
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Fig. V. 5. Diagrama bivariado mostrando el aporte a la varianza total que realizan las variables

analizadas para la submuestra del craneo de adultos de Nesodon imbricatus.

CP % Varianza % Var. acumulada

1 0,8439431 0,8439431

2 0,06230415 0,90624720
3 0,05581737 0,96206457
4 0,02370984 0,98577441

5 0,01002184 0,99579625
6 0,003868752 0,999664999
7 0,0003350008 1,000000000

Tabla V. 5. Resultados del ACP a partir de las medidas de la mandibula de la muestra de adultos

de Nesodon imbricatus.

253



Hernandez Del Pino, S.

-50 0 50 100

0.8
|

04
©

22

pPC2

25 LP

0.0
|

JMB JitA e

e LMRL

12

16

04
T
-50

27

-0.6

06 -0.4 02 00 02 04 06 08
PC1

Fig. V. 6. Diagrama bivariado mostrando el aporte a la varianza total que realizan las variables

analizadas para la muestra de mandibula de adultos de Nesodon imbricatus.

—Subadultos

En este apartado se presentan los estadisticos obtenidos para la muestra de ejemplares
subadultos de Nesodon imbricatus. Dado que la muestra es muy pequenia (n=7), solo se hace
mencion de las variables que muestran la mayor varianza (Tabla V. 6); que son el BZB, el
TSL y la altura occipital (OCH). Cabe destacar, ademas, que tanto el BZB y como el TSL
presentan una varianza mas alta que en los adultos, siendo marcada la diferencia en los

valores de la primera variable en ambas clases de edad.
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Variable Media Desvio Varianza Minimo Maximo n
MFL 157,7 21,82 476,03 130,3 181,3 4
OCH 121,8 27,15 737,28 102,7 141,1 2
PSL 165,4 20,51 420,84 152,6 189,1 3

SD 80,99 8,75 76,65 65,03 91,22 6
SE 62,17 11,15 124,35 54,29 70,06 2
MZW 59,81 5,12 26,22 53,23 64,49 4
MZL 186,6 8,1 65,57 172,4 192.4 5
MZH 81,55 16,28 265,22 67,33 99,32 5
NSL 171 19,50 380,18 145,9 195,4 5
BCL 118,7 16,28 264,91 109 137,5 3
PAB 113,6 8,19 67,05 107,8 119,3 2
PAL 206,9 17,59 309,49 191,1 225,8 3
BZB 205,1 38,56 1487,31 177,9 2324 2
UPL 140,1 12,41 153,94 128,9 153,4 3
ORH 60,27 11,61 134,81 43,78 71,04 4
ORL 56,61 10,92 119,20 48,89 64,33 2
TSL 387,5 33,15 1099,25 363,8 4254 3

Tabla V. 6. Estadistica descriptiva para la muestra de subadultos de Nesodon imbricatus (n=7).

—Juveniles

Al igual que en el caso anterior, dado el escaso nimero de ejemplares de los que se pudo
obtener medidas (n=6), solo se otorgaran los estadisticos resultantes del andlisis exploratorio
(Tabla V. 7). La mayor variacidon se encuentra registrada por el BZB y el TSL (aunque en
menor grado que en clase de edad anterior y en los adultos), seguidos por las variables PAL y

PAB (que registran una variacion mayor que en las dos muestras anteriores).

Variable Media Desvio Varianza Minimo Maximo n
MFL 108,3 6,52 42,60 103,8 118,6 5
SD 56,05 13,79 190,12 40,36 68,43 4
MZW 46,08 9,58 91,7 33,21 55,86 5
MZL 122,8 13,03 169,82 107,3 139,2 4
MZH 58,77 9,09 82,62 49,79 71,43 4
NSL 116,98 22,45 503,85 98,06 144,43 4
PAB 92,94 29,05 843,97 68,01 136,48 5
PAL 163,5 31,60 998,87 129,9 200,3 5
BZB 155,9 5,42 29,41 152,1 159,7 2
BCB 66,93 5,71 32,64 62,89 70,97 2
UPL 120,6 21,28 453,02 97,92 149,33 4
ORH 63,17 13,37 178,76 48,65 74,97 3
ORL 57,59 4,64 21,53 52,62 61,81 3
TSL 277,8 18,91 357,78 256,2 291,3 3

Tabla V. 7. Estadistica descriptiva para la muestra de juveniles de Nesodon imbricatus (n=6).
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V. 1.2 Adinotherium ovinum

—Muestra completa

La muestra completa de Adinotherium ovinum esta compuesta por un total de 60
ejemplares (Tabla V. 8), de los cuales 51 presentan datos de medidas craneanas y 14 de ellos
de mandibula. De la muestra total, 41 individuos corresponden a ejemplares adultos, 12 a

subadultos y 7 a juveniles.

Variable Media Desvio Varianza Minimo Maximo n
MFL 100,37 11,92 142,18 60,5 128.2 42
OCH 86,99 11 120,94 64,14 110.9 21
PSL 114,7 7,92 62,71 97,2 130,2 27

SD 53,34 8,74 76,42 28,11 71,10 47
SE 46,94 12,32 151,85 22,68 72,06 16
MZW 40,23 7,36 54,24 25,03 58,59 43
MZL 112,17 20,75 430,67 70,71 159,73 31
MZH 52,38 11,1 123,19 32,28 76,78 30
NSL 102,34 16,94 287,05 62,17 132,88 26
BCL 84,19 13,23 175 71,25 111,92 24
PAB 76,90 19,18 367,96 42,39 134,42 30
PAL 135,95 26,27 690,37 89,35 192,75 29
BZB 147,9 34,49 1189,66 81 211,2 19
BCB 54,68 10,22 104,53 28,66 78,96 27
UPL 89,63 14,89 221,83 63,52 122,03 33
POC 45,04 11,26 126,80 25,12 75,31 24
ORH 42,43 7,08 50,13 28,31 55,06 24
ORL 40,01 8,85 78,33 25,40 57,72 16
LIB 58,99 17,79 316,60 11,32 98,58 21
TSL 248 18,09 327,36 222.8 283,2 27
LPRL 39,91 8,98 80,62 18 49,11 12
LMRL 55,27 16,04 257,23 19,73 83,50 15
JLB 54,06 5,12 26,24 46,02 62,94
IMA 92,42 15,33 235,06 63,44 115,20 9
JIMB 116,32 19,24 370,19 86,85 140,09 8
IMC 82,69 15,39 236,83 62,59 114,78 12
D 34,82 6,17 38,04 25,87 45,16 7

Tabla V. 8. Estadistica descriptiva para la muestra completa de Adinotherium ovinum (n=60).

De acuerdo a los resultados obternidos en el analisis exploratorio (Tabla V. 8), las
variables que presentan mayor variacion en la muestra para el craneo son el ancho
bicigomatico (BZB), el largo (PAL) y ancho del paladar (PAB), el largo del paladar (PAL) y

la longitud del hocico (MZL). En el caso de la mandibula, las medidas que exhiben mayor
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variacion son el largo de la serie de molares inferiores (LMRL), la profundidad del angulo

mandibular (JMB), el ancho maximo del angulo mandibular (JMC) y la longitud posterior de

la mandibula.

w o ‘O_ -
<+ o © -
™ — © o
o~ —_ < o
- o~ -
o (=]
T T T T T T T 1 f T T T T T 1
80 100 120 140 160 180 200 220 220 230 250 260 270 280 290
<
- L
o~ 4
o ©
o -
| < 4
© -
-
~ -
o~
e o
T T T T T T T 1 I ‘ | !
25 30 35 40 45 50 55 60 100 110 120 130
-
® 7 o
‘9 -
© -
o
<+ - © -
<
~
N —’—\
) )
r T T T T T 1 I T T T T 1
80 100 120 140 160 180 200 40 60 80 100 120 140

Fig. V. 7. Histogramas de algunas de las medidas del craneo (BZB, TSL, MZW, PSL, PAL y

PAB) de la muestra total de Adinotherium ovinum.

Algo mas de la mitad de las variables analizadas presentan una distribucién unimodal

mas o menos continua sin una clara diferenciacion de las distintas clases de edad (e.g. BZB,
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MZW, PAB), algo que la diferencia de la muestra de Nesodon imbricatus y que puede deberse
al mayor numero de ejemplares para cada clase de edad y a la diferencia de talla entre ambas
especies. En la figura V. 7 se presentan algunos histogramas para ejemplificar la distribucion

de los datos en algunas de las variables craneanas que presentan la mayor varianza.

CP % Varianza % Var. acumulada

1 0,8046108 0,8046108

2 0,1216696 0,9262804

3 0,02243994 0,94872029
4 0,02028005 0,96900034
5 0,01313812 0,98213846
6 0,009907258 0,992045717
7 0,00480165 0,99684737
8 0,003152633 1,000000000

Tabla V. 9. Resultados del ACP a partir de la submuestra de medidas del craneo de la muestra

completa de Adinotherium ovinum.
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Fig. V. 8. Diagrama bivariado mostrando el aporte a la varianza total que realizan las variables

analizadas para la submuestra de medidas craneanas de la muestra completa de Adinotherium ovinum.
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El andlisis de componentes principales realizado a partir de la submuestra de variables
craneanas (aquellas que presentaban mas de 29 observaciones; i.e. MFL, MZH, MZL, MZW,
PAB, PAL, SD y UPL) necesitdé de un total de ocho componentes para poder explicar la
variacion (el mismo nimero de variables involucradas en el analisis). El primer componente
principal explica algo mas del 80% de la varianza total de la muestra y para el sexto

componente ya se explica mas del 99% de la variacion.

Las variables que aportan a la mayor variacion en los primeros componentes son MZL,
PAB (al igual que en el caso de la muestra de Nesodon imbricatus) y PAL; le siguen con un
aporte moderado UPL y MZH; y por ultimo las variables que contribuyen en menor medida a

la variacion en la componente son MFL, MZW y SD.

—Adultos

Las observaciones realizadas en ejemplares adultos comprenden un total de 41
ejemplares, en 33 de ellos se registraron medidas craneanas mientras que los datos tomados
para la mandibula se registraron en 10 individuos (Tabla V. 10).

En el analisis exploratorio, las variables craneanas BZB, PAL, TSL y MZL exhiben un
alto rango de variacion, mientras que PAB, LIB y UPL muestran niveles de variacion
moderado. En el caso de las variables mandibulares, el mayor grado de variacion se observa
en JMB, IMA y JMC.

A partir de los histogramas, obtenidos puede verse que muchas variables presentan una
distribucion bimodal y que la discontinuidad en los diferentes rangos de talla es mas marcada
que para el caso de los adultos de Nesodon imbricatus (e.g. BZB, MZL, PAL, TSL; Fig. V.
9). También se registraron variables que presentan una distribucion unimodal continua de sus
datos (e.g. LIB, Figs. V. 9).

En el andlisis de componentes principales fueron necesarios siete componentes para
poder explicar la variacion de la submuestra de medidas craneanas para ejemplares adultos
(las variables incluidas fueron MZL, MZW, PAB, SA, SB, SC, SD, TSL y UPL). En este
caso, el primer componente principal explica algo mas del 50% de la variacion y el afiadido
de dos componentes més alcanza para explicar cerca del 90% de la varianza en la submuestra

(Tabla. V. 11).
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Variable Media Desvio Varianza Minimo Maximo n
MFL 104,48 9,55 91,19 84,37 128,20 26
OCH 86,73 11,51 132,46 78,20 110,90 19
PSL 115,6 7,43 55,16 97,2 130,2 23

SD 55,94 7,13 50,88 40,54 71,10 30
SE 48,46 6,27 126,77 35,71 72,06 14
MZW 42,24 11,26 39,33 30,81 58,59 28
MZL 120 17,20 295,86 95,3 159,7 17
MZH 56,56 10,90 118,94 34,12 76,78 15
NSL 103,08 12,3 151,22 85,56 119,51 15
BCL 84,92 13,91 193,6 71,25 111,92 12
PAB 80,88 14,91 222,31 60,13 108,43 17
PAL 144,1 20,87 435,46 110,4 184.,4 15
BZB 160,8 22,73 516,90 125 198.8 12
BCB 53,93 8,41 70,79 39,68 65,93 14
UPL 87,31 12,38 153,40 75,76 122,03 19
POC 44 41 9,63 92,85 33,01 58,26 11
ORH 44,57 6,07 36,90 31,26 54,62 11
ORL 43,57 7,57 57,27 28,41 53,71 7
LIB 68,35 13,63 185,79 49,18 98,58 11
TSL 2499 19,34 374,18 2228 283,2 21
LPRL 41,27 6,26 39,17 33,01 58,26 9
LMRL 59,44 13,41 179,72 30,92 83,5 11
JLB 53,73 3,91 15,25 46,02 57,08 6
JMA 96,17 17,31 299,77 63,44 115,2 6
JMB 121,84 19,69 387,73 90,32 140,09 5
MC 85,96 17,22 296,63 62,59 114,78 8
D 36,31 5,19 26,97 29,27 45,16 7

Tabla V. 10. Estadistica descriptiva para la muestra de adultos de Adinotherium ovinum (n=41).

Al igual que en los casos anteriores, las variables que aportan la mayor variacion a los
primeros componentes son MZL, TSL y UPL, con el afnadido de OCH que también hace un
gran aporte al primer y segundo componente principal. En menor medida, se encuentran los
aportes realizados por las variables PAB, MSL y PSL, y en tltima instancia los realizados por

MZW vy SD.
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Fig. V. 9. Histogramas de algunas de las medidas del craneo (BZB, TSL, LIB, MZL, PAL y

PAB) de la muestra de ejemplares adultos de Adinotherium ovinum.
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CP % Varianza % Var. acumulada

1 0,5752 0,5752

2 0,2012 0,7764

3 0,1223 0,8987

4 0,06696 0,96562

5 0,02452 0,99015

6 0,00985 ~1,00000

7 ~0 1,000000000

Tabla V. 11. Resultados del ACP a partir de la submuestra de medidas del craneo de ejemplares

adultos de Adinotherium ovinum.
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Fig. V. 10. Diagrama bivariado mostrando el aporte a la varianza total que realizan las variables

analizadas para la submuestra de medidas craneanas de ejemplares adultos de Adinotherium ovinum.
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—Subadultos

En este apartado, se muestran los estadisticos obtenidos para la muestra de ejemplares
subadultos de Adinotherium ovinum. Dado el tamafio muestral (n=12), solo se menciona
cuales son las variables que muestran la mayor varianza (Tabla V. 12). Estas son PAL y PAB,
siendo la primera de ellas la que presenta la mayor varianza. Otras variables (BZB y SE)
presentan un grado de variacion similar a PAB, pero dado que fueron observadas en solo dos
ejemplares deben ser consideradas con cautela hasta que el numero de observaciones pueda

ser ampliado.

Variable Media Desvio Varianza Minimo Maximo n
MFL 99,38 7,29 53,19 89,71 110,24 11
OCH 89,52 4,53 20,54 86,31 92,72 2
PSL 109,7 10 99,85 100 122,4 4

SD 53,67 5,60 31,41 45,35 61,66 11
SE 36,28 19,23 369,92 22,68 49,88 2
MZW 39,84 7,39 54,63 26,75 48,73 10
MZL 112,18 16,15 260,86 88,77 136,53 10
MZH 52,33 8,17 66,72 37,12 61,37 10
NSL 111,3 16,29 265,37 88,5 132,9 8
BCL 79,81 10,03 100,68 72,71 86,90 2
PAB 79,70 23,37 546,04 60,63 134,42 8
PAL 142,5 60,86 3704,22 107 192,8 9
BZB 168,1 24,73 611,78 125,1 211,2 2
BCB 55,13 13,5 182,19 28,66 78,96 8
UPL 95,76 14,19 201,3 73,17 120,97 9
POC 47,44 15,51 240,54 25,12 75,31 7
ORH 41,53 8,36 69,85 28,31 55,06 9
ORL 40,92 8,65 74,8 33,71 57,72 6
LIB 55,06 13,98 195,33 34,57 71,05 5
TSL 236,9 6,38 40,67 231,6 249,5 6
LMRL 59,01 1,34 1,80 58,06 59,96 2
JMC 73,86 9,83 96,74 66,91 80,82 2

Tabla V. 12. Estadistica descriptiva para la muestra de subadultos de Adinotherium ovinum
(n=12).

—Juveniles

Al igual que en el caso anterior (y esta misma clase de edad para Nesodon imbricatus), el
numero de ejemplares registrados es escaso (n=7) solo se presentan aqui los estadisticos
resultantes del andlisis exploratorio (Tabla V. 13). La mayor variacion se registra en el BZB

(igual que en el caso de los ejemplares juveniles de N. imbricatus) y en menor media por el
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PAB y el ancho interorbitario minimo (LIB); en el caso de la varianza presentada por el JMB,
es posible que se deba al limitado nimero de observaciones realizadas y al igual que el BZB y

SE, en la clase de edad anterior, su valor debe ser tomado con precaucion.

Variable Media Desvio Varianza Minimo Maximo n
MFL 82,88 14,97 224,32 60,5 91,95 4
SD 39,83 10,05 101 28,11 55,20 5
MZW 28,36 2,65 7,03 25,03 30,97 4
MZL 81,42 10,76 115,89 73,17 93,60 3
MZH 39,98 8,32 69,28 32,28 54 5
NSL 55,70 11,86 140,77 62,17 85,70 3
PAB 58,92 18,32 335,86 42,39 88,96 5
PAL 96,57 8,23 67,69 89,35 108,4 4
BZB 108.,9 20,14 405,48 81 137,7 5
BCB 55,7 11,05 122,09 44,61 70,41 4
UPL 76 15,80 249,79 63,89 102,56 5
POC 41,04 8,92 79,62 31,15 51,28 5
ORH 38,60 6,03 36,35 33,71 46,96 4
ORL 29,86 5,22 27,25 25,40 35,60 3
LIB 42,33 17,78 316,05 11,32 55,78 5
LPRL 4475 5,46 29,80 40,89 48,61 2
LMRL 28,56 12,49 155,94 19,73 37,39 2
JLB 58,74 5,94 35,28 54,54 62,94 2
IMA 83,33 10,63 113,1 75,81 90,85 2
JMB 100,56 19,39 376,20 86,85 114,28 2
MC 78,47 12,47 155,41 69,66 87,29 2

Tabla V. 13. Estadistica descriptiva para la muestra de juveniles de Adinotherium ovinum (n=7).

V. 2 Morfometria geométrica

V. 2.1 Nesodontinae

Se presentan los resultados del anélisis morfogeométrico para los Nesodontinae en el
contexto del suborden Toxodontia. Este andlisis se realiz6 con un conjunto de landmarks
tomados para un total de 36 ejemplares que incluyen miembros de tres familias de Toxodontia
(Isotemnidae, 1; Leontinidae, 2; y Toxodontidae, 33, de los cuales 5 corresponden a la

subfamilia Toxodontinae y 28 a los Nesodontinae).
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—Datos sin retrodeformar

El andlisis de componentes principales registr6 una varianza total de 0,01672373 para
toda la muestra. El primer componente explica alrededor de un 24% de la variacion presente
en la muestra y el 80% de la variacion esta explicada por los primeros ocho componentes
principales (Tabla V. 14). A partir del noveno componente principal, los valores de variacion
explicados caen por debajo del 3% y se necesitd un total de 35 componentes para poder
explicar la varianza total de la muestra. El morfoespacio comprendido por los primeros dos

componentes (Fig. V. 11) representa casi el 40% de la variacion de la muestra.

Resultados ACP
Cp Valor Eigen % Varianza % Var. acumulada
1 0,00404185 24,168 24,168
2 0,00256047 15,310 39,479
3 0,00224129 13,402 52,881
4 0,00128514 7,685 60,565
5 0,00109305 6,536 67,101
6 0,00090613 5,418 72,519
7 0,00072410 4,330 76,849
8 0,00056201 3,361 80,210
9 0,00043243 2,586 82,795
10 0,00042196 2,523 85,318
11 0,00032630 1,951 87,270
12 0,00029912 1,789 89,058
13 0,00028266 1,690 90,748
35 0,00000376 0,022 100,000

Tabla V. 14. Resultados del ACP realizado para la muestra completa del craneo de Nesodontinae.

A lo largo del eje del CP1 (Fig. V. 12A), los valores positivos representan ejemplares con
craneos mas altos y angostos, con un desarrollo mas estrecho de la fosa temporal y las orbitas
mas cercanas al plano oclusal; en contraparte, los valores negativos de este eje representan
ejemplares con craneos mas bajos y anchos, con las 6rbitas mas alejadas del plano oclusal y
una amplia fosa temporal.

El segundo CP (Fig. V. 12B) explica algo mas del 15% de la variacion de la muestra. A
lo largo de este eje, los valores positivos representan craneos con rostros ligeramente mas
largos, region temporal angosta, fosa temporal y regién occipital estrechas; paladar mas
angosto y no muy profundo; arcada dental ligeramente mas estrecha. Los valores negativos

del CP2 indican craneos altos con rostros mas cortos, region temporal del craneo estrecha y
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amplia fosa temporal, region occipital ancha, paladar profundo, ancho y con arcada dental

amplia.
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Fig. V. 11. Gréfico de barras mostrando el porcentaje de variacion explicado por cada uno de los

componentes principales.

Fig V. 12. Esquemas que muestran la variacion de la posicion de los diferentes landmarks para

los CP1 (A), CP2 (B) y CP3 (C) correspondientes al analisis realizado para toda la muestra de
Nesodontinae, sin retrodeformar. El azul oscuro representa el entramado (wireframe) correspondiente
a los valores negativos de la distribucion (Factor de escala -0,15), mientras que el color cian

corresponde a los valores de la forma consenso.
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El tercer componente principal (Fig. V. 12C) explica algo mas del 13,4% de la variacion
total de la muestra y, el rasgo mas destacable, es la variacion en la longitud y el alto del arco
cigomatico, que es largo y bajo para los valores positivos, y corto y alto hacia los valores

negativos de este componente.
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Fig. V. 13. Andlisis de componentes principales para el craneo de Nesodontinae y otros
notoungulados sin retrodeformar: morfoespacio comprendido por CP1 (eje de abscisas) y CP2 (eje de
ordenadas) (A), morfoespacio comprendido por el CP1 y CP3 (B), morfoespacio comprendido por

CP2 y CP3 (C), Morfoespacio comprendido CP4 y CP5 (D).

En el morfoespacio determinado por los primeros dos componentes (Fig. V. 13A), puede
observarse que el género Adinotherium ocupa, en su mayoria, la regiéon de valores positivos
del CP1 (Fig. V. 13A y 13B), mientras que el género Nesodon se ubica desde el valor cero
hacia los negativos. En términos de la variacion asociada al CP2 (Fig. V. 13A y 13C),

Nesodon se ubica desde el valor cero hacia los negativos, mientras que los ejemplares de
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Adinotherium se distribuyen mas cercanos al valor cero, entre valores de -0,5 y 0,5. Los
taxones que se distribuye en los valores mas positivos del CP2 son 7rigodon gaudri y los dos
ejemplares de Toxodon. En términos del CP3 (Fig. V. 13C), la distribucion Nesodon va desde
valores ligeramente negativos hasta 0,5; Adinotherium registra un rango de variaciéon mas
amplio que Nesodon, tanto en los valores positivos, como en los negativos. Con respecto al
cuarto componente principal (Fig. V. 13D), Adinotherium se registra en los valores cercanos
al cero, con una distribucion bastante acotada, mientras que Nesodon ocupa practicamente
todo el espectro de la distribucion. Para el caso del CP5 (Fig. V. 13D), tanto Adinotherium
como Nesodon se ubican sobre los valores medios, con Nesodon ubicado hacia los valores

mas negativos.

—Datos retrodeformados

El andlisis de componentes principales registré una varianza total de 0,02007540 para
toda la muestra, un valor mayor a la varianza obtenida para el andlisis con los datos sin
retrodeformar. El primer componente explica alrededor de un 23% de la variacion presente en
la muestra y el 80% de la variacién estd explicada por los primeros nueve componentes
principales (Tabla V. 15 y Fig. V. 14). A partir del décimo componente principal, los valores
de variacion explicados caen por debajo del 3% vy, al igual que en el analisis anterior, se
necesitaron 35 componentes para poder explicar la varianza total de la muestra. El
morfoespacio representado por los primeros dos componentes (Fig. V. 15A) representa casi el
40% de la variacion de la muestra.

A lo largo del eje del CP1 (Fig. V. 15A), los valores positivos representan ejemplares con
craneos mas bajos y anchos, con un desarrollo amplio de la fosa temporal y las orbitas mas
alejadas del plano oclusal. En contraparte, los valores negativos de este eje representan
ejemplares con craneos mas altos y angostos, con una fosa temporal més estrecha y las orbitas
mas cercanas al plano oclusal.

El segundo componente (Fig. V. 15B) principal explica algo mas del 15% de la variacion
de la muestra y el rasgo mas importante a destacar es la variacion de altura entre los valores
positivos y negativos de este componente. A lo largo del CP 2, los valores negativos
representan craneos altos, con rostros ligeramente mas cortos, paladar levemente mas angosto
y profundo, con una arcada dental mas estrecha, mientras que los valores positivos indican
craneos bajos con rostros algo mas largos, paladares menos profundos, anchos y con arcada
dental amplia. Un detalle a destacar es que en este componente no parece haber variacion en

el grado de desarrollo de la fosa y la region temporal del craneo.
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Fig. V. 14. Gréfico de barras mostrando el porcentaje de variacion explicado por cada uno de los

componentes principales.

Resultados ACP

CP Valor Eigen % Varianza % Var. acumulada
1. 0,00471916 23,507 23,507
2. 0,00313345 15,608 39,116
3. 0,00232089 11,561 50,676
4. 0,00164301 8,184 58,861
5. 0,00131213 6,536 65,397
6. 0,00110035 5,481 70,878
7. 0,00095651 4,765 75,642
8. 0,00075970 3,784 79,426
9. 0,00063787 3,177 82,604
10. 0,00052819 2,631 85,235
11. 0,00038395 1,913 87,147
12. 0,00035728 1,780 88,927
13. 0,00030960 1,542 90,469
35. 0,00000505 0,025 100,000

Tabla V. 15. Resultados del ACP realizado para la muestra completa del craneo de Nesodontinae.

El tercer componente principal (Fig. V. 15C) explica algo méas del 11% de la variacion de
la muestra. Sus valores positivos corresponden a craneos algo madés largos con rostro
ligeramente mas corto y bajo, con cresta sagital alta y arcos cigomaticos bajos y largos. El
espectro negativo de este componente comprende craneos mds cortos, con rostros altos y
proporcionalmente mas largos, cresta sagital corta y baja, y arcos cigomaticos mas robustos y

cortos.
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Fig V. 15. Esquemas que muestran la variacion de la posicion de los diferentes landmarks para
los CP1 (A), CP2 (B) y CP3 (C) correspondientes al analisis realizado para toda la muestra de
Nesodontinae retrodeformada. El azul oscuro representa el entramado (wireframe) correspondiente a
los valores negativos de la distribucion (Factor de escala -0,15), mientras que el color cian

corresponde a los valores de la forma consenso.

En el morfoespacio determinado por los primeros dos componentes (Fig V. 16A), puede
observarse que, en su mayoria, el género Adinotherium ocupa la zona de valores medios del
CP 1 (Fig V. 16A y 16B), con un ejemplar ubicado en el extremo negativo de la distribucion
(YPM-PU 15382), mientras que el género Nesodon presenta una distribucion que va de
valores ligeramente negativos a los valores mas positivos del componente. En términos de la
variacion asociada al CP2 (Fig V. 16A y 16C), Nesodon se ubica en los valores centrales, con
la mayoria de los ejemplares en los valores negativos, mientras que Adinotherium se
distribuye practicamente a lo largo de todo el eje, aunque la gran mayoria de los ejemplares se
ubican en la zona central de la distribucion. En términos del CP3 (Fig V. 16B y 16C), la
distribucion es bastante uniforme para Adinotherium, que se encuentra distribuido por los
valores medios, mientras que el rango de variacion del género Nesodon va desde el valor cero
a los valores mas positivos. El CP4 (Fig V. 16D) presenta un alto grado de variaciéon para el
género Adinotherium, con la mayoria de sus ejemplares distribuidos en los valores medios del
componente, pero con un ejemplar (YPM-PU 15382) ubicado en el extremo negativo de la

distribucion. Para el caso de Nesodon, casi todos los ejemplares se encuentran ubicados en los
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valores medios del componente. Con respecto al quinto componente (Fig V. 16D), la mayor

parte de los ejemplares de Adinotherium se encuentran ubicados en los valores centrales, a

excepcion del ejemplar YPM-PU 15983, que se encuentra en el extremo negativo de la

distribucion. En el caso de Nesodon, también se ubica mayormente en los valores centrales

del componente a excepcion del ejemplar tipo de Nesodon taweretus (indicado por una flecha

en la Fig. 16D) que se ubica hacia los valores positivos.
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Fig. V. 16. Analisis de componentes principales para el cranco de Nesodontinae y otros

notoungulados retrodeformado: Morfoespacio comprendido por CP1 (eje de abscisas) y CP2 (eje de

ordenadas)(A), morfoespacio comprendido por el CP1 y CP3 (B), morfoespacio comprendido por CP2
y CP3 (C), Morfoespacio comprendido CP4 y CP5 (D).

—Mandibula

El andlisis de componentes principales registr6 una varianza total de 0,00330078 para

toda la muestra. El primer componente principal explica alrededor del 35% de la variacion
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total y con la inclusion de los cuatro CP siguientes se explica alrededor del 90% de la
variacion presente en la muestra (Tabla V. 16). Se necesité un total de siete componentes

principales para poder explicar toda la variacion presente.

Resultados ACP

% Var.

CpP Valor Eigen % Varianza Acumulada
1. 0,00115237 34912 34912
2. 0,00062311 18,878 53,790
3. 0,00046960 14,227 68,017
4. 0,00040433 12,249 80,266
5. 0,00030576 9,263 89,529
6. 0,00019817 6,004 95,533
7. 0,00014744 4,467 100,000

Tabla V. 16. Resultados del ACP realizado para la muestra completa de la mandibula de

Nesodontinae.
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Fig. V. 17. Analisis de componentes principales para la mandibula de Nesodontinae:

morfoespacio comprendido por CP1 (eje de abscisas) y CP2 (eje de ordenadas (A), morfoespacio
comprendido por el CP1 y CP3 (B). Los puntos azules representan ejemplares de Nesodon y los

puntos rojos al ejemplar de Adinotherium.

En el morfoespacio determinado por los primeros dos componentes (Fig. V. 17A), puede
observarse que el género Nesodon, en su mayoria, se distribuye entre los valores negativos y
el valor cero del CP1 (Fig. V. 17A), mientras que el Unico ejemplar de Adinotherium se
encuentra en el extremo positivo de dicho componente. Para el CP 2 (Fig. V. 17A), Nesodon
se distribuye en todo el espectro, desde valores muy positivos hasta muy negativos, mientras

que el ejemplar de Adinotherium se encuentra cercano a la zona media, pero dentro de los
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valores negativos del componente. En el caso de CP3 (Fig. V. 17B), Nesodon se comporta de

manera similar al caso anterior, mientras que Adinotherium se encuentra ubicado en el valor

Cero.

V. 2.2 Nesodon

En este apartado, se presentan los resultados para el analisis del morfoespacio del craneo
del género Nesodon, incluyendo ejemplares de las dos especies que lo integran; ocho de ellos

corresponden a Nesodon imbricatus y uno al holotipo de Nesodon taweretus.

—Datos sin retrodeformar

Para el analisis realizado para Nesodon imbricatus, el analisis de componentes principales
necesito un total de ocho componentes para poder explicar toda la varianza de la muestra, que
fue de 0,01346944. El primer componente explica casi el 50% de la variacion en la muestra;
el aporte de los componentes restantes es bastante alto y para el quinto de ellos ya se ha

explicado mas del 90% de la variacion (Tabla V. 17 y Fig. V. 18).

Resultados ACP

CpP Valor Eigen % Varianza % Var. acumulada
1. 0,00671299 49,839 49,839

2. 0,00212412 15,770 65,609

3. 0,00148428 11,020 76,628

4. 0,00103638 7,694 84,323

5. 0,00086154 6,396 90,719

6. 0,00057654 4,280 94,999

7. 0,00039846 2,958 97,957

8. 0,00027512 2,043 100,000

Tabla V. 17. Resultados del ACP realizado para la muestra del craneo de Nesodon.

Para este género, los valores positivos en el eje del CP 1 (Fig. V. 19A) indican craneos
mas anchos (por la expansion lateral de los arcos cigomaticos y no por el ensanchamiento de
la region temporal) y bajos, con el hocico ancho y mds triangular, arcos cigomaticos mas
expandidos lateralmente, fosas temporales mas amplias, Orbitas mas alejadas del plano
oclusal, frontales ligeramente menos desarrollados y parietales con mayor aporte a la region
temporal, region temporal del craneo amplia, arcada dental ancha y con un paladar no tan

profundo. Los valores negativos indican craneos mas angostos y altos, un hocico largo y
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estrecho (mas que nada en su porcion posterior), arcos cigomaticos mas rectos y fosas
temporales relativamente mdas estrechas, Orbitas mas cercanas al plano oclusal, una
contribucion mayor del hueso frontal al techo craneano, una cresta sagital algo mas corta y
baja, una region temporal del craneo mas estrecha, arcada dental mas estrecha y un paladar
mas profundo.

El CP2 (Fig. V. 19B) explica algo mas del 18% de la variacion total de la muestra para
esta especie. Los valores negativos del eje indican craneos angostos, con hocicos mas largos y
relativamente angostos, y arcos cigomaticos rectos con poca expansion lateral. Los valores
positivos de este componente indican craneos ligeramente mas bajos y bastante mas anchos
(especialmente en la region temporal), con hocicos mas cortos, ligeramente triangulares y
anchos, arcos cigomaticos mas expandidos lateralmente y fosa temporal ligeramente mas

amplia.
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Fig. V. 18. Grafico de barras mostrando el porcentaje de variacion explicado por cada uno de los

componentes principales.

El tercer componente principal (Fig. V. 19C) explica alrededor de un 11% de la variacion
total de la muestra; sus valores negativos corresponden a craneos angostos y bajos, arcos
cigomaticos largos y mas o menos rectilineos, region temporal y fosa temporal estrechas y
cresta sagital ligeramente mas larga, y arcada dentaria ligeramente estrecha y mas profunda.
Sus valores positivos corresponden a craneos altos y anchos, arcos cigomaticos cortos y algo
mas altos, region temporal muy amplia y fosa temporal amplia (mas que nada por la
expansion lateral de los arcos cigomaticos), arcada dentaria ligeramente ancha y paladar poco

profundo.
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Fig. V. 19. Esquemas que muestran la variacion de la posicion de los diferentes landmarks para
los CP1 (A), CP2 (B) y CP3 (C) correspondientes al analisis realizado para toda la muestra de
Nesodon sin retrodeformar. El azul oscuro representa el entramado (wireframe) correspondiente a los
valores negativos de la distribucion (A, Factor de escala -0,15) y positivos (B y C), mientras que el

color cian corresponde a los valores de la forma consenso.

En el morfoespacio determinado por los primeros dos componentes (Fig. V. 20A), puede
notarse que, para el CP1 (Fig. V. 20A y 20B), la mayor parte de los ejemplares de Nesodon se
ubican en los valores medios del componente, el extremo negativo representado por el MLP
12-4 y el positivo por el YPM-PU 15001. El tinico ejemplar de Nesodon taweretus se ubica en
el cuadrante negativo, pero cercano al valor medio de la primera componente. Para el CP2
(Fig. V. 20A y 20C), la mayor parte de los ejemplares se encuentran en la zona media y los
valores negativos de la distribucion, aunque dos de los ejemplares (YPM-PU 15354, YPM-PU
15001) se encuentran ubicados en valores muy positivos del componente; N. taweretus se
ubica exactamente en el valor cero del segundo componente principal. En el caso del tercer
componente (Fig. V. 20B y 20C), la mayor parte de los datos se agrupan en los valores
medios de la distribucion; N. taweretus se ubica cercano al valor cero de este componente,
con una leve tendencia positiva. Para el cuarto y quinto componentes (Fig. V. 20D), los
ejemplares de N. imbricatus se encuentran agrupados en los valores ligeramente positivos a
excepcion de un ejemplar (YPM-PU 15135) que presenta valores negativos para ambos

componentes; en el caso de N. faweretus, presenta valores mas positivos para la cuarta
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componente que cualquiera de los ejemplares de N. imbricatus, pero se diferencia claramente

de todos ellos en su valor del componente cinco, que es marcadamente negativo.

o oo
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Fig. V. 20. Andlisis de componentes principales para el craneo de Nesodon sin retrodeformar:

morfoespacio comprendido por CP1 (eje de abscisas) y CP2 (eje de ordenadas)(A), morfoespacio

comprendido por el CP1 y CP3 (B), morfoespacio comprendido por CP2 y CP3 (C), morfoespacio

comprendido CP4 y CP5 (D). La posicion de Nesodon taweretus esta indicada por una flecha.
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—Datos retrodeformados

Al igual que en el caso anterior, el analisis de componentes principales necesitd un total
de ocho componentes para poder explicar toda la varianza de la muestra, cuyo valor fue de
0,01427173, mayor al de los datos sin retrodeformar. El primer componente explica casi el
50% de la variacion total de la muestra, el aporte de los componentes sucesivos es bastante
alto y para el quinto de ellos ya se ha explicado mas del 90% de la variacion (Tabla V. 18 y
Fig. V. 21).

Para el caso de este conjunto de datos, los valores positivos en el eje del CP1 (Fig. V.
22A) indican craneos mas angostos y altos, con el hocico estrecho, arcos cigomaticos poco
expandidos lateralmente, fosas temporales estrechas, orbitas mas cercanas al plano oclusal,
frontales ligeramente mas desarrollados y parietales con menor aporte a la region temporal
(que es relativamente estrecha), arcada dental estrecha y paladar ligeramente mas profundo.
Los valores negativos indican craneos mas anchos y bajos, con el hocico ancho, arcos
cigomaticos mas expandidos lateralmente, fosas temporales mas amplias, 6rbitas mas alejadas
del plano oclusal, frontales con menor desarrollo y parietales con mayor aporte a la region
temporal, region temporal del craneo amplia, arcada dental ancha y paladar no tan profundo.

El CP2 (Fig. V. 22B) explica algo mas del 15% de la variacion total de la muestra para
esta especie. Los valores positivos del eje indican craneos mas bajos y angostos, con hocicos
levemente mas largos y relativamente angostos, arcos cigomaticos delgados y ligeramente
curvados, y mas expandidos lateralmente. Los valores negativos de este componente indican
craneos mas altos y ligeramente mas anchos, con hocicos mas cortos y relativamente anchos,

arcos cigomaticos anchos, rectos y con poca expansion lateral.

Resultados ACP
CpP Valor Eigen % Varianza % Var. acumulada
1. 0,00710483 49,783 49,783
2. 0,00221804 15,542 65,324
3. 0,00151832 10,639 75,963
4. 0,00119665 8,385 84,347
5. 0,00088248 6,183 90,531
6. 0,00056734 3,975 94,506
7. 0,00045767 3,207 97,713
8. 0,00032639 2,287 100,000

Tabla V. 18. Resultados del ACP realizado para la muestra del craneo de Nesodon.
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Fig. V. 21. Gréfico de barras mostrando el porcentaje de variacion explicado por cada uno de los

componentes principales.

Fig V. 22. Esquemas que muestran la variacion de la posicion de los diferentes landmarks para
los CP1 (A), CP2 (B) y CP3 (C) correspondientes al andlisis realizado para toda la muestra de
Nesodon retrodeformada. El azul oscuro representa el entramado (wireframe) correspondiente a los
valores negativos de la distribucion (Factor de escala 0,15), mientras que el color cian corresponde a

los valores de la forma consenso.
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El tercer componente principal (Fig. V. 22C) explica algo mas del 10% de la variacion
total de la muestra; sus valores positivos corresponden a craneos bajos y angostos, con
hocicos relativamente mas largos y angostos, region y fosa temporales estrechas, y arcos
cigomaticos relativamente largos y bajos. Los valores negativos corresponden a craneos mas
altos y anchos (mayormente por la expansion lateral de los arcos cigomaticos), hocico mas
corto y ligeramente triangular, region temporal del craneo amplia y fosa temporal estrecha.

En el morfoespacio determinado por los primeros dos componentes, puede notarse como
para el CP1 (Fig. V. 23A y 23B) no existe un arreglo particular y los ejemplares de Nesodon
se distribuyen en los valores positivos y negativos del componente, aunque cabe destacar que
la mayor parte de ellos se encuentra ubicada en los valores negativos. Para el caso del CP2
(Fig. V. 23A y 23C), la mayor parte de los ejemplares se ubican en los valores medios del
componente, a excepcion de uno de los ejemplares (YPM-PU 15001) que se encuentra
ubicado en los valores mas negativos. Al igual que para los datos no retrodeformados,
Nesodon taweretus se ubica en los valores medios de las dos componentes, aunque, en el caso
del CP1, su valor es ligeramente negativo. Para el CP3 (Fig. V. 23B y 23C), la mayor parte de
los datos se agrupan en los valores medios, con la mayoria en los valores positivos de la
distribucion, a excepcion de un ejemplar (MPM-PV RBPN-SFV-12-3) que se encuentra en
los valores mas negativos. N. taweretus se ubica en los valores negativos de la distribucion,
pero cerca de los valores centrales del tercer componente. Para el caso del cuarto y quinto
componentes (Fig. V. 23D), la gran mayoria de los datos se distribuye en los valores medios,
a excepcion de dos ejemplares; uno de ellos (YPM-PU 15135) registra valores muy negativos
para el CP4 y positivos para el CP5, mientras que el ejemplar de N. taweretus se sitiia en los

extremos positivos de ambas componentes.
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Fig. V. 23. Analisis de componentes principales para el craneo de Nesodon retrodeformado:

morfoespacio comprendido por CP1 (eje de abscisas) y CP2 (eje de ordenadas) (A), morfoespacio

comprendido por el CP1 y CP3 (B), morfoespacio comprendido por CP2 y CP3 (C) y morfoespacio

comprendido CP4 y CP5 (D). La posicion de Nesodon taweretus esta indicada por una flecha.
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V. 2.3. Adinotherium ovinum

En este apartado, se presentan los resultados del analisis del morfoespacio del craneo de

la especie Adinotherium ovinum, incluyendo un total de 18 ejemplares.

—Datos sin retrodeformar

Para Adinotherium ovinum, el analisis de componentes principales necesitd un total de 14
componentes para poder explicar toda la variacion de la muestra, cuya varianza total fue de
0,00958672, el menor valor de variacion registrado en los analisis realizados hasta ahora. El
primer componente explica algo mas del 27% de la variacién en la muestra, un porcentaje
bastante menor que en la muestra general y mucho menor que en el caso del género Nesodon,
aunque el aporte de los componentes restantes es bastante alto en comparacion a los analisis
anteriores, para el séptimo de ellos ya se ha explicado mas del 80% de la variacion (Tabla V.

19y Fig. V. 24).

Resultados ACP

Cp Valor Eigen % Varianza % Var. acumulada
1. 0,00266314 27,779 27,779
2. 0,00167300 17,451 45,231
3. 0,00124511 12,988 58,219
4. 0,00080075 8,353 66,571
5. 0,00071636 7,472 74,044
6. 0,00051361 5,357 79,401
7. 0,00046396 4,840 84,241
8. 0,00030262 3,157 87,397
9. 0,00024204 2,525 89,922
10. 0,00022198 2,316 92,238
17. 0,00004598 0,480 100,000

Tabla V. 19. Resultados del ACP realizado para la muestra del craneo de Adinotherium.

Para la especie Adinotherium ovinum, los valores positivos en el eje del CP 1 (Fig. V.
25A) indican craneos mas largos, estrechos y ligeramente mas altos, con los arcos
cigomaticos mas rectos y poco extendidos lateralmente, region temporal del craneo mas
robusta (que junto a los arcos cigomaticos poco extendidos conforman fosas temporales mas
estrechas), hocico ligeramente mas largo y angosto, arcadas dentales y 6rbitas mas cercanas al
plano sagital, y paladar menos profundo. Los valores positivos indican craneos bajos, anchos

y levemente mas cortos, con el perfil dorsal mas recto, arcos cigomaticos mas expandidos
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lateralmente, ligeramente curvos, region temporal del craneo mas angosta (y en consecuencia
fosas temporales mas amplias), hocico mds corto y ancho, arcadas dentales y Orbitas mas

cercanas al plano sagital, y paladar menos profundo.

30

207

% Variacion

u [ e e S

5 10

CPs
Fig. V. 24. Grafico de barras mostrando el porcentaje de variacion explicado por cada uno de los

componentes principales.

Fig. V. 25. Esquemas que muestran la variacion de la posicion de los diferentes landmarks para
los CP1 (A), CP2 (B) y CP3 (C) correspondientes al analisis realizado para toda la muestra de
Adinotherium sin retrodeformar. El azul oscuro representa el entramado (wireframe) correspondiente a
los valores negativos de la distribucion (A) y positivos (B y C) (Factor de escala 0,15 y -0,15),

mientras que el color cian corresponde a los valores de la forma consenso.
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El CP2 (Fig. V. 25B) explica algo mas del 17% de la variacion total de la muestra para
esta especie. Los valores negativos del eje indican hocicos cortos y mas anchos, y una region
temporal ancha, con las orbitas més cercanas al plano oclusal, craneos mas bajos y con la
arcada dental mas angosta. Los valores positivos indican hocicos mas largos y altos, con una
region temporal angosta y fosa temporal més amplia, con las orbitas més alejadas del plano
oclusal, craneos mas altos y con la arcada dental mas amplia, y paladar mas profundo.

El tercer componente principal (Fig. V. 25C) explica alrededor de un 13% de la variacion
total de la muestra y sus valores negativos corresponden a craneos ligeramente mas altos y
estrechos, con un hocico relativamente mas largo y cresta sagital corta. Los valores positivos
de este componente corresponden a craneos ligeramente mas anchos y bajos, con region
temporal larga y amplia, con arcos cigomaticos poco expandidos lateralmente (generando una
fosa temporal mas estrecha).

En el morfoespacio determinado por los primeros dos componentes (Fig. V. 26A), puede
verse que los ejemplares analizados se ubican en la zona cercana al valor cero del CP1 (Fig.
V. 26A y 26B), con la mayor parte de los ejemplares ubicados en los valores positivos, a
excepcion de tres ejemplares que se encuentran en el espectro negativo del componente (dos
subadultos MPM-PV RB2-SFV-14-9, MACN-A 926 y un adulto MACN-A 5346). Con
respecto al CP2 (Fig. V. 26B y 26C), los ejemplares se distribuyen de manera uniforme en los
valores positivos y negativos, pero la mayor parte de los ejemplares se encuentran en la zona
de los valores positivos. El ejemplar que se sitlia mas alejado del resto de los datos es MPM-
PV ELC-NAM-12-6 que se encuentra en el extremo negativo de los datos. Para el caso del
tercer componente principal (Fig. V. 26A y 26C), la mayor parte de los datos se distribuyen
entre el valor 0 y los valores negativos de la distribucion, aunque tres de los ejemplares
juveniles (MPM-PV 3541, YPM-PU 15986 y AMNH 9276) se ubican en el extremo positivo.
Para el cuarto (Fig. V. 26D) componente, la mayoria de los datos estan proximos al valor
cero, con uno de los ejemplares (MPM-PV ELC-NAM-12-6) en el extremo negativo de la
distribucion. En el caso del quinto (Fig. V. 26D) componente, la mayor parte de los datos
tienden a ubicarse en la zona central de la distribucion, con un unico ejemplar (MLP 12-21)

que se desvia a valores muy positivos.
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Fig. V. 26. Analisis de componentes principales para el craneo de Adinotherium sin
retrodeformar: morfoespacio comprendido por CP1 (eje de abscisas) y CP2 (eje de ordenadas) (A),
morfoespacio comprendido por el CP1 y CP3 (B), morfoespacio comprendido por CP2 y CP3 (C) y
morfoespacio comprendido CP4 y CP5 (D).

—Datos retrodeformados

Para Adinotherium ovinum, el analisis de componentes principales necesitd un total de 14
componentes para poder explicar toda la variacion de la muestra; el valor de la varianza total
fue de 0,01630650, mucho mas alto que en el andlisis de los datos sin retrodeformar e,
incluso, mucho mas alto que los valores obtenidos para los analisis realizados para el género
Nesodon. El primer componente explica algo mas del 33% de la variacion total en la muestra,
un porcentaje bastante mayor que en el analisis de los datos sin retrodeformar, aunque menor
que el registrado para Nesodon. El aporte de los restantes componentes es alto y para el quinto

de ellos ya se ha explicado més del 80% de la variacion (Tabla V. 20. y Fig. V. 27).
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Fig. V. 27. Gréfico de barras mostrando el porcentaje de variacion explicado por cada uno de los

componentes principales.

Resultados ACP

CP Valor Eigen % Varianza % Var. acumulada
L. 0,00549828 33,718 33,718
2. 0,00306046 18,768 52,487
3. 0,00237282 14,551 67,038
4. 0,00122239 7,496 74,534
5. 0,00097232 5,963 80,497
6. 0,00080048 4,909 85,406
7. 0,00048180 2,955 88,361
8. 0,00044412 2,724 91,084
17. 0,00004373 0,268 100,000

Tabla V. 20. Resultados del ACP realizado para la muestra del craneo de Adinotherium.

Los valores negativos en el eje del CP 1 (Fig. V. 28A) indican craneos mas largos, bajos
y angostos, con los arcos cigomaticos mas rectos y con poca extension lateral, region
temporal del craneo ligeramente mas amplia (y, por tanto, fosas temporales mas angostas),
hocico ligeramente mas largo y angosto, arcadas dentales ligeramente mas angostas, orbitas
mas cercanas al plano sagital y paladar menos profundo; los valores positivos indican craneos
cortos, altos y anchos, con los arcos cigomaticos mas expandidos lateralmente y ligeramente
curvos, region temporal del crdneo mas angosta (y, en consecuencia, fosas temporales mas
amplias), cresta sagital mas corta, hocico mas corto y ancho, arcadas dentales ligeramente

mas amplias, Orbitas mas cercanas al plano sagital y paladar ligeramente més profundo.
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Fig. V. 28. Esquemas que muestran la variacion de la posicion de los diferentes landmarks para
los CP1 (A), CP2 (B) y CP3 (C) correspondientes al analisis realizado para toda la muestra de
Adinotherium retrodeformada. El azul oscuro representa el entramado (wireframe) correspondiente a
los valores negativos (A y C) y positivos (B) de la distribucion (Factor de escala -0,15), mientras que

el color cian corresponde a los valores de la forma consenso.

El CP2 (Fig. V. 28B) explica algo mas del 18% de la variacion total de la muestra para
esta especie. Los valores positivos del eje indican craneos mas bajos y ligeramente mas
anchos, hocicos mas largos y angostos, arcos cigomaticos lateralmente expandidos, region
temporal estrecha y fosa temporal amplia, con las 6rbitas mas cercanas al plano oclusal. Los
valores negativos indican craneos altos y mas angostos, hocicos més cortos y anchos, arcos
cigomaticos menos expandidos lateralmente, region temporal del crdneo ancha y orbitas mas
cercanas al plano oclusal.

El tercer componente (Fig. V. 28C) principal explica algo mas del 14% de la variacion;
los valores positivos indican craneos bajos y angostos, con arcos cigomaticos expandidos
lateralmente y arcada dental amplia y paladar profundo. Los valores negativos indican craneos
mas altos y anchos, con los arcos cigomaticos poco expandidos lateralmente, con una arcada

dental mas angosta y un paladar poco profundo.
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Fig. V. 29. Analisis de componentes principales para el craneo de Adinotherium retrodeformado:

Morfoespacio comprendido por CP1 (eje de abscisas) y CP2 (eje de ordenadas) (A), morfoespacio

comprendido por el CP1 y CP3 (B), morfoespacio comprendido por CP2 y CP3 (C) y morfoespacio

comprendido CP4 y CP5 (D).

En el morfoespacio determinado por los primeros dos componentes (Fig. V. 29A), puede

verse que los ejemplares analizados se ubican en la zona central de la distribucion del primer
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componente principal (Fig. V. 29A y 29B), a excepcion de dos ejemplares, uno de ellos
(YPM-PU 15983) presente en los valores mas negativos de la distribucion y el otro (YPM-PU
15382) hacia los valores mas positivos. Con respecto al segundo componente (Fig. V. 29B y
29C), los datos se distribuyen cercanos al valor cero con la mayoria de los datos ubicados en
los valores negativos. Al igual que en el caso anterior, los ejemplares que se encuentran mas
alejados del resto de los datos son el YPM-PU 15382, ubicado en valores positivos (0,1), y el
YPM-PU 15983, ubicado en el extremo mas positivo de la muestra. Con respecto al tercer
componente principal (Fig. V. 19A y C), la mayor parte de los ejemplares se distribuye entre
los valores medios y negativos, a excepcion de cuatro ejemplares que se distribuyen hacia los
valores positivos, siendo MACN-A 5346 el que se encuentra en el extremo positivo del
componente. Para el CP4 (Fig. V. 19D), la mayoria de los datos se encuentran distribuidos en
torno a los valores centrales, a excepcion de dos ejemplares, uno de ellos (MPM-PV ELC-
NAM-12-6) volcado hacia los valores mas negativos de la muestra y el segundo (el juvenil
AMNH 9276) hacia los valores mas positivos. En el quinto componente principal (Fig. V.
29D), AMNH 9276 proporciona el tnico dato que se encuentra alejado del resto de los

ejemplares, presentando los valores positivos mas altos para este componente.

V. 3. Rol del tamaiio corporal como estructurador de la variacion

En este apartado se presentan los resultados las regresiones de los valores de los CPs
contra el tamafio corporal (estimado a partir del logaritmo en base diez del tamafio del
centroide) para las muestras deformadas y retrodeformadas utilizadas en esta tesis. El test de
permutacion dio no significativo para cuatro (para un valor de p de 0,05) y para seis (para un
valor de p de 0,01) de las nueve muestras analizadas, solo la muestra de craneo completa sin
retrodeformar y el craneo de Nesodontinae con y sin retrodeformacién dieron significativos

para la correlacion del tamaiio corporal con la variacion de la forma.

—Muestra completa

Como puede observarse en la Tabla V. 21 tanto para los valores sin retrodeformar (0,11)
como para los retrodeformados (0,06) la varianza explicada por el tamafio corporal es baja, y
en el caso de las muestra retrodeformada el valor disminuye a practicamente la mitad de la de
los datos sin retrodeformar; aunque en el caso de los datos sin retrodeformar el test de

permutacion dio no significativo.
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Sin retrodeformar Retrodefromado
Muestra R* SCT SCP SCR p R> SCT SCP SCR p
Cr. Completa |0,114 0,513 0,058 0,454 <0001 |0,062 0,818 0,050 0,768 0,057
Cr. Nesodontinae | 0,172 0,320 0,055 0,265 0,0003|0,150 0,506 0,076 0,430 0,0004
Md. Nesodontinae | 0,298 0,023 0,006 0,016 0,0192 - - - - -
Cr. Nesodon 0,219 0,086 0,019 0,067 0,2338| 0,55 0,253 0,138 0,114 0,0322
Cr. Adinotherium 0,107 0,156 0,017 0,140 0,0592]0,073 0,213 0,015 0,197 0,2505

Tabla V. 21. Resultados de los anélisis de regresion de los valores de los CPs contra el tamaio del
centroide para las tres muestras utilizadas. Ref: Cr = Craneo, Md= Mandibula, SC T= Suma de

cuadrados Total, SC P= Suma de cuadrados predicha, SC R= Suma de cuadrados Residual.

En el caso de la regresion realizada para la muestra completa de craneo sin retrodeformar
(Fig. V. 30), los valores de Adinotherium se agrupan en el extremo de los valores negativos de
la regresion y los tamafios corporales mas, y se discriminan bastante bien del resto de la
muestra, solapandose un poco con un ejemplar juvenil de Nesodon (YPM-PU 15354, indicado
por una flecha en las Figs. V. 30 y V. 31) y con el Gnico representante del género
Proadinotherium. Los ejemplares de Nesodon aparecen algo més dispersos a la lo largo de la
regresion, presentando valores negativos (YPM-PU 15354) o medios (MPM-PV RBPN-SFV-
12-3), mientras que en el resto de los casos estdn posicionados sobre los valores positivos de

la muestra. El valor positivo extremo de la regresion esta representado por el género

Trigodon.
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Fig. V. 30. Regresion de los CPs del craneo sin retrodeformar contra el logaritmo del tamafio del

centroide. La flecha indica el ejemplar juvenil YPM-PU 15354.
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En el caso de la regresion sobre la muestra completa de craneo con los datos
retrodeformados (Fig. V. 31), la primera gran diferencia con el andlisis anterior viene dada
por la posicion que adoptan dos de los ejemplares estudiados: el YPM-PU 15001 (identificado
con un circulo), asignado a Nesodon imbricatus, y el MACN A 52-573, asignado a Leotinia
gaudry. Ambos se sitian en el extremo negativo de los valores de la regresion para los
componentes de la forma, bien alejados del resto de los datos que presentan una distribucion
similar. Otra de las diferencias con el analisis anterior esta dada por la posicion de Trigodon y
el ejemplar adulto de Toxodon. En el caso del primero, presenta los mismos valores para la
regresion de la forma que algunos ejemplares de Nesodon. El ejemplar adulto de Toxodon se
encuentra ubicado hacia los valores medios de la muestra, diferenciado del ejemplar juvenil
de su mismo género y de las formas adultas de Nesodon, a las que se encontraba cercano en el

analisis anterior.
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P=0,0057 . .
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[ ]
\g 000 \ °
2 0
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Log Tamafio centroide

Fig. V. 31. Regresion de los CPs del craneo retrodeformado contra el logaritmo del tamafio del
centroide. La flecha indica el ejemplar juvenil YPM-PU 15354. El circulo indica el ejemplar YPM-PU
15001.

—Nesodontinae

En el caso de los tres andlisis realizados para los Nesodontinae (Tabla V. 21), la varianza
explicada fue del 0,17 para el caso de los datos de craneo sin retrodeformar, de 0,15 para los
datos de craneo retrodeformados y de 0,3 para la mandibula. El test de permutacioén para la
correlacion del tamafio corporal con la forma dio significativo para las muestras de craneo,

pero no asi para la de mandibula (p=0,192).
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Para el caso de la regresion para los datos del craneo sin retrodeformar (Fig. V. 32), el
patron es el mismo observado en la muestra total, con los dos géneros claramente
diferenciados por el valor de la regresion y del tamafo del centroide, a excepcion del ejemplar
juvenil de Nesodon (YPM-PU 15354, indicado por una flecha en la Fig. V. 32) que se
encuentran en los valores de regresion y tamafio corporal similares a los de varios ejemplares

de Adinotherium.
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Fig. V. 32. Regresion de los CPs del craneo de Nesodontinae sin retrodeformar contra el

logaritmo del tamafio del centroide. La flecha indica el ejemplar juvenil YPM-PU 15354.

En el caso de la regresion para los datos de craneo retrodeformados (Fig. V. 33), la
distribucion de los datos es similar a la del caso anterior; salvo que se acentua aun mas el
sesgo producido por la incorrecta retrodeformacion del ejemplar (YPM-PU 15001, indicado
con un circulo en la Fig. V. 33) que en la muestra completa para los datos de craneo
retrodeformados.

En el caso de la muestra de mandibula (Fig. V. 34), la diferenciacion entre dos grupos es
clara, con Adinotherium en el extremo negativo de los valores de la regresion y presentando
los valores de tamafio corporal més bajos y Nesodon ubicado entre los valores medios y
positivos de la regresion, presentando los valores de tamafio corporal mas altos. En este
analisis, se ve mas clara la diferenciacion entre ambos géneros, aunque, dado el tamaio de la
muestra y que solo se cuenta con un ejemplar de Adinotherium, estos resultados deben ser

tomados con cautela.
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Fig. V. 33. Regresion de los CPs del craneo retrodeformado contra el logaritmo del tamafio del

centroide. La flecha indica el ejemplar juvenil YPM-PU 15354 y el circulo, el ejemplar YPM-PU

15001.
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Fig. V. 34. Regresion de los CPs de la mandibula contra el logaritmo del tamafio del centroide.

—Nesodon

En el caso de las regresiones realizadas para el género Nesodon (Tabla V. 21), la varianza

explicada por las muestras de craneo fue alta tanto para los datos retrodeformados (0,22)

como para los datos sin retrodeformar (0,55), aunque en este ultimo claramente se trata de un
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error generado por la retrodeformacion del ejemplar YPM-PU 15001. El test de permutacion
para la correlacion del tamafio corporal con la forma no significativo para ambas muestras.

Para el analisis sobre la muestra sin retrodeformar (Fig. V. 35) hay una diferenciacion
clara de tamafo y valor de la regresion para la forma de los ejemplares juveniles (YPM-PU
15354 ¢ YPM-PU 15001, identificados por una flecha y un circulo, respectivamente),
ubicados en el extremo negativo de la distribucion para los valores de forma y los valores mas
bajos de tamafio corporal, y los ejemplares adultos ubicados en los valores medios, con

tendencia positiva para la forma del craneo y los valores mas altos de tamafio corporal.
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Fig. V. 35. Regresion de los CPs del craneo sin retrodeformar contra el logaritmo del tamafio del
centroide. La flecha indica el ejemplar juvenil YPM-PU 15354 y el circulo, el ejemplar YPM-PU
15001.

No hay mucho que mencionar para el caso del andlisis sobre la muestra retrodeformada
(Fig. V. 36), mas alla de que se repite el problema con el ejemplar YPM-PU 15001 y que la
diferenciacion de la forma para el ejemplar YPM-PU 15354 con la forma del craneo en los

ejemplares adultos es menor que en el caso anterior.
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Fig. V. 36. Regresion de los CPs del craneo retrodeformado contra el logaritmo del tamaiio del
centroide. La flecha indica el ejemplar juvenil YPM-PU 15354 y el circulo, el ejemplar YPM-PU
15001.

—Adinotherium

Para el caso del ultimo conjunto de datos analizado, el del género Adinotherium (Tabla V.
21), los valores de varianza explicados por el tamafio fueron bajos, 0,11 para la muestra sin
retrodeformar y 0,07 para la muestra retrodeformada. Los valores del test de permutacion en
ambos casos fueron no significativos para la correlacion del tamafio corporal con la forma del
craneo.

Para la muestra sin retrodeformar (Fig. V. 37), la variacion de tamafo es menor a la
exhibida para el género Nesodon, aunque uno de los ejemplares juveniles (AMNH 9276) se
separa claramente de los restantes por su valor extremadamente negativo para la forma y su
bajo tamafio corporal. A este ejemplar, le siguen el MPM-PV 3541 y el YPM-PU 15986,
también juveniles (los tres enmarcados en la primera categoria ontogenética de Cassini et al.
2012a), mientras que los restantes ejemplares corresponden a subadultos y adultos, cuya

diferenciacion a partir de los valores de la regresion de la forma es mucho menor.
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Fig. V. 37. Regresion de los CPs del craneo sin retrodeformar contra el logaritmo del tamafio del

centroide.
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Fig. V. 38 Regresion de los CPs del craneo retrodeformado contra el logaritmo del tamafio del

centroide.
Para el caso de la muestra retrodeformada (Fig. V. 38), las tendencias observadas en el

analisis anterior se mantienen, aunque la distribucion entre los ejemplares subadultos y

adultos con el MPM-PV 3541 y el YPM-PU 15986 es mas homogénea.
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V. 4. Analisis de parsimonia a partir de landmarks

El andlisis realizado en TNT a partir de una matriz construida integramente por
landmarks sin retrodeformar (Ver V. 6 para detalles del porqué de la eleccion de este conjunto
de datos) arrojé un AMP que presenta un largo de 6,28 pasos. En el arbol resultante (Fig. V.
39), Toxodontidae, Nesodontinae y Toxodontinae no constituyen grupos monofiléticos. El
analisis tampoco recuperd a los géneros Adinotherium, Nesodon y Toxodon como clados; sin
embargo, el género Xotodon se recuper6 como un grupo monofilético. Por su parte, Nesodon

taweretus aparece como grupo hermano de un clado conformado por ejemplares de N.

imbricatus.
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Fig. V. 39. Arbol resultante del anélisis de parsimonia para la muestra completa de Toxodontia.
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El andlisis tampoco logré recuperar las relaciones filogenéticas de los Leontiniidae,
estando los dos representantes analizados mas relacionados con otros taxones de
Toxodontidae que entre ellos. En el caso de Gualta cuyana, se encuentra conformando un
clado con ejemplares de Nesodontinae y el unico ejemplar de Proadinotherium. Leontinia
gaudri, aparece en un clado con los representantes de Toxodontinae y algunos Nesodontinae.
El taxon més externo del arbol (exceptuando al grupo externo Thomashuxleya externa) es el
ejemplar adulto de Adinotherium ovinum MPM-PV ELC-NAM-12-6, que aun cuando se

encuentra bastante completo ha sufrido una deformacion importante por aplastamiento.

Fig. V. 40. Arbol resultante del anélisis de parsimonia para la muestra reducida de Toxodontia.

Se realiz6é un segundo andlisis quitando doce ejemplares que estdn muy deformados o
corresponden a juveniles de Adinotherium y Nesodon (AMNH 9276, MACN A 5346, MLP
12-4, MLP 12-1, MPM-PV 3476, MPM-PV 3541, MPM-PV RB2-SFV-14-9, MPM-PV ELC-
NAM-12-6, MPM-PV RBPN-SFV-12-3, YPM-PU 15001, YPM-PU 15354, YPM-PU
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15986). El resultado fue un AMP de 4,53 pasos (Fig. V. 40), donde la familia Toxodontidae
no se recupera como un clado, pero si los Leontinidae. La monofilia del genero Adinotherium
tampoco pudo ser recuperada en este analisis alternativo, pero si la del género Nesodon, cuyo
grupo hermano es un ejemplar de Adinotherium (MACN A 926). Los géneros Xotodon y
Toxodon no fueron recuperados en este analisis, con el ejemplar juvenil de Toxodon (MACN
PV 8598) formando un agrupamiento con 7rigodon. Otro de los resultados destacables atafie a
la posicion de Proadinotherium muensteri, que en este analisis aparece como grupo hermano
de los Toxodontinae y Leontiniidae.

En el apartado V. 6 se desarrolla en mayor profundidad cémo se interpretan las dos
topologia obtenidas y el posible rol que han jugado la deformacién y la variacion ontogenética
en este analisis, ademas del por qué fueron utilizados estos datos en lugar de utilizar los datos

retrodeformados para su realizacion.

V. 5. Discusion

A lo largo de este capitulo se ha explorado la variaciéon de la forma del craneo desde
varios enfoques y sobre varias muestras de miembros del suborden Toxodontia, haciendo
énfasis en la morfologia del craneo de los nesodontinos. A partir de los resultados obtenidos,
puede concluirse que la mayor parte de la variacion de la forma del craneo dentro de
Nesodontinae sigue este patron de diferenciacion: las formas pequetias (Adinotherium) se
caracterizan por presentar un rostro corto y ancho, paladar ancho, oOrbitas posicionadas
anteriormente, una fosa temporal amplia y arcos cigomaticos expandidos lateralmente; las
formas grandes (Nesodon) se caracterizan por un rostro largo y angosto, paladar angosto,
orbitas posicionadas posteriormente, fosa temporal pequefia y arcos cigomaticos con poca
expansion lateral. Estos resultados son coincidentes con los obtenidos por Cassini (2013) para
una muestra mas amplia compuesta por formas de ungulados sudamericanos de la Formacion
Santa Cruz y ungulados actuales; también lo es con los resultados reportados por Cardini y
Polly (2013), quienes encontraron que los mamiferos de gran tamano desarrollan rostros mas
largos que los mas pequeios debido a las restricciones en el desarrollo de la forma del craneo.
Si bien la forma del craneo en este grupo presenta una relacion con el tamafio corporal y parte
de la variacién de la forma puede ser explicada a partir del tamafio (ver parrafos siguientes),
no se ha evaluado la variacion de la forma asociada a un componente filogenético ni la

variacion asociada a los diferentes héabitos dietarios, factores que podrian estar influenciando
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la variacion de la forma del craneo en este grupo. Cassini (2013) encontr6 que tanto el tamafio
corporal como la forma del crdneo presentan una restriccion filogenética incluso al analizarse
a diferentes niveles taxondmicos. Si bien esto puede afectar los analisis realizados a nivel de
suborden, no deberia presentar mayores inconvenientes a nivel de los analisis genéricos.

El analisis exploratorio de medidas lineales indica que la variacion dentro de las muestras
de ambas especies es por lo general continua, con distribuciones mayormente unimodales.
Este patron se mantuvo para la muestra de ejemplares adultos de Nesodon imbricatus, donde
las distribuciones de las variables presentaron una tendencia unimodal o bimodal continua con
escasa diferencia de talla entre las categorias (unos pocos centimetros para un animal cuyo
craneo puede medir 45 cm en promedio). Pero ese no fue el caso de Adinotherium ovinum
que, para numerosas variables muestra distribuciones bimodales discontinuas que evidencian
una diferenciacion de talla que, aunque leve en varios de los casos (no mas de unos 3 a 5 cm
para un animal cuyo craneo puede llegar a medir 28 cm), merece algunas consideraciones
adicionales. En la mayoria de estas distribuciones bimodales, las categorias de tamafio medio
a bajo son las mas frecuentes, mientras que los individuos de gran tamafio son escasos.
Teniendo en cuenta que las variaciones entre las diferentes categorias no son muy grandes, me
inclino a considerar este tipo de distribuciones cémo indicadores de la presencia de un
caracter sexual secundario para la talla del animal; es decir, en 4. ovinum existiria una
diferenciacion de tamafio entre machos y hembras que, aunque leve, es mas notoria que en
Nesodon imbricatus.

Aun cuando el analisis de componentes principales realizados sobre las medidas lineales
no presenta una gran fiabilidad (dado el escaso numero de ejemplares que contaban con varias
de las medidas utilizadas), en su mayor parte las variables que contribuyen mayormente a la
variacion de talla en ambas especies corresponden a la porcion anterior del créneo,
especialmente la longitud del hocico y el ancho del paladar. Otras variables que aportan a la
variabilidad para ambas especies son el largo del paladar y de la serie dentaria postcanina; el
primero de ellos es especialmente importante en Adinotherium ovinum, donde constituye la
principal fuente de variacion para la muestra completa de la especie. Con respecto a los
resultados del andlisis de medidas lineales para la mandibula, las variables que presentan el
mayor grado de variacion son la profundidad del d&ngulo mandibular, la longitud posterior de
la mandibula y el ancho maximo del angulo mandibular.

En todas las muestras analizadas morfogeometricamente en las que se aplico el algoritmo
de deformacion, las varianzas aumentaron respecto de la misma muestra sin retrodeformar. El

objetivo de aplicar estos algoritmos es la minimizacion de la accién de los efectos de la
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deformacion postmortem sufrida por los ejemplares (y en consecuencia la eliminacién o
disminucion de la variacion asociada a factores tafondmicos). Sin embargo, en este caso, se
obtuvo el efecto contrario, ya que en todos los andlisis de retrodeformacion las
configuraciones de landmarks se distorsionaron en gran medida. A partir de la comparacion
de los diferentes entramados (wireframes) retrodeformados con las posiciones originales de
los landmarks en el ejemplar, se ve que las diferencias mas notorias se dieron a nivel de la
altura de los craneos, donde se registraron los extremos de variacion mas altos entre la
muestras retrodeformadas y sin retrodeformar. También se registraron distorsiones a nivel de
la arcada dentaria que, en algunos casos, se exagerd su profundidad, mientras que en otros se
subestimd. Por esta razén, se decidio no utilizar las configuraciones de landmarks
retrodeformadas para los andlisis de parsimonia y tampoco se utilizaron a la hora del andlisis
filogenético a partir de la matriz mixta.

En los anadlisis de los primeros componentes principales para la muestra completa de
craneo, no se recuperaron los agrupamientos observados en la taxonomia, sino que se
encontré un solapamiento de los morfoespacios de varios géneros (Nesodon, Adinotherium,
Xotodon) e incluso hasta a nivel familiar, con uno de los leontinidos (Leontinia) presentando
una mayor similitud en su forma con las formas mas basales de Toxodontidae que con las mas
derivadas (Toxodon, Trigodon). A partir de estos analisis, puede concluirse que la forma del
craneo de los Nesodontinae, respecto de los otros ejemplares incluidos, esta representada por
craneos bajos, con rostros mas alargados, paladar menos profundo y arcada dentaria mas
dirigida posteriormente, fosa temporal estrecha y arcos cigomaticos no muy expandidos
lateralmente.

El tamaio corporal es uno de los aspectos mas importantes en la biologia, dado que esta
altamente correlacionado con diversos aspectos de la vida del animal (Brown y West 2000).
Numerosos autores han destacado la relacion entre el tamafio del centroide y la masa corporal
(e.g. Hood 2000, Ercoli y Prevosti 2011, Meloro y O’Higgins 2012, Cassini et al. 2012a).

La relacion del tamano corporal contra la variacion del crdneo en Toxodontia y
Nesodontinae es, por lo general, baja y en gran parte de los casos las regresiones fueron no
significativas. Las unicas muestras en las que los valores de varianza explicada por el tamafio
corporal superaron el 20% fueron ambas del género Nesodon y la de mandibula para toda la
subfamilia. Para el craneo de Nesodon y la mandibula de Nesodontinae, los valores de
permutacion para la correlacion entre el tamafio corporal y la variacion de la forma dieron no
significativas. Esto pudo deberse al nimero de ejemplares utilizados en la muestra y a la gran

diferencia de tamafo entre esos ejemplares. En la muestra del craneo de Nesodon, de los siete
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ejemplares, dos corresponden a individuos juveniles y cinco a ejemplares adultos. En la
muestra de mandibula, de las ocho observaciones solo una corresponde a Adinotherium. En
ambas muestras, la diferencia de tamafno de un extremo al otro es muy grande y no existe un
continuo de formas que aumente progresivamente de tamafio (como en el caso de las muestras
restantes), por lo que, si bien el tamafio puede influenciar la variacién de forma para el craneo
de Nesodon y la mandibula en Nesodontinae, los altos valores obtenidos en esta tesis se deben
en cierta medida a un sesgo en la muestra disponible.

En todos los casos, la varianza de las muestras fue mayor en los datos retrodeformados
que en los datos sin retrodeformar. En el caso de la muestra correspondiente a Adinotherium,
la diferencia no fue tan grande como en las restantes muestras. La variaciones mas grandes
que se dan en la muestra completa, y la de Nesodontinae pueden deberse a dos ejemplares, el
YPM-PU 15001 (Nesodon imbricatus) y el MACN A 52-573 (Leontinia gaudryi), mientras
que las variaciones en la muestra de Nesodon pueden deberse al YPM-PU 15001. Ambos
ejemplares mencionados, por alguna razén que no se logré identificar, sufrieron una gran
deformacion de la configuracion de sus landmarks al aplicar el anélisis de retrodeformacion.

Para el caso de los valores de correlacion entre el tamano corporal y la variacion de la
forma, los valores de variacion explicada dieron considerablemente menores que los
reportados por Cassini (2013). Este autor sefial6 para los Nesodontinae un valor de un 31% de
la varianza de la forma explicada por el tamafio, valor que en el andlisis realizado en esta tesis
apenas supera el 17% para los datos sin retrodeformar y no sobrepasa el 15% para los datos
deformados. Posiblemente esto se deba a que, en esta tesis, se analizaron los grupos de
manera separada y no a partir de la misma muestra, o a que en los analisis realizados no se
hizo un control de la correlacion derivada a partir de la filogenia.

Varios estudios han sefialado que los datos morfogeométricos de la forma del craneo
retienen informacion filogenética y que es posible reconstruirla a partir de ellos (Polly 2003,
Bogdanowicz et al. 2005, Caumul y Polly 2005, Cardini y Elton 2009, Gonzélez-Jos¢ et al.
2008, Barciova 2009). Para el caso de esta tesis, no se han podido recuperar las relaciones a
nivel especifico ni a niveles mayores, con la excepcion del género Nesodon, que pudo ser
recuperado al remover los ejemplares jovenes de nesodontinos de la muestra. Estos resultados
posiblemente tengan que ver con el grado de deformacion de algunos ejemplares, y la
incorporacion de ejemplares juveniles en la muestra. En el caso concreto de Adinotherium, la
forma de su craneo presenta mayores semejanzas con toxodontidos mds derivados (e.g.
Toxodon) que con los ejemplares adultos de su misma especie y con los ejemplares de

Nesodon. Sin embargo, incluso luego de quitar estos ejemplares del analisis, no se recuperd al
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género Adinotherium. Un patrén que puede registrarse en ese andlisis es la tendencia de las
formas mas juveniles a agruparse con otros taxones del clado Toxodontidae o entre si; un caso
es el ejemplar juvenil del género Toxodon, que en ambos andlisis se agrupa con el género
Trigodon, mientras que en el primer analisis la mayor parte de los ejemplares juveniles de
nesodontinos fueron recuperados como un agrupamiento. Esto podria sugerir que parte de la
variacion en la forma del craneo registrada para el linaje de los toxododntidos se debe a un
fenomeno heterocronico y que las diferencias entre los clados Toxodontinae y Nesodontinae

se deben en alguna medida a alteraciones en los procesos ontogenéticos.

302



Anatomia y Sistematica de los
Toxodoéntidos de Santa Cruz

Capitulo VI. Analisis filogenético y paleobiogeografico

VI. 1. Analisis filogenético

En este apartado se presentan los resultados obtenidos para los diferentes analisis
filogenéticos realizados en esta tesis. A los fines practicos (y por razones de espacio), solo se
describen en detalle los resultados que atafien a los Toxodontidae, aunque se haran algunos
comentarios en referencia a los resultados sobresalientes obtenidos para los principales grupos
de Toxodontia, ademas de mostrarse los consensos estrictos obtenidos a partir de cada una de
las metodologias utilizadas (Lams. VI. 1, VL. 2, VL. 3).

Los resultados se presentan estructurados en diferentes secciones: la primera se dedica a
los diferentes analisis aplicados sobre datos discretos formulados a partir de aspectos
morfoldgicos y de morfometria tradicional; en la segunda, se presentan los resultados del
analisis realizado sobre una matriz combinada de los datos de morfologia y morfometria

tradicional con datos obtenidos a partir de métodos morfométricos.

VI. 1.1 Morfologia y morfometria tradicional

Se presentan los resultados correspondientes a dos tipos de andlisis filogenéticos; uno
realizado a partir de pesos iguales y otro utilizando pesos implicados extendidos. Ademas, se
provee el ajuste estratigrafico realizado para todos los arboles resultantes. La matriz y la lista

de caracteres utilizados se encuentran disponibles en el Apéndice II.

—Analisis bajo pesos iguales

Al realizar la busqueda tradicional bajo pesos iguales, se obtuvo un total de 26 AMP,
todos ellos con un largo de 491 pasos, a partir de una matriz con un indice de consistencia de
0,39 y un indice de retencion de 0,76. En el consenso estricto de estos 26 arboles (Lam. VI. 1
2% parte), se ve que, de las cinco familias consideradas tradicionalmente dentro del suborden
Toxodontia, solo se recuperan tres como grupos monofiléticos: Homalodotheriidae,
Leontiniidae y Toxodontidae, mientras que “Isotemnidae” y ‘“Notohippidae” resultan
parafiléticas, al igual que en algunos andlisis filogenéticos previos a esta tesis (e.g. Billet

2011, Shockey et al. 2012, Billet et al. 2015, Deraco y Garcia-Lopez 2016).
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Notohippus toxodonfoides
Proadinotherium leptognathum
Adinotherium ovinum
Nesodon imbricatus

Notohippus toxodontoides
Proadinotherium leptognathum

Adinotherium ovinum
Nesodon imbricatus

Nesodon tawerelus Nesodon taweretus

Proadinotherium muensteri Proadinotherium muensteri

Nonotherium hennigi Palyeidodon obtusum

—Hyperoxotodon speciosus
e Calchaquitherium mixtum
— \lixotoxodon larensis

= G/rinodon quassus

= Pericotoxodon platignathus
=== Piauhytherium capivarae

Hyperoxotodon speciosus

Palyeidodon obtusum

Andinotoxodon bolivariensis
_E Xotodon cristatus
Xotodon major

—Toxodon platensis
===Dinotoxodon paranensis
— Hoffsteterius imperator

Posnanskytherium
Calchaquitherium mixtum
Mixotoxodon larensis
Gyrinodon quassus

— Pericotoxodon platignathus

Paratrigodon euguii

Trigodon gaudryi
Piauhytherium capivarae '_2: Posnanskytherium
Toxodon platensis Nonotherium hennigi
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_E Hoffsteterius imperator _E Xotodon cristatus

= Pjsanodon nazari
—Ocnerotherium intermedium

ﬁ: Paratrigodon euguii
Trigodon gaudryi

Pisanodon nazari Xotodon major
Ocnerotherium intermedium

Fig. VL. 1. Fragmentos del consenso estricto obtenido en el analisis bajo pesos iguales: Consenso

estricto de 26 AMP (A) y mismo consenso (colapsado) con sus respectivos soportes (B).

Los “Notohippidae” conforman un clado junto a los Toxodontidae (Lam. VI. 1 2% parte),
aunque este agrupamiento no cuenta con un valor de soporte alto (2) y solo se apoya en dos
sinapomorfias (extremo anterior de los nasales sobrepasando el proceso ascendente del
premaxilar [87, 1] y la presencia de una muesca bien marcada en la porcion posterior de la
parte escamosa del arco cigomatico [102, 1]); en su mayoria, los notohipidos aparecen como
sucesivos grupos hermanos de los toxoddontidos, sin conformar politomias ni agrupamientos, a
excepcion de los géneros Eurygenium y Rhynchippus, ambos recuperados como grupos
monofiléticos con buen soporte (39 y 82, respectivamente) y representados por dos especies
cada uno. Notohippus toxodontoides constituye el grupo hermano de los Toxodontidae,
compartiendo tres sinapomorfias no exclusivas de todos los AMP (incisivos inferiores
procumbentes alineados con el eje mayor de la mandibula [46, 1]; sutura entre el premaxilar y
el maxilar dirigida posteriormente en todo su curso [83, 3]; y foramen infraorbitario sobre los

molares alejado de la ap6fisis cigomatica [86, 2]) y un soporte de 53 en el consenso estricto.
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Fig. V1. 2. Fragmento del consenso estricto obtenido en el analisis bajo pesos iguales indicando las sinapomorfias de cada uno de los nodos.
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Toxodontidae constituye un grupo monofilético con un soporte alto (86) y cinco
sinapomorfias (Figs. VL. 1 y 2), tres de ellas exclusivas a todos los AMP (presencia de 12
hipertrofiado y de seccion triangular [8, 1]; i1 con seccién triangular [48, 1]; y presencia de un
13 en forma de defensa [52; 1]). Proadinotherium leptognathum fue recuperado como grupo
hermano de los restantes Toxodontidae que, a su vez, conforman dos clados bien
diferenciados. Uno de estos clados presenta escaso soporte (3) y comparte dos sinapomorfias
no exclusivas a todos los AMP (ausencia de un angulo bien diferenciado en el menton de la
sinfisis [155, 0]; y el borde posterior de la sinfisis a nivel del p4 y la porcidon anterior del m1
[158, 1]); esta constituido por los Nesodontinae (excluyendo a Proadinotherium), incluyendo
a Adinotherium ovinum y las dos especies de Nesodon; el género Nesodon se recupera como
grupo monofilético con dos sinapomorfias no exclusivas (borde posteroventral redondeado de
la rama ascendente de la mandibula [155, 0]; presencia de una quilla media en la sinfisis
mandibular [158, 1]) y un bajo soporte (14). El segundo clado estd constituido por
Proadinotherium muensteri y los Toxodontinae; presenta un soporte bajo (2) y lo sostiene una
sinapomorfia no exclusiva (largo del craneo mayor que la altura, pero no la duplica [76, 1]).

Con respecto a las relaciones dentro de los Toxodontinae en este cladograma, si bien el
consenso indica una buena resolucion (Fig. IV. 1A), la mayor parte de los clados colapsan al
hacer el célculo de soportes (Fig. IV. 1B). De acuerdo al consenso estricto (Fig. IV. 1A), la
primera diferenciacion dentro del grupo corresponde a la separacion del clado de
Nonotherium hennigi e Hyperoxotodon speciosus (soportado por tres sinapomorfias no
exclusivas: dos asociadas a la ausencia de cresta intermedia [31, 0] y [32, 3],y la presencia de
esmalte alcanzando apenas el surco posterior del M3 [42, 2]) y el clado soportado por dos
sinapomorfias exclusivas (la presencia de esmalte en la cara lingual de los p2-p4 [55, 1] y la
forma del craneo triangular [75, 3]) que reune a Palyeidodon obtusum y el clado de los
restantes Toxodontinae. Este ultimo grupo comparte cinco sinapomorfias, tres de ellas
exclusivas a todos los AMP (presencia de I1 hipsodonte [4, 1]; esmalte lingual de i1-i2
reducido a una banda angosta [50, 1]; y ausencia de esmalte en el pl [54, 1]) y, a su vez,
incluye una diferenciacion en otros dos grandes clados. Por un lado, uno que incluye dos
clados menores: el primero estd compuesto por Andinotoxodon bolivariensis como grupo
hermano de las dos especies de Xotodon analizadas, y el segundo por Posnanskytherium,
Calchaquitherium mixtum, Mixotoxodon larensis y Gyrinodon quassus (soportado por cuatro
sinapomorfias no exclusivas [31, 0] y [32, 3], ambas asociadas a la ausencia de cresta
intermedia; arcos cigomaticos paralelos en vista dorsal [92, 0]; y lineas temporales fusionadas

conformando una cresta sagital bien desarrollada [100, 0]). En el segundo gran clado,
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Pericotoxodon platignathus se sitia como grupo hermano de (Paratrigodon euguii, Trigodon
gaudri) 'y ((Piauhytherium capivarae, Toxodon platensis, Dinotoxodon paranensis),
(Hoffstetterius imperator, Pisanodon nazari, Ocnerotherium intermedium)), presentando dos
sinapomorfias no exclusivas: columna del protocono bien alejada del protolofo y delimitada
por surcos [35, 1] y huesos frontales muy abultados [94, 2]). En estos resultados, cabe
destacar el agrupamiento de las dos especies del género Xotodon utilizadas en este andlisis
(sostenido por tres sinapomorfias, una de ellas exclusiva: fuerte angulo del menton en la
sinfisis, aproximadamente en forma de “S” [159, 2]), el clado consituido por 7. gaudri y Pa.
euguii (soportado por cuatro sinapomorfias, dos de ellas exclusivas: ausencia de esmalte en la
cara lingual de los P3-P4 [21, 0] e inclinacion de la region occipital hacia adelante [127, 1]) y
la politomia constituida por D. paranensis, T. platensis y Pi. capivarae (soportada por cuatro

sinapomorfias, una de ellas exclusiva a todos los AMP: 157, 1).

La lista completa de las sinapomorfias ubicadas en el consenso estricto obtenido en este

analisis puede observarse en la lamina VI. 1.

—Analisis bajo pesos implicados extendidos

Al correr la rutina de pesos implicados extendidos en TNT, el programa estimo valores de
“k” bajos para realizar las diferentes corridas (Tabla VI. 1). El analisis utilizando valores de
“k” altos (entre 8 y 12) result6é en seis AMP y recuperd la misma topologia para los grupos
mas basales dentro de Toxodontinae y para los “Notohippidae” como sucesivos grupos
hermanos de los toxodontidos. El uso de valores de “k” mas bajos produjo un aumento en el
numero de topologias, 32 para valores de “k” entre 7,4 y 4; 100 para valores de “k” entre 4 y
2,3; y 96 para valores entre 2,3 y 1,41.

Los resultados presentados en esta tesis corresponden a las topologias obtenidas con los
valores de “k” mas altos. La topologia del consenso estricto (k= 12,75) a partir de seis AMP
(Fig. VI. 3A) presenta soportes de GC “Symmetric resampling” similares al analisis bajo
pesos iguales, aunque el remuestreo produce un colapso en parte de la topologia resuelta
dentro de Toxodontinae (Fig. VI. 3B). Los clados obtenidos se encuentran soportados
esencialmente por las mismas sinapomorfias (Fig. VI. 4). Ademas, este analisis otorgd una

mayor resolucion para las relaciones internas de los Toxodontinae.
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nodos
Numero de Numero de del
Repeticion  Valor de & pasos arboles Ajuste consenso
1 1,51 508 100 63,15 0
2 1,64 508 100 61,31 51
3 1,78 508 100 59,43 51
4 1,93 508 100 57,53 51
5 2,1 508 100 55,59 51
6 2,28 504 96 53,61 43
7 2,48 504 96 51,59 55
8 2,7 504 96 49,53 55
9 2,95 504 96 47,43 55
10 3,22 504 96 45,29 55
11 3,54 504 96 43,10 55
12 3,90 497 32 40,83 51
13 4,32 497 32 38,50 55
14 4,81 497 32 36,11 55
15 5,38 497 32 33,66 55
16 6,07 497 32 31,14 55
17 6,91 496 32 28,54 53
18 7,97 493 6 25,84 53
19 9,32 493 6 23,04 59
20 11,13 493 3 20,16 59
21 13,66 493 6 17,16 59

Tabla VI. 1. Resultados del analisis filogenético bajo pesos implicados extendidos.

Notohippus toxodontoides
Proadinotherium leptognathum
Adinotherium ovinum

Nesodon imbricatus

Nesodon taweretus

Palyeidodon obtusum

Proadinotherium muensteri

Xotodon cristatus
Xotodon major
Hyperoxotodon speciosus
Andinotoxodon bolivariensis
Nonotherium hennigi
Posnanskytherium
Gyrinodon quassus

Pericotoxodon platignathus
Calchaquitherium mixtum
Mixotoxodon larensis
Paratrigodon euguii
Trigodon gaudryi

Piauhytherium capivarae
Toxodon platensis
Dinotoxodon paranensis

Hoffsteterius imperator
Pisanodon nazafi
Ocnerotherium intermedium

Notohippus toxodontoides
Proadinotherium leptognathum
Adinotherium ovinum
Nesodon imbricatus

Nesodon taweretus
Proadinotherium muensteri

Palyeidodon obtusum
—Hyperoxotodon speciosus
p—Calchaquitherium mixtum
p——Mixotoxodon larensis
—Gyrinodon quassus

= Pericotoxodon platignathus
—>Dinotoxodon paranensis
b Offsteterius imperator
—Pisanodon nazari
p==QOcnerotherium intermedium
= Andinotoxodon bolivariensis

_2: Piauhytherium capivarae

Toxodon platensis

ﬁ:Param'godon euguii
Trigodon gaudryi

ﬁ: Posnanskytherium
Nonotherium hennigi

iﬂ: Xotodon cristatus
Xotodon major

Fig. VL. 3. Fragmentos del consenso estricto obtenido en el analisis bajo pesos implicados

extendidos: Consenso estricto de seis AMP con un &= 12,75 (A) y mismo consenso (colapsado) con

sus respectivos soportes (B).
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Fig. VI. 4. Fragmento del consenso estricto obtenido en el analisis bajo pesos implicados extendidos indicando las sinapomorfias de cada uno de los

nodos.
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En esta nueva topologia, Palyeidodon obtusum sigue siendo el grupo hermano de los
restantes Toxodontinae, que se encuentran divididos en dos clados, uno correspondiente a las
dos especies incluidas del género Xotodon y el otro a los restantes Toxodontinae. Las tnicas
relaciones sin resolver en este consenso incluyen a Dinotoxodon paranensis, Toxodon
platensis, Piauhytherium capivarae y el clado compuesto por Ocnerotherium intermedium,
Pisanodon nazari y Hoffstetterius imperator, grupo en el que tampoco se pudieron resolver
las relaciones internas. La ubicacion diferencial de dos taxones es lo que genera las politomias
en el consenso estricto obtenido a partir de este analisis (Figs. VI. 3 y VI. 4): el primero es
Dinotoxodon paranensis que, en uno de los AMP, se recupera como grupo hermano del clado
compuesto por Toxodon platensis y Piauhytherium capivarae; en otro de los AMP es el taxon
hermano de P. capivarae y ambos forman el grupo hermano de 7. platensis; y, por Gltimo, en
otro AMP aparece como grupo hermano del clado compuesto por Pisanodon nazari,
Ocnerotherium intermedium y Hoffstetterius imperator, todos ellos a su vez como grupo
hermano del clado compuesto por 7. platensis y P. capivarae. El segundo taxon es
Ocnerotherium intermedium, para el que se presentan dos arreglos diferentes, uno como taxon
hermano de H. imperator y otro como grupo hermano del clado conformado por P. nazari y

H. imperator.

—Ajuste estratigrafico
El ajuste estratigrafico para los AMP obtenidos a partir del andlisis bajo pesos iguales
se detalla en la tabla VI. 2. Las variaciones en los valores de ajuste para las diferentes
topologias no cambian demasiado; de las 26 topologias, el arbol que presenta el mayor ajuste
estratigrafico es el nimero 8§ (MSM=0,21; GER=0,9; Fig. VI. 5A), seguido por los arboles 15,
17,20y 23 (MSM= 0,2; GER=0,9; Fig. VI. 5B).

A partir de los resultados obtenidos utilizando pesos implicados extendidos, se realizd
otra calibracion en el tiempo para evaluar su consistencia estratigrafica. Las topologias de los
arboles no registran variaciones en su indice GER (0,89) ni en su indice MSM (0,19),
indicando que ninguna de ellas presenta mejor ajuste. Asimismo, ninguna de las topologias
obtenidas en este analisis presenta una congruencia estratigrafica mayor a la gran mayoria de

las obtenidas para algunos de los AMP resultante del andlisis bajo pesos iguales (Tabla VI. 3).
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Arbol MSM GER Valor de P
1 0,19 0,88 0,001
2 0,20 0,89 0,001
3 0,19 0,89 0,001
4 0,19 0,88 0,001
5 0,19 0,88 0,001
6 0,19 0,88 0,001
7 0,19 0,88 0,001
8 0,21 0,90 0,001
9 0,20 0,89 0,001
10 0,20 0,89 0,001
11 0,20 0,89 0,001
12 0,20 0,89 0,001
13 0,19 0,88 0,001
14 0,20 0,89 0,001
15 0,20 0,90 0,001
16 0,19 0,89 0,001
17 0,20 0,90 0,001
18 0,19 0,89 0,001
19 0,19 0,89 0,001
20 0,20 0,90 0,001
21 0,19 0,89 0,001
22 0,19 0,89 0,001
23 0,20 0,90 0,001
24 0,20 0,89 0,001
25 0,19 0,88 0,001
26 0,19 0,88 0,001

Tabla VI. 2. Resultados del analisis de ajuste estratigrafico para los arboles obtenidos a partir del

analisis bajo pesos iguales.
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Fig. VL. 5. Arboles resultantes del analisis bajo pesos iguales calibrados en el tiempo: calibraciéon
de la topologia del arbol 8 (A) y calibracion de los arboles 15, 17, 20 y 23 (B). Escala 10 Ma.

Arbol MSM GER Valor de P
1 0.19 0.89 0.19 0.89 0.001
2 0.19 0.89 0.19 0.89 0.001
3 0.19 0.88 0.19 0.88 0.001

Tabla VI. 3. Resultados del analisis de ajuste estratigrafico para los arboles obtenidos a partir del

analisis bajo pesos implicados extendidos.

312



Anatomia y Sistematica de los
Toxodoéntidos de Santa Cruz

VI. 1.2 Morfometria geométrica

Antes de comentar los resultados obtenidos y las diferencias entre este analisis y los
realizados previamente, es importante tener en cuenta como TNT trata a las configuraciones
de landmarks y cuéles fueron las cuestiones tenidas en cuenta para el armado de esta matriz
mixta.

Como se comento6 en el Capitulo II, TNT trata a las configuraciones de landmarks como
caracteres continuos, es decir estandariza las distribuciones continuas para hacerlas
equiparables a los pasos (costos) que presentan los caracteres discretos. Este procedimiento
puede ser manipulado ampliamente en TNT y el usuario puede establecer numerosas variantes
para el tratado de los datos (ver Catalano y Goloboff [2018]); en este caso, se utiliza la
configuracion por defecto, dejando que sea el algoritmo el que seleccione la mejor
estandarizacion para la configuracion de landmarks.

En esta tesis, al confeccionar la matriz mixta, se tratd a toda la configuracion de
landmarks del craneo (compuesta por 32 landmarks) como un caracter y no a cada landmark
por separado o definiendo caracteres a partir de conjuntos de landmarks. La matriz resultante
esta constituida por 180 caracteres discretos (de los cuales varios fueron desactivados en
coincidencia con los analisis realizados previamente) y un uUnico caracter continuo
correspondiente a la configuracion de landmarks de las especies codificadas (que solo fueron
Adinotherium ovinum, Gualta cuyana, Leontinia gaudryi, Nesodon imbricatus, Nesodon
taweretus, Proadinotherium muensteri, Thomashuxleya externa, Toxodon platensis, Trigodon
gaudryi, Xotodon cristatus y Xotodon major).

En el caso de haber contado con varios ejemplares de la misma especie, se realizd un
consenso entre las configuraciones de landmarks y esa forma consenso fue la que se volco a
la matriz mixta.

El analisis filogenético realizado a partir de la matriz mixta, con caracteres morfologicos
y la configuracion de landmarks del craneo, arrojo un resultado de 10 AMP, con un largo de
484 pasos, algunos pasos menos que los obtenidos a partir de datos morfoldgicos (491 pasos).

Los principales cambios en la topologia del consenso estricto (Fig. VI. 6) se dan a nivel
de la base del arbol, recuperando dos grandes clados para Toxodontidae. El primero de ellos
coincide con la nocion tradicional de los Nesodontinae y retine a los géneros
Proadinotherium, Adinotherium y Nesodon (con sus respectivas especies); este clado se
encuentra soportado por la una Unica sinapomorfia no exclusiva a todos los AMP (esmalte

lingual del i3 mas angosto que el labial [53, 3]). Otra de las cosas a destacar dentro de este
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agrupamiento es que el género Proadinotherium es recuperado como grupo monofilético,
aunque el andlisis no encontrd sinapomorfias que lo sustenten. El otro gran clado dentro de
Toxodontidae agrupa a los Toxodontinae en la nocion establecida por Nasif et al. (2000),
soportado por diez sinapomorfias, dos de ellas exclusivas a todos los AMP (M1-M2 con surco
o foseta posterior suave o ausente [43, 1] y surco labial en los molares profundo y ancho [63,
1]). En coincidencia con el andlisis para datos discretos bajo pesos iguales, el grupo mas
externo de toxodontinos es el clado Hyperoxotodon speciosus + Nonotherium hennigi (que
ademas presenta las mismas sinapomorfias que en dicho analisis: [31, 0]; [32, 3]; [42, 2]). El
resto de los toxodontinos se encuentran divididos en dos grandes grupos, con Pericotoxodon
platignathus como su grupo hermano; el clado (Andinotoxodon bolivariensis (Xotodon
cristatus + Xotodon major)) no aparece como grupo hermano de Posnanskytherium,
Calchaquitherium mixtum, Gyrinodon quassus y Mixotodon larensis, como en el andlisis bajo
pesos iguales de la matriz de caracteres morfoldgicos discretos. Estos ultimos taxones
aparecen dentro del segundo gran clado dentro de los Toxodontinae derivados, dispersos a lo
largo de esa porcion del arbol, formando dos politomias en algunos casos (ver la posicion de
Posnanskytherium y C. mixtum). De las cinco sinapomorfias que soportan el arreglo
Posnanskytherium, C mixtum, G. quassus, M. larensis, Paratrigodon euguii, Trigodon gaudri,
Piauhytherium capivarae, Toxodon platensis, Dinotoxodon paranensis, Holffstetterius
imperator, Pisanodon nazari, Ocnerotherium intermedium, solo una de ellas es exclusiva a

todos los AMP (ausencia de esmalte en la cara lingual del i11-12 [50, 2]).
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Fig. V1. 6. Fragmento del consenso estricto obtenido en el analisis bajo pesos iguales de la matriz mixta indicando las sinapomorfias (solo de los

caracteres discretos) de cada uno de los nodos.
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VI. 2. Analisis biogeografico

Para la realizacion del analisis biogeografico, se recurri6 al uso de los AMP con mayor
ajuste estratigrafico obtenidos a partir del analisis bajo pesos iguales de la matriz de datos
morfoldgicos (arboles 8, 15, 17, 20 y 23). Tal como ya se menciond, el arbol 8 es el que
obtuvo el mayor valor de ajuste estratigrafico, seguido por los arboles 15, 17, 21 y 23; estos
ultimos no presentan una variacion topoldgica con respecto a la relaciones filogenéticas
dentro de los Toxodontidae (si por fuera de este clado), razon por la cual serdn tratados como
un Unico arreglo en este apartado. Por razones de espacio, solo se comentan los eventos
principales de diversificacion dentro de los Toxodontinae y no se profundiza en las relaciones
internas dentro del grupo (que han presentado variabilidad de acuerdo a los diferentes andlisis
realizados), razon por la cual se remite al lector a las figuras VI. 7 y VL. &, la tabla VI. 4 y el
Apéndice III, donde se listan los principales eventos ocurridos y la probabilidad de cada una
de las areas para cada nodo de los cladogramas.

Se describen en detalle los resultados obtenidos para la topologia con el mayor valor de
ajuste estratigrafico (arbol 8, Fig. VI. 7) y se mencionan las principales diferencias que estos
resultados presentan respecto al resto de los arboles (Fig. V1. 8).

Los resultados para el analisis biogeografico sobre el arbol con mejor ajuste estratigrafico
muestran una secuencia de eventos dominada mayormente por los dispersivos (53), seguidos
(en términos numéricos) por los eventos vicariantes (19) y con la ocurrencia de solo tres
extinciones (=desaparicion de areas) en todo el arbol. De acuerdo al analisis, el area mas
probable para la base del arbol (nodo 49 = Notohippus + Toxodontidae) seria el area
comprendida entre el territorio de la actual provincia de Santa Cruz y la regiéon de Aysen en
Chile (Area D, con una probabilidad del 76%), mientras que, para el nodo donde se origina la
familia Toxodontidae (nodo 48), las areas mas probables serian el sur de Argentina (Area A,
ocupando la zonas correspondientes a los depositos oligocenos de Scarrit Pocket, Cabeza
Blanca, La Flecha y Deseado) (27%) y el area D (21%), seguidas por el sur de la provincia de
Mendoza (Area B, con un 14%) y el area comprendida entre Neuquén y Rio Negro (Area C,
con un 10%). En el caso del nodo que agrupa a la subfamilia Nesodontinae (sensu Nasif et al.
2000) y al clado Proadinotherium muensteri + Toxodontinae (nodo 47), las areas C y D son
casi equiprobables (28% y 24%, respectivamente), seguidas por la probabilidad de que la
combinacion de ambas areas sea el area ancestral (20%). La subfamilia Nesodontinae habria
tenido como lugar de origen el area D (casi el 50% de probabilidad), seguida por la

combinacion de las areas C y D (con 23% de probabilidad) y en tltima instancia el area C
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(con aproximadamente un 14% de probabilidad). Para el area de origen del género Nesodon,
el area C, la combinacion de C y D, y la D son més o menos equiprobables (26%, 23% y 21%,
respectivamente). La hipotesis mas probable para el area de origen del clado P. muensteri +
Toxodontinae (nodo 44) es la del area C (44%), seguida por la combinacion de las areas C y
D (16%); respecto al clado Toxodontinae (nodo 43), al igual que en el caso anterior, el area C
es la hipdtesis mas probable (30%), seguida por la combinacion de las areas C y D (23%) y el
area D (23%). A partir del nodo 41 (que como se menciond anteriormente reine a los dos
clados més grandes dentro de Toxodontinae), se habria producido la gran radiacion de los
Toxodontinae. Las areas mas probables para el origen de este grupo son el area D (21%),
seguida por la region comprendida entre el sur de Colombia, Ecuador y el norte de Pert (Area
M) y la zona del sur de Bolivia (Area P), ambas equiprobables (19%), y por tltimo el area B
(13%).

Los resultados del andlisis de la topologia de los arboles 15, 17, 20 y 23 generaron una
hipdtesis paleobiogeografica mas costosa (58 pasos; Fig. VI. 8 y Tabla VI. 4) que la obtenida
para el arbol nimero 8. Con un total de 56 dispersiones, 21 eventos vicariantes y dos
extinciones, este arbol no presentd grandes diferencias en las hipdtesis para el origen de los
nodos basales del arbol y para el clado Nesodontinae. Las principales diferencias se
encuentran dentro de las relaciones internas de Toxodontinae, taxén que no se detalla en este
trabajo, pero que presenta practicamente las mismas hipotesis para los nodos mas inclusivos
dentro de la subfamilia.

El resumen de los resultados del analisis bayesiano para todos los arboles se muestra en la
Tabla VI. 4 y el detalle de los eventos mas probables ocurridos en cada nodo en ambos

arboles se presenta en la Tabla VI. 5.

Arbol Dispersiones Vicariancias  Extinciones  Costo total
8 53 19 3 56
15, 17,20, 23 56 21 2 58

Tabla VI. 4. Resultados del analisis paleobiogeografico a partir de las dos topologias obtenidas
para los Toxodontidae.
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Fig VI. 7. Resultados del analisis biogeografico sobre el arbol 8. Las flechas rojas indican los

diferentes eventos vicariantes.
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Fig VI. 8. Resultados del analisis biogeografico sobre las topologias correspondientes a los
arboles 15, 17, 20 y 23. Las flechas rojas indican los diferentes eventos vicariantes.
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Nodo Arbol 8 Arbol 15
Ruta del evento Prob. Dis. Vic. Ext. Ruta del evento Prob. Dis. Vie. Ext.
26 C->CDH->CD|H 0.49 3 1 0 C->CDH->CD[H 0.5 3 1 0
27 K->FGIK->GKJFI 0.3 4 1 0 F->FGIK->GK|FI 0.36 4 1 0
28 I-=>1J->J1 0.56 2 1 0 J>JK->J[K 0.56 2 1 0
29 K->IK->K]I 0.38 2 1 0 I-=>1J->1)J 0.39 2 1 0
30 N->N"N->NOP"N->NOPN 0.92 2 0 0 N->GN->GN 0.84 2 0 0
31 G->GN->G|N 0.48 2 1 0  N->N"N->NOP"N->NOPN  0.67 2 0 0
32 K->GK->GIK 0.12 2 1 0 N->IN->N|I 0.17 2 1 0
33 K->K"K->K|K 0.04 0 0 0 [->->FN->N|F 0.03 3 1 1
34 P->->KM->M|K 0.13 3 1 1 M->IM->M|I 0.10 2 1 0
35 E->EF->F|E 057 2 1 0 E->EF->F[E 0.44 2 1 0
36 M->EM->M|E 021 2 1 0 M->EM->M|E 0.17 2 1 0
37 [-=>IN->TILA->JT|IL 0.8 2 0 0 [-=>IMN->TILA->JT|IL 0.83 2 0 0
38 F->FI->F|I 0.26 2 1 0 F->FI->F|I 0.32 2 1 0
39 K->FK->K|F 0.19 2 1 0 K->FK->K|F 0.17 2 1 0
40 P->->KM->KM 0.06 3 1 1 M->KM->KM 0.05 2 1 0
41 D->->"P->P"P->P|P 0.02 3 1 1 P->->"M->M"M->M|M 0.03 3 1 1
42  D->D"D->BD"D->BD|D 0.1 1 0 0 D->BDP->BDI|P 0.11 3 1 0
43 C->CD->D|C 0.07 2 1 0 C->CD->D|C 0.08 2 1 0
44 C>C"C->AC"C->ACIC 0.13 1 0 0 C->CrC->AC"C->AC|C 0.16 1 0 0
45 C->BCDI->CDI|B 0.26 4 1 0 C->BCDI->CDI|B 0.29 4 1 0
46 D->CD->D|C 0.13 2 1 0 D->CD->D|C 0.17 2 1 0
47 C->CD->D|C 0.06 2 1 0 C->CD->D|C 0.08 2 1 0
48 A->ABC->AB|C 0.07 3 1 0 A->ABC->AB|C 0.1 3 1 0
49 D->AD->D|A 0.20 2 1 0 D->AD->DJA 0.24 2 1 0

Tabla VL. 5. Detalle de los eventos mas probables ocurridos en cada nodo de los arboles utilizados para el anélisis biogeografico.
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VI. 3. Discusion

Si bien los resultados obtenidos en los analisis filogenético y paleobiogeografico
representan un espectro que afecta a una muestra taxondmica mucho maés amplia, en este
apartado se enfatiza mayormente en la subfamilia Nesodontinae, haciendo algunas menciones
breves sobre los arreglos obtenidos para los restantes Toxodontidae; esto se debe a la
disparidad de las hipotesis obtenidas para las relaciones internas dentro de ese grupo.

La confeccion de la matriz de caracteres utilizada en esta tesis pretende realizar una
revision y compendio de la informacion disponible sobre el grupo, recopilada a partir de
varios analisis filogenéticos realizados para los UNS hasta la fecha (Madden 1990, 1997,
Nasif et al. 2000, Billet 2011, Shockey et al. 2012, Billet y de Muizon 2013, 2015, Forasiepi
et al. 2015, Deraco y Garcia-Lopez 2016, Hernandez Del Pino et al. 2017 y Herndndez Del
Pino et al. en rev.), con el agregado de algunos caracteres relacionados con la forma general
del craneo y aspectos de la anatomia interna del craneo. Debido a la poca informacion
disponible en la literatura sobre la cavidad endocraneana y otros aspectos de la anatomia
interna, no se obtuvieron buenos resultados a la hora de utilizar esta fuente de caracteres.

Otro de los aspectos novedosos de este trabajo es la utilizacion por primera vez de
configuraciones de landmarks junto a datos morfoldgicos discretos para evaluar las relaciones
filogenéticas de los UNS. Si bien los resultados deben ser tomados con extrema cautela, dado
lo limitado del muestreo taxondmico que se pudo realizar, la posibilidad de incluir este tipo de
datos podria ampliar la perspectiva con que se realizan los andlisis filogenéticos en
paleontologia.

Respecto de los resultados filogenéticos, al igual que en diversos andlisis previos (e.g.
Nasif et al. 2000, Billet 2011, Billet y Muizon 2013, 2015, Forasiepi et al. 2015, Bonini et al.
2017, y Hernandez Del Pino et al. 2017), se recuperan los clados Toxodontidae, Leontinidae y
Homalodotheriidae, mientras que los agrupamientos ‘“Notohippidae” e “Isotemnidae”
constituyen grupos no naturales.

Lo primero a destacar es la ubicacion de Notohippus toxodontoides como grupo hermano
de los Toxodontidae. Al ser este uno de los primeros andlisis filogenéticos que incluye a este
notohipido, la tnica comparacion que puede realizarse es con el trabajo de Hernandez Del
Pino et al. (en rev.) donde N. toxodontoides conforma una politomia con Argyrohippus boulei
y el clado Toxodontidae en el analisis bajo pesos iguales, mientras que aparece como grupo
hermano del clado conformado por Ar. boulei y Toxodontidae en el andlisis bajo pesos

implicados extendidos. Algunas hipotesis previas han recuperado a Argryrohippus boulei
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como grupo hermano de Toxodontidae (e.g. Billet 2011, Deraco y Garcia Lopez 2016),
mientras que otros autores (que no han incluido a A. boulei en sus analisis) han obtenido
menor resolucion y recuperaron a Leontinidae+Rhinchyppus como grupo hermano de los
toxodontidos (Forasiepi et al. 2015) o una tricotomia entre Rhynchippus, Leontinidae y
Toxodontidae (Bonini et al. 2017). En las hip6tesis filogenéticas presentadas en esta tesis, la
posicion de N. toxodontoides es consistente en los tres arboles de consenso. Lo que estd fuera
de cuestionamiento, hasta la fecha, es que entre Argyrohippus boulei y Notohippus
toxodontoides se encuentra el posible grupo hermano de los Nesodontinae.

Respecto a la subfamilia Nesodontinae, en el analisis bajo pesos iguales y pesos
implicados extendidos de la matriz morfologica con caracteres discretos, este grupo fue
recuperado en el sentido propuesto por Nasif et al. (2000), es decir incluyendo a los géneros
Adinotherium y Nesodon y dejando fuera al género Proadinotherium. De acuerdo a esos dos
analisis, este ultimo taxdén constituiria un grupo parafilético, dado que Proadinotherium
leptognathum aparece como grupo externo a Nesodontinae y Toxodontinae, mientras que
Proadinotherium muensteri se ubica en una posicion que lo relaciona mas con los
Toxodontinae que con P. leptognathum. Distinto es el caso del analisis realizado a partir de la
matriz mixta, donde el género Proadinotherium es recuperado como un grupo monofilético y,
ademas, como grupo hermano de los nesodontinos, aunque dicho arreglo se encuentra
sustentado por una tnica sinapomorfia no exclusiva a todos los AMP y posiblemente cuente
con muy bajo soporte aportado por el caracter continuo de la configuracion de landmarks.

Cabe destacar que los resultados obtenidos a partir de la matriz mixta deben ser
interpretados con suma cautela; en primera instancia, debido a la escasa informacion de
configuraciones de /andmarks obtenidas para los taxa presentes en la matriz, y en segundo
lugar, a que los AMP obtenidos a partir del analisis de este tipo de matrices (i.e. con la
presencia de datos continuos) suelen estar mas resueltos que los obtenidos a partir de datos
discretos debido a que algunos nodos pueden estar soportados por “fracciones” de pasos
dependientes del proceso de estandarizacion realizado (Catalano y Goloboff 2018). En
consecuencia, algunos de los grupos presentes en el consenso estricto obtenido a partir de este
método pueden presentar soportes extremadamente bajos y es necesario realizar una
optimizacion para la eliminacion de los grupos con escaso soporte (tarea que no fue realizada
en esta tesis). Esto sumado a la falta de datos de configuraciones de landmarks en gran parte
de los taxones analizados es lo que me ha llevado a optar por la utilizacién de los arboles

obtenidos a partir del anélisis bajo pesos iguales y pesos implicados sobre datos discretos.
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Otra especie asignada al género Proadinotherium, Proadinotherium saltoni, no fue
incluida en estos analisis debido a que la informacion que podia obtenerse a partir de la
bibliografia no era suficiente para establecer agrupamientos con los otros taxones
involucrados y generaba muchos mas AMP. Este taxon fue recuperado en analisis previos
(Hernandez Del Pino et al. 2017) como grupo hermano de Proadinotherium leptognathum,
debido a la similitud global que presentan las piezas dentarias y los elementos postcraneales a
disposicion. La revision directa del material tipo permitiria incluirlo en la matriz de caracteres
y futuros analisis filogenéticos, a fines de dilucidar si realmente el género Proadinotherium
constituye un grupo natural. Otra de las cuestiones a destacar respecto a la posible parafilia de
Proadinotherium es que el arreglo encontrado para P. muensteri en ambos analisis sobre la
matriz morfoldgica discreta estd soportado unicamente por la presencia de una Unica
sinapomorfia (largo del craneo mayor que la altura, pero no la duplica [76, 1]). Esta no puede
ser cotejada contra los materiales de P. leptognathum, dado que en ninguno de los materiales
a disposicion se cuenta con la porcidon posterior del craneo para medir el largo total y la altura
maxima del mismo.

Respecto a los nesodontinos de la Formacion Santa Cruz, en todos los casos,
Adinotherium ovinum se ha recuperado como el grupo hermano del género Nesodon (que
constituye un grupo natural), como un clado diferenciado tempranamente dentro de los
Toxodontidae; dicho clado presenta un grado de soporte relativamente alto en comparacion
con los restantes agrupamientos cercanos a los terminales del arbol y esta sustentado por dos
sinapomorfias no exclusivas a todos los AMP en el caso de la matriz morfoldgica discreta
(ambos caracteres de la mandibula: poco angulo del menton y punto mas posterior de la
sinfisis sin superar el margen anterior del ml). También en ese andlisis, la Unica
diferenciacion dentro de Toxodontidae que precede a la de Adinotherium y Nesodon es la de
Proadinotherium leptognathum. Para el caso de la matriz mixta, no existen sinapomorfias que
sustenten el arreglo de los Nesodontinae y es altamente probable que el arreglo obtenido esté
sustentado al tener en cuenta la forma del craneo a partir de la configuracion de landmarks.

La mayoria de los autores que se han abocado al estudio de los Nesodontinae han
agrupado a Adinotherium y Nesodon con el género Proadinotherium (Ameghino 1894a,
1894b y Ameghino 1897—teniendo en cuenta que el resto de los taxones incluidos bajo
Nesodontidae son sinonimos de Adinotherium y Nesodon—, Simpson 1945, Pascual et al.
1965, Pascual y Borrello 1966) e incluso también a Palyeidodon (Paula Couto 1979, 1982).
Sin embargo, los resultados de los andlisis realizados aqui (a excepcion del realizado a partir

de una matriz mixta, sin sinapomorfias discretas que lo sustenten y posiblemente soportado
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por la forma del craneo estimada a partir de la configuracion de landmarks) son consistentes
con los obtenidos practicamente en todos los andlisis filogenéticos que incluyen a estos
taxones y con la hipotesis previa establecida por Mercerat (1891, 1895b) a partir de relaciones
de similitud anatomica entre la forma del craneo y la denticién de Adinotherium y Nesodon.
Esto indica que la mayoria de las caracteristicas utilizadas para agrupar a los nesodontinos son
plesiomorficas (rasgos de la denticiéon en mayor medida) y que dicho agrupamiento solo debe
mantenerse en la nocidon establecida por Mercerat (i.e. incluyendo solo a los géneros
Adinotherium y Nesodon) para considerarse como un grupo monofilético.

Con respecto a los Toxodontinae, en el caso del analisis de la matriz mixta bajo pesos
iguales, se han diferenciado dos clados: uno de ellos corresponde a Hyperoxotodon speciosus
y Nonotherium hennigi, constituyendo la segunda divergencia dentro del clado luego de P.
muensteri, y un segundo clado mas grande con Palyeidodon obtusum como grupo hermano de
otros dos grandes grupos de toxodontinos derivados. El primero de ellos retine a
Andinotoxodon bolivariensis 'y las dos especies de Xotodon, por un lado, y a
Posnanskytherium, Calchaquitherium mixtum, Mixotodon larensis y Gyrinodon quassus por
otro, mientras que el segundo gran clado agrupa a Pericotoxodon platignathus como taxén
hermano de dos grupos, uno que contiene a Paratrigodon euguii y Trigodon gaudryi, y otro
que retne dos politomias, la primera entre Piauhytherium capivarae, Toxodon platensis y
Dinotoxodon paranensis y la segunda a Hoffstetterius imperator, Pisanodon nazari y
Ocnerotherium intermedium.

En el caso del segundo clado mas basal dentro de los Toxodontinae, la presencia de
Hyperoxotodon y Nonotherium por fuera del grupo que reune a las especies del género
Xotodon rompe con la nocidon sostenida por Kraglievich (1934), Pascual et al. (1965) y
Pascual y Borrello (1966) de la subfamilia Xotodontinae.

Al igual que en los analisis filogenéticos previos, los agrupamientos subfamiliares
propuestos por los distintos autores no se recuperaron en esta tesis. Los agrupamientos
supragenéricos obtenidos respaldan la clasificacion propuesta por Nasif et al. (2000) y, en este
trabajo, se propone mantener dos grandes clados dentro de la familia Toxodontidae:
Nesodontinae, subfamilia formada por los géneros Adinotherium y Nesodon, y Toxodontinae,
con los restantes toxodontidos, a excepcion de Proadinotherium muensteri que queda como
su grupo hermano (su analisis detallado queda pendiente para establecer si las relaciones
obtenidas aqui son validas); mientras, Proadinotherium leptognathum resulta el taxéon mas

basal de la familia y se mantiene sin asignacion subfamiliar.
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Si bien los resultados aqui obtenidos dan cuenta de las posibles relaciones genealdgicas
de los Toxodontidae, es necesario que, a futuro, y a fin de poder dar una mayor resolucion a
las relaciones filogenéticas dentro de los Toxodontidae (especialmente dentro de
Toxodontinae), se realice una revision taxondmica de los taxa que se encuentran pobremente
caracterizados (especialmente aquellos fundados tinicamente a partir de piezas dentarias). La
forma del craneo (expresada a partir de una configuraciéon de landmarks) o el estudio
detallado de la anatomia interna del craneo (con la posibilidad de obtencién de moldes
endocraneanos y hasta configuraciones de /andmarks para caracterizar las cavidades internas)
pueden proveer nuevas fuentes de caracteres utiles para testear las relaciones filogenéticas
dentro del grupo; posiblemente, dada la morfologia conservadora de la cavidad endocraneana,
esta provea rasgos que permitan establecer relaciones en categorias por encima del nivel de
género y no la obtencion de arreglos resueltos para los taxones terminales.

La historia biogeografica de los toxodoéntidos es compleja y, a partir de los datos con los
que se cuenta actualmente, habria comenzado en el Oligoceno tardio. Los primeros registros
de la familia corresponden a dos especies del género Proadinotherium (Proadinotherium
leptognathum y Proadinotherium muensteri), que fueron hallados en sedimentos de edad
Deseadense en las localidades patagénicas de La Flecha, Pico Truncado y Cabeza Blanca, en
las provincias de Chubut y Santa Cruz. Otros registros deseadenses corresponden a
Proadinotherium sp. en Quebrada Fiera, provincia de Mendoza (Hernandez Del Pino et al.
2017), y a Proadinotherium saltoni en la localidad de Salla, Bolivia (Shockey y Anaya 2008).

El andlisis biogeografico realizado en esta tesis propone como zona mas probable para el
origen de la familia en Patagonia (Areas A y D, cuya suma equivale a valores del 46% y casi
el 50% para las dos topologias evaluadas). Esta hipotesis es coincidente con los registros de
los sucesivos grupos hermanos de los Toxodontidae (Notohippus toxodontoides en la
provincia de Santa Cruz y Argyrohippus boulei en las provincias de Chubut y Santa Cruz),
pero no con el de P. saltoni en Bolivia. La amplia distribucion de las especies deseadenses de
Proadinotherium podria implicar que la familia Toxodontidae habria tenido un origen mas
antiguo que el conocido a través del registro fosil (alrededor de 30 Ma para los resultados
obtenidos aqui) y que se habria dispersado tempranamente, cubriendo una parte importante de
América del Sur para el Oligoceno tardio. Esta hipotesis, ademads, estaria respaldada por los
registros asignables a Proadinotherium en la localidad de Tremenbé, en el Sur de Brasil
(Madden 1990), los cuales no fueron incluidos en este andlisis debido a que no se pudo

acceder al material para cotejar su asignacion.
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La divergencia entre los clados Nesodontinae y Toxodontinae habria ocurrido hacia
finales del Oligoceno, hace unos 24-25 millones de afios. En las hipotesis paleobiogeograficas
obtenidas, el origen para el nodo que retne a los nesodontinos con P. muensteri +
Toxodontinae se habria encontrado en Patagonia, con una probabilidad ligeramente mas alta
para las provincias de Neuquén y Rio Negro (Area C, 28%) que para la provincia de Santa
Cruz y la regién de Aysen en Chile (Area D, 24%), con un 16% de probabilidad de que el area
ancestral sea la combinacion de las dos anteriores.

En el Mioceno temprano, la diversidad de toxoddntidos aumenta ligeramente y esta
constituida por Proadinotherium muensteri de Edad Colhuehuapense, los géneros
Adinotherium y Nesodon (con sus dos especies) de Edad Santacrucense y los registros de
Palyeidodon obtusum de Edad Santacrucense-Friasense (Madden 1990). En cambio, la
distribucion geografica del grupo para este lapso temporal disminuye en gran medida y los
registros de estos taxones se restringen mayormente a la Patagonia y sur de Mendoza, con
algunos registros de Nesodon en la localidad de Rio Jurua en Brasil y el centro de Chile
(Chucal). Para el caso de los Nesodontinae, el area con mayor probabilidad para el origen del
grupo es el sur de la Patagonia argentina y chilena (Area D), con mas del 49% de
probabilidad, seguida por la combinacion de las areas de Neuquén y Rio Negro con la
provincia de Santa Cruz y Aysen (23%). La edad estimada para el origen del nodo de los
Nesodontinae es de aproximadamente 18-19 Ma, ligeramente mas joven que la edad estimada
para el nodo de los Toxodontinae (ver parrafo siguiente).

El origen del nodo que agrupa a las formas derivadas de toxodontidos se encontraria
también en la Patagonia, con una probabilidad més alta para las provincias de Neuquén (34%)
y Rio Negro que para la provincia de Santa Cruz y Aysen (22%); en el caso de este nodo (43
en las reconstrucciones biogeograficas), la probabilidad de que el area ancestral sea la
combinacion de las dos anteriores es de 19%. Dicho nodo se habria originado en algliin
momento hace aproximadamente 22 Ma, en tiempos presantacrucenses, y el primer registro
conocido es el de Palyeidodon.

Entre el Mioceno medio y el Mioceno tardio ocurre la gran radiacion de la familia
Toxodontidae y aparecen diversas formas de toxodontidos que presentan denticion yugal de
corona poco compleja e hispelodonte (Madden 1990). En las hipdtesis biogeograficas
presentadas en esta tesis, la gran radiacion miocena se da a nivel de dos clados diferentes; el
mas basal de ellos (nodo 26) agrupa a Hyperoxotodon y Nonotherium y el segundo (41)

agrupa a los restantes toxodontinos (a excepcion de Palyeidodon).
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El nodo que agrupa a Hyperoxotodon y Nonotherium se habria originado hace alrededor
de 16 Ma en tiempos santacrucenses. Las areas mas probables para su origen habrian sido
Neuquén y Rio Negro (50%), seguidas por la combinacion de esta area con la de Santa Cruz y
la localidad de Aysen (25%). Este nodo presenta un linaje fantasma muy amplio para
Nonotherium, dado que este ultimo es un taxon considerablemente mas joven (edad pliocena)
que Hyperoxotodon.

El nodo 41 se habria originado uno o dos millones de afios mas tarde que el anterior y
presenta tres areas mas o menos equiprobables para su origen; la primera de ellas corresponde
a Santa Cruz y Aysen (21%), seguida por el sur de Colombia y sur de Bolivia (Areas M y P
respectivamente, ambas con una probabilidad de 19%) y por el sur de Mendoza y Chucal
(Area B).

A partir de ese nodo del arbol, la historia biogeografica dentro del linaje de los
toxodontinos parece haber sido dominada por eventos dispersivos. La mayoria de los
agrupamientos filogenéticos obtenidos no se corresponden con areas geograficamente
cercanas.

Este tipo de estudios biogeograficos se encuentra limitado considerablemente por el
registro geologico. La falta de correlaciones estratigraficas claras lleva a la definiciéon de un
alto niimero de areas que agregan un listado de supuestos adicionales al analisis aqui
realizado, a lo que se suma lo incompleto que es el registro fosil. Hay taxa que podrian
haberse encontrado ampliamente distribuidos, pero solo se han exhumado en zonas aisladas
de su distribucion original, y hasta es probable que hayan existido otras especies de
toxodontidos de las que no ha quedado registro. En ultima instancia, otro de los problemas
con los que cuenta este tipo de métodos es que dependen del arbol filogenético (o varios de
ellos) utilizado como insumo, que debe estar completamente resuelto. Como ya fue
mencionado anteriormente, es menester que se realice una revision taxonomica profunda
sobre varios de los Toxodontinae a fin de precisar una diversidad alfa concreta para todos los
toxodontidos.

En resumen, el linaje de los toxoddntidos habria sufrido dos eventos de diversificacion
(considerados aqui como los nodos mas inclusivos precedentes a aumentos de la diversidad
alfa en la familia en cortos periodos de tiempo, ver Fig. VI. 5): uno de ellos representado por
la separacion de los Nesodontinae y del clado Proadinotherium muensteri + Toxodontinae, y
el segundo (y mas importante) que representa la diversificacion de dos grandes grupos dentro
de los Toxodontinae derivados, en un corto periodo de tiempo y con la colonizacion de

diversas zonas, ampliando de manera notable el rango geografico de la familia. Este ultimo
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precedio6 al pico de diversidad de la familia y los dos grupos de taxones reunen, por un lado, a
Xotodon, Andinotoxodon bolivariensis, Posnanskytherium, Calchaquitherium mixtum,
Mixotodon larensis 'y Gyrinodon quassus, y por el otro a Pericotoxodon platignathus,
Hoffstetterius imperator, Pisanodon nazari, Ocnerotherium intermedium, Piauhytherium

capivarae, Toxodon platensis, Dinotoxodon paranensis, Paratrigodon euguii y Trigodon

gaudryi.
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Capitulo VII. Consideraciones finales y perspectivas futuras

En este ultimo capitulo, se presenta un corolario de los resultados obtenidos, extrayendo
las conclusiones mas relevantes surgidas del estudio de los toxoddontidos de la Formaciéon
Santa Cruz. En lineas generales, los aportes brindados en esta tesis constituyen un compendio
de la informacion disponible en materia taxonémica, anatomica y filogenética, con el afiadido
de analisis cuantitativos para evaluar la variacion de la forma (principalmente del craneo) e
hipotesis paleobiogeograficas para los nesodontinos de la Formacion Santa Cruz. A fines de
facilitar la identificacion de los resultados mas relevantes, este ultimo capitulo se estructura en
tres apartados: el primero trata las cuestiones inherentes al analisis taxonémico realizado
(Capitulo III); el segundo presenta un compendio de los resultados del analisis morfoldgico
cualitativo (Capitulo IV) y cuantitativo (Capitulo V); y el ultimo se aboca principalmente a
los andlisis filogenéticos realizados, el calibrado en el tiempo de los arboles y el analisis
paleobiogeografico (Capitulo VI), presentando un somero intento de reconciliacion de todos
esos datos para poder dilucidar aspectos de la historia evolutiva de los Nesodontinae,
haciendo alguna mencidn sobre los principales eventos de diversificacion dentro del clado de

los Toxodontidae.

VII. 1. Taxonomia

En términos taxonémicos, se realizdo el andlisis de los 14 nombres genéricos y 77
especificos (disponibles en la literatura) que fueron asignados a materiales provenientes de los
depositos de la Formacion Santa Cruz. De los mas de setenta nombres especificos, la mayoria
de ellos son sinonimos de Adinotherium ovinum o Nesodon imbricatus, mientras que los
unicos nombres sinénimos de Hyperoxotodon speciosus son Stenostephanos speciosus y
Nesodontopsis speciosus.

La proliferacion de nombres fue debida a la enorme variabilidad (individual, ontogenética
y posiblemente también de caracteres sexuales secundarios) que presentan las especies N.
imbricatus y A. ovinum (documentada gracias a la gran cantidad de material colectado) y al
concepto de especie utilizado en la época (enfocado en gran medida en la busqueda de las

formas intermedias en la concepcion darwiniana). Principalmente, las caracteristicas
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utilizadas para la definicion de nombres se encuentran en la parte anterior del craneo y la
mandibula, asi como también en rasgos de la denticion. La variacion ontogenética
documentada para estas dos especies también fue reflejada en el establecimiento de nombres
especificos de toxodontidos para la Formacion Santa Cruz.

Como resultado mas relevante del andlisis, se propone que solo se consideren validos tres
géneros de toxodontidos para los depositos de la Formacion Santa Cruz, cada uno de ellos con
una unica especie: Nesodon, con la especie Nesodon imbricatus; Adinotherium, con la especie
Adinotherium ovinum; e Hyperoxotodon, con la especie Hyperoxotodon speciosus.

Con respecto a Hyperoxotodon speciosus, las apreciaciones realizadas sobre €l en esta
tesis deben ser tomadas con cautela. El material a disposicion se limitd a un unico ejemplar,
cuya morfologia indica un toxoddontido derivado respecto a los presentes en el Mioceno
temprano; sumado a ello, H. speciosus ha sido reconocido por otros autores (e.g. Madden
1990, Cassini et al. 2012b) como un taxon tipico de estratos con edades mas jovenes
(Friasense, Colloncurense). El hecho de no haber encontrado material en las ultimas
expediciones realizadas en la provincia de Santa Cruz, a la frecuente ocurrencia de las otras
dos especies de toxodontidos, favorece la idea de que posiblemente este taxdn habria sido
muy poco abundante en el Mioceno temprano.

A continuacion se listan las nuevas sinonimias realizadas y lo nombres sobre cuyo estatus

taxondmico no ha podido ser evaluado.

Nesodon imbricatus Owen 1847
Protoxodon conspurcatus Ameghino 1887a, p: 16. Nov. syn.
Nesodon rutimeyeri Mercerat 1891, p: 401. Nov. syn.
Nesodon conspurcatus Ameghino 1891, p: 377. Nov. syn.
Nesodon brachycephalus Ameghino 1894, p: 24. Nov. syn.
Nesodon cornutus Scott 1912, p: 196. Nov. syn.

Adinotherium Ameghino 1887a
Atryptherium Ameghino 1887a, p: 18. Nov. syn.
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Adinotherium ovinum (Owen 1853) Ameghino 1907
Adinotherium splendidum Ameghino 1887a, p: 17. Nov. syn.
Atryptherium bifurcatum Ameghino 1887a, p: 18. Nov. syn.
Nesodon bifurcatus Mercerat 1891, p: 397. Nov. syn.
Acrotherium stygium Ameghino 1891, p: 135. Nov. syn.
Adinotherium rotundidens Ameghino 1899, p: 6. Nov. syn.
Adinotherium corriguenense Ameghino 1907, p: 77. Nov. syn.

Noaditherium splendidum Ameghino 1907, p: 84. Nov. syn.

Nomina dubia
Toxodon patagonensis Moreno (nomen nudum) 1882, p: 22.
Adelphotherium ligatum Ameghino 1887a, p: 16.
Gronotherium decrepitum Ameghino1887a, p: 17.
Phobereotherium sylvaticum Ameghino 1887a, p. 18.
Rhadinotherium limitatum Ameghino 1887a, p: 18.
Protoxodon patagonensis (Moreno) Ameghino, 1887b, p. 66.
Acrotherium intermedium Mercerat 1891, p: 392.
Adinotherium antiquum Mercerat 1891, p: 410.
Adelphotherium rothi Mercerat 1891, p: 440.
Nesotherium patagonense (Moreno) Mercerat 1891, p: 417.
Paleolithops praevium Ameghino 1891, p: 240.
Nesodon impinguatus Ameghino 1899, p: 6.

VII. 2. Anatomia

La revision de los materiales de Adinotherium y Nesodon mediante el uso de nuevas
tecnologias (e.g. fotogrametria, tomografias computadas) y el uso de algoritmos
computacionales permitié expandir la manera de caracterizar la forma (en este caso en
particular, del craneo) de los nesodontinos, tanto cualitativamente (especialmente la anatomia
interna) como cuantitativamente. La descripcion brindada servira como punto de partida para
futuros estudios en un marco metodoldgico mas preciso, apuntando a resolver problematicas

particulares de ambos enfoques (e.g. anatomia en detalle de la porcidn anterior y posterior del
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craneo, inferencias sobre los patrones de innervacion y vascularizacion de las diferentes partes
del craneo; establecimiento de morfotipos del craneo de los nesodontinos a partir del uso de
morfometria geométrica, brindando un marco comparativo robusto para la inclusion y analisis
de ejemplares colectados posteriormente; utilizacion de diferentes técnicas computacionales
sobre los modelos tridimensionales para evaluar aspectos paleobiolégicos dentro del grupo
tales como fuerza de la mordida, resistencia diferencial de ciertas partes del craneo a la
tension y compresion, entre otras).

Con respecto a los resultados obtenidos concernientes a aspectos cualitativos del craneo
de los nesodontinos, en esta tesis, ademas de realizarse una revision detallada de la anatomia
externa del craneo, se ha ahondado sobre ciertos rasgos que han sido poco discutidos en la
literatura (cavidad endocraneana) y algunas caracteristicas completamente novedosas, como
el caso de las caracterizaciones del petroso y el oido interno de algunos toxodontidos. Si bien,
posiblemente, muchos de los caracteres obtenidos de la cavidad endocraneana carezcan de
influencia filogenética marcada (y en su lugar estén mayormente influenciados por el tamafio
corporal), han sido utilizados en esta tesis para la realizacion de los andlisis filogenéticos. En
ultima instancia, estos caracteres tuvieron que ser removidos del andlisis filogenético porque
no contribuyeron a establecer agrupamientos entre los diferentes taxones y la cantidad de
datos faltantes multiplicé en gran medida la cantidad de AMP obtenidos. Cabe destacar que
este tipo de caracteres podrian ser informativos para establecer agrupamientos a nivel de
familia o niveles superiores, aunque es necesario ampliar la cantidad de taxones codificados
para poder evaluar como varian estos caracteres y si su variacion esta ligada al tamafio
corporal o presenta una componente filogenética.

A partir de los resultados del analisis cualitativo para la anatomia externa del craneo se
pudo comprobar la ausencia de cuernos para ambas especies de Nesodontinae, contrariamente
a lo sugerido por Ameghino y Scott. No existen evidencias, de ninguna indole, que sugieran la
presencia de estructuras similares a cuernos (mucho menos a un cuerno dérmico) a nivel de
los frontales en todos los ejemplares consultados en esta tesis doctoral; esto se argumenta con
el simple hecho de comparar las estructuras presentes en el techo craneano de los
nesodontinos con la presencia de los diferentes anexos epidérmicos y dérmicos presentes en el
craneo de los representantes de ungulados actuales.

No se han detectado rasgos anatomicos puntuales que sugieran caracteres sexuales
secundarios, pero algunas de las variables analizadas (especialmente para la muestra de
Adinotherium ovinum) podrian sugerir la existencia de caracteristicas dimoérficas asociadas a

caracteres sexuales secundarios en las dos especies de nesodontinos de la Formacion Santa
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Cruz. Por otro lado, en concordancia con lo expresado anteriormente, es posible que, en caso
de considerar que los extremos de tamafio para los adultos en cada una de las especies son
producto de dimorfismo sexual, Adinotherium ovinum presente un dimorfismo sexual
moderado, mientras que Nesodon imbricatus presente un dimorfismo leve.

Con respecto a los analisis morfogeométricos realizados, los resultados a destacar
incluyen la mayor similitud entre la forma del crdneo entre los estadios juveniles de ambos
nesodontinos que entre estadios ontogenéticos diferentes de la misma especie. Asimismo, los
analisis realizados sugieren que existe una mayor disimilitud entre los estadios adultos de
ambas especies que en los estadios juveniles.

Por su parte, los andlisis de parsimonia a partir de las configuraciones de landmarks
mostraron una mayor relacion entre los ejemplares jovenes de los toxodontidos basales y los
ejemplares adultos de toxodontidos derivados, en lugar de ser mas parecidos a los ejemplares
adultos de su misma especie. Esto podria sugerir la existencia de fenomenos heterocronicos
que hayan regulado, en alguna medida, la evolucion dentro del linaje de los toxodontidos.

Otro de los resultados destacables es la poca influencia del tamafio corporal como
estructurador de la variacion en el craneo de los nesodontinos, a excepcion de los resultados
obtenidos para Nesodon, que deben ser tomados con cautela debido al escaso ntiimero de
ejemplares utilizados.

Los analisis realizados para las muestras de Adinotherium ovinum y Nesodon proveen un
marco cuantitativo para la realizacion de andlisis comparativos de disparidad de
morfoespacios, para poder evaluar si las variaciones en la forma observadas en las especies
del Santacrucense se ajustan o no a las variaciones observadas en las especies de ungulados
actuales. Esto proporcionaria un enfoque completamente diferente para la evaluacion del
estatus taxonomico de otras especies de UNS de la Formacion Santa Cruz y serviria para
poner a prueba la propuesta taxonomica elevada en esta tesis para los miembros de
Nesodontinae.

Todos los resultados obtenidos en el analisis de morfoespacio tedrico serviran como
punto de partida para la realizacion de nuevas investigaciones para dilucidar como el tamafio
corporal ha estructurado la variacién de forma dentro de los nesodontinos, cudles han sido los
principales cambios alométricos que modelaron la forma del craneo en este grupo e, incluso,
para detectar posibles fendmenos hetecronicos que hayan tenido implicancias filogenéticas en
el linaje de los toxodontidos. En primera medida, la obtencion de los moldes de las cavidades
internas del craneo permitirdn ampliar el muestreo de landmarks craneanos para reflejar tanto

la forma interna como externa del craneo. Esto permitiria evaluar como evolucionan ciertos
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aspectos como, por ejemplo, la evolucion de la forma del craneo caudal respecto de la cavidad

endocraneana, o como varian ambas partes a lo largo de la ontogenia del animal.

VII. 3. Historia evolutiva

En esta tesis se han realizado diversos anélisis filogenéticos para la familia Toxodontidae.
Para ello, se confeccion6 una matriz principalmente a partir de la incorporacion de caracteres
de varias matrices publicadas previamente, con la adicion de caracteres de la cavidad
endocraneana, por un lado, y la incorporacion de las configuraciones de landmarks para unos
pocos representantes del grupo; a todo ello, se le sumo la codificacion de nuevos taxones. El
objetivo de estos analisis fue testear las relaciones filogenéticas de la familia en el contexto
del suborden Toxodontia y también la evaluacion de las relaciones internas de los diferentes
taxones de la familia. Las conclusiones listadas aqui tienen como fuente principal el analisis
bajo pesos iguales de la matriz de datos morfologicos discretos, porque es la que cuenta con
menos supuestos ad-hoc y porque ha sido la mas congruente con el ajuste estratigrafico;
ademas, la matriz mixta, si bien incorpora mayor informacion y posibilitd la obtencion de
AMP mas cortos, no parece del todo confiable debido a que la deformacion postmortem no
pudo ser eliminada, sumado al bajo nimero de taxones para los cuales se pudo obtener la
configuracion de landmarks. Esto de ninguna manera sugiere que la matriz mixta no pueda o
deba ser utilizada para testear las relaciones del grupo, sino que, hasta que no se pueda
ampliar el muestreo y retrodeformar los landmarks de especimenes con demasiada
deformacion, es preferible que su utilizacion siempre sea comparada con resultados a partir de
otras fuentes de datos.

Para las relaciones filogenéticas dentro de la Familia, en lineas generales se obtuvieron
resultados consistentes, aunque las hipotesis para las relaciones internas de los Toxodontinae
merecen una revision mayor. Muchos de los miembros de Toxodontinae presentan una pobre
caracterizacion y resulta necesaria una revision del grupo de manera similar a la realizada en
este trabajo con los Nesodontinae, con la finalidad de clarificar el nimero de taxones validos.
En esta tesis, se incluyeron los taxones mejor conocidos del grupo, pero en gran medida la
codificacion se realizd a partir de la literatura y no por observacion directa del material
original.

Los resultados de los anélisis filogenéticos realizados confirman diversas hipotesis sobre

las relaciones de la mayor parte de los clados que se encuentran en Notoungulata. Aqui se
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corrobora la monofilia de Homalodotheriidae, Leontiniidae y Toxodontidae, mientras que
también se validan las hipotesis previas sobre la parafilia de “Isotemniidae” 'y
“Notohippidae”.

En este analisis, el taxon que fue recuperado como grupo hermano de los toxoddntidos
fue Notohippus toxodontoides. Este taxon de edad santacrucense era poco conocido (solo
algunos molares y otros restos con dudosa asignacion) hasta el hallazgo reciente de nuevo
material, presentado por Hernandez Del Pino et al. (en rev.) y en esta tesis. La divergencia
entre N. toxodontoides y Toxodontidae se habria dado en algin momento durante el
Oligoceno temprano (aproximadamente hace 30 Ma), aunque no se tiene registro de formas
asignables a la familia hasta los depodsitos deseadenses del Oligoceno tardio. El lugar de
origen para la familia muy probablemente haya sido la Patagonia argentina y chilena, aunque
la inclusion de los registros de Proadinotherium saltoni podria modificar el escenario
paleobiogeografico mostrado en esta tesis.

Con respecto a las relaciones filogenéticas e hipotesis paleobiogeograficas dentro de la
Familia Toxodontidae, los resultados obtenidos presentan un arreglo con dos grandes clados,
Nesodontinae y Toxodontinae, con Proadinotherium leptognathum como el grupo hermano
de ambas, en acuerdo con posturas previas (Nasif et al. 2000). La divergencia entre ambos
clados se habria dado tempranamente en la historia del grupo, hace alrededor de unos 24-25
Ma, probablemente en la zona de Patagonia. Este seria el primero de dos pulsos de radiacion
que presentan los toxodontidos.

Para el caso del grupo de estudio, la mayoria de los resultados obtenidos soportan la idea
de la monofilia de la subfamilia Nesodontinae (en la nocién planteada por Mercerat 1891,
1895b y Nasif et al. 2000) y la monofilia del género Nesodon, aunque las caracteristicas
utilizadas para su definicion tradicional constituyen, en su mayoria, caracteres plesiomorficos.
Este nodo se habria originado hace aproximadamente 18-19 Ma en el sur de la Patagonia.
Cabe destacar que la inclusion de la forma del crdneo a partir de la configuracion de
landmarks planteo un escenario contradictorio, y establecio un agrupamiento en donde
Nesodontinae incluiria al género Proadinotherium (con las dos especies incluidas en el
analisis).

Otra de las cuestiones mas destacables de los resultados obtenidos es la posicion que
adquiere Proadinotherium muensteri, que aparece como grupo hermano de Toxodontinae a
pesar de su similitud notable con el material disponible de la especie deseadense
Proadinotherium leptognathum. Si bien no parece demasiado razonable a partir de la

anatomia del animal y que el arreglo presenta un soporte bajo, gran parte de las caracteristicas
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de los toxodontidos basales constituyen plesiomorfias y el Gnico agrupamiento de ellos que
presenta en grado moderado de soporte es el de los Nesodontinae.

El pulso de radiacién restante habria ocurrido hacia finales del Mioceno inferior (15-16
Ma) y habria sido la antesala de la gran diversificacion que experimentd la familia en el

Mioceno medio-tardio.
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Apéndice I: Lista de materiales consultados

En el siguiente apartado se listan todos los materiales consultados para la realizacion de
esta Tesis doctoral. Por razones de espacio solo se listara el nimero de coleccion del
material y a que porcion del esqueleto corresponde.

American Museum of Natural History

—Adinotherium ovinun

AMNH 9141: mandibula y elementos postcraneales; AMNH 9155: fragmento de mandibula sin
preparar; AMNH 9160: craneo y elementos postcraneales; AMNH 9171: craneo; AMNH 9174:
fragmentos de mandibula; AMNH 9184: elementos postcraneales; AMNH 9229: craneo y
elementos postcraneales; AMNH 9275: clementos postcraneales; AMNH 9276: craneo;
AMNH 9295: craneo sin preparar; AMNH 9489: craneo; AMNH 9490: fragmento anterior de
craneo; AMNH 9497: craneo; AMNH 9517: mandibula; AMNH 9522: fémur; AMNH 9532:
craneo casi completo y fragmento de mandibula; AMNH 9571: craneo; AMNH 14508: molde
porcion anterior del craneo; AMNH 55969: molde endocraneano; AMNH 116944: un
premolar.

—Homalodotherium cunninghami
AMNH 55967: molde endocraneano.

—Mesenodon juruaensis
AMNH 55798: un molar.

—Mixotoxodon sp.
AMNH 116948: M2; AMNH 116949: 13; AMNH 116950: un molar.

—Mixotoxodon acreensis
AMNH 55790: un molar.

—Mixotoxodon larensis

AMNH 48851: fragmento de mandibula izquierda; AMNH 48852: fragmento de mandibula
derecha; AMNH 48856: 13 izquierdo, AMNH 48857: fragmentos de dientes; AMNH 48859:
incisivo izquierdo; AMNH 48861: premolar izquierdo, AMNH 48862: diente; AMNH 48863:
dos dientes; AMNH 55733: fragmento de diente; AMNH 55777: molar inferior; AMNH
55778: molar inferior izquierdo; AMNH 55782: un premolar.

—Neotoxodon pascuali

AMNH 55796: fragmento de maxilar con un molar.

—Nesodon sp.

AMNH 55735: fragmentos de incisivos; AMNH 55804: molar superior; AMNH 55805:
fragmento posterior de craneo.
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—Nesodon imbricatus

AMNH 9128: craneo y mandibula bastante completos; AMNH 9147: fragmentos de craneo y
mandibula; AMNH 9168: fragmento anterior de craneo y mandibula; AMNH 9190: tibia y
fibula y otros fragmentos de hueso; AMNH 9191: radio y ulna; AMNH 9192: fragmento de
craneo y mandibula completa, varios elementos postcraneales; AMNH 9193: hiimero; AMNH
9232: elementos postcraneales; AMNH 9235: craneo muy fragmentario; AMNH 9243: varios
fragmentos de craneo; AMNH 9288: dos fragmentos de craneo; AMNH 9292: craneo bastante
completo; AMNH 9294: elementos postcraneales; AMNH 9493: fragmento anterior de craneo
y algunos fragmentos de mandibula; AMNH 9510: mandibula; AMNH 9513: tibia; AMNH
9552: mandibula; AMNH 9553: elementos postcraneales; AMNH 9554: mandibula;, AMNH
116947: sinfisis mandibular; AMNH 14949: moldes tibia y fibula; AMNH 14950: molde de
craneo y elementos postcraneales; AMNH 19494: molde maxilar derecho; AMNH 55734:
fragmento de sinfisis; AMNH 55735: fragmentos de incisivos; AMNH 55804: molar superior;
AMNH 55805: region occipital; AMNH 55971: molde endocraneano.

—Proadinotherium sp.

AMNH 29621: dos molares superiores y uno inferior; AMNH 29722: fragmento anterior de
craneo; AMNH 29766: molar superior; AMNH 116433: maxilar con tres dientes, un molar
superior suelto y dos molares inferiores; AMNH 116436: fragmento de mandibula y un molar
superior; AMNH 116439: dientes varios y un fragmento de mandibula.

—Proadinotherium muensteri

AMNH 15916: molares inferiores y superiores; AMNH 29722: extremo anterior del craneo;
AMNH 29751: dos premolares; AMNH 116945: M2 superior izquierdo, AMNH 116946: M3
superior izquierdo; AMNH 55970: molde endocraneano.

—Toxodon sp.

AMNH 11172: dientes y elementos postcraneales; AMNH 11173: hamero distal; AMNH
11176: radio, AMNH 11177: radio, AMNH 111178: escapula y costillas; AMNH 11179:
dientes; AMNH 11180: humero; AMNH 11181: radio; AMNH 11182: radio; AMNH 11183:
ulna;, AMNH 11184: fémur; AMNH 11186: mandibula, AMNH 11187: elementos
postcrancales; AMNH 11188: escapula; AMNH 11189: calcaneo.

—Toxodon platensis

AMNH 11169: craneo y mandibula; AMNH 11170: mandibula, AMNH 11171: mandibula;
AMNH 32769: fragmento de mandibula; AMNH 45877: molde de fragmento posterior del
craneo; AMNH 55736: fragmento de 11 derecho; AMNH 55783: M2 derecho; AMNH 55784
M2 izquierdo; AMNH 55785: P3 izquierdo; AMNH 55786: fragmento de M3 derecho; AMNH
55787: fragmento de 12 derecho; AMNH 55799: M1 derecho; AMNH 55800: 11 izquierdo;
AMNH 107864: fragmento de mandibula izquierda; AMNH 107865: maxilar izquierdo.
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Field Museum of Natural History

—Adinotherium sp.
FMNH 12066: fragmento de mandibula; FMNH 13098: craneo; FMINH 13104: fragmento de
mandibula; FMINH 13231: craneo; FMNH 13245: fragmento de mandibula.

—Adinotherium ovinun
FMNH 13104: cranco; FMNH 13107: cranco; FMNH 13108: cranco; FMNH 13110: craneo;
FMNH 13113: craneo; FMNH 13231: craneo.

—Nesodon sp.
FMNH 13114: craneo; FMNH 13230: fragmento de mandibula; FMNH 13241: craneo;
FMNH 13901: craneo.

—Nesodon imbricatus

FMNH 13074: cranco; FMNH 13079: craneco; FMNH 13081: cranco, FMNH 13084:
fragmento de mandibular, FMNH 13090: cranco; FMNH 13105: cranco, FMNH 13114:
craneo; FMNH 13228: craneo; FMNH 13241: craneo; FMNH 13901: craneo;, FMNH PM
39739: cranco.

—Proadinotherium muensteri
FMNH 13590: craneo.

Museo Argentino de Ciencias Naturales

—Adinotherium ovinun

MACN A 407: porcion anterior del craneco; MACN A 865: maxilar, MACN A 889 a 891:
fragmentos de mandibula y maxilar; MACN A 923: craneo; MACN A 925: fragmento de
craneo; MACN A 926: craneo; MACN A 929: fragmento de craneco; MACN A 937: fragmento
de maxilar izquierdo, MACN A 938: fragmento de maxilar izquierdo, MACN A 946:
mandibula y elementos postcraneales; MACN A 1016 a 1020: cinco calcaneos; MACN A 1021
a 1027: siete astragalos; MACN A 1116: fragmento de maxilar; MACN A 1117: fragmento de
mandibula; MACN A 1632: mandibula; MACN A 1666: fragmentos de mandibula; MACN A
1692: fragmento de mandibula; MACN A 1693: fragmento de mandibula; MACN A 1709:
mandibula; MACN A 5126: fragmento de mandibula y maxilar; MACN A 5191: fragmento de
mandibula; MACN A 5346: craneo, MACN A 5352: craneo; MACN A 5353: mandibula;
MACN A 5354: craneco; MACN A 5355: fragmento de cranco; MACN A 5358: fragmento de
paladar y un incisivo; MACN A 5359: fragmento anterior de craneo; MACN A 5360: craneo;
MACN A 5363: dos fragmentos de mandibula; MACN A 5366: fragmento de mandibula;
MACN A 5390 a 5398: denticion decidua; MACN 5956: dos fragmentos de mandibula;
MACN A 8515 a 8518: cuatro calcaneos; MACN A 8519 a 8523: cinco astragalos; MACN A
8524: mandibula; MACN A 8546: axis; MACN A 8547: calcaneo; MACN A 8548 a 8551:
cuatro metacarpales; MACN A 8552: un metatarsal; MACN A 8554 a 8556: 3 metacarpales;
MACN A 8557 a 8560: 4 metatarsales; MACN A 8561 a 8564: cuatro metacarpales; MACN A
8565 a 8570: seis metatarsales; MACN A 10377: dos fragmentos de molar inferior; MACN A
10528: craneo; MACN A 10993: tres fragmentos de mandibula; MACN A 11063: fragmento
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de mandibula; MACN A 11163: fragmento de mandibula; MACN A 11527: cranco; MACN A
11609: un molar; MACN A 11612: varios restos de molares; MACN A 11689: craneo; MACN
A 11692: paladar; MACN PV 7076: craneo y mandibula;

—Homalodotherium segoviae

MACN A 3129: fragmento de maxilar; MACN A 3130: fragmento de maxilar; MACN A
3131: fragmento de maxilar; MACN A 3203: fragmento de maxilar; MACN A 8608: craneo y
mandibula.

—Leontinia gaudryi
MACN A 52-573: craneo.

—Neoadinotherium triangulatum
MACN A 12592: sinfisis.

—Nesodon imbricatus

MACN A 772: cranco, MACN A 773: fragmento de mandibula; MACN A 774: craneo;
MACN A 775: mandibula; MACN A 776: craneo; MACN A 798 y 799: calcaneo y astragalo
de un mismo individuo; MACN A 800: axis; MACN A 859: porcion anterior de un craneo;
MACN A 860 a 862: fragmentos de mandibula correspondientes al mismo individuo; MACN
A 863 y 864: fragmentos de mandibula; MACN A 887: fragmento de mandibula; MACN A
888: fragmento de mandibula; MACN A 922: fragmento anterior de mandibula; MACN A 954
a 957: cuatro metatarsianos; MACN A 958: elementos postcraneales; MACN A 961 a 965:
astragalos (mas de cinco); MACN A 970 a 973: cuatro calcaneos; MACN A 996 a 1000:
elementos postcraneales; MACN A 1001 a 1004: cuatro calcaneos; MACN A 1013 a 1015: tres
metapodiales; MACN A 1381: molde fragmento de maxilar; MACN A 1695?: fragmento de
paladar; MACN A 5145: mandibula; MACN A 5150: fragmento de maxilar; MACN A 5151:
fragmento de mandibula; MACN A 5285 y 5286: denticion decidua; MACN A 530S:
fragmento posterior de craneo; MACN A 5306, porcion anterior del craneo y mandibula;
MACN A 5310: mandibula; MACN A 5311: varios fragmentos de un paladar; MACN A 5312:
mandibula; MACN A 5315: fragmento de mandibula; MACN A 5316: fragmento de mandibula
izquierda; MACN A 5336: fragmento de craneco; MACN A 5345: mandibula; MACN A 8513 a
8514: elementos postcraneales; MACN A 10992: fragmento de mandibula; MACN A 11022:
craneo; MACN A 11023: sinfisis; MACN A 11303: dientes aislados; MACN A 11644: sinfisis;
MACN A 11692: varios fragmentos de craneo; MACN A 11694: fragmento de mandibula;
MACN A 11698: fragmento anterior de craneo; MACN A 11715: fragmento de craneo;
MACN A 11733: fragmento de mandibula; MACN A 11749: mandibula; MACN-SC 3841:
craneco; MACN PV 15163: mandibula.

—Proadinotherium sp.
MACN PV 17497: tres molares.

—Proadinotherium leptognathum

MACN A 52-2: incisivo inferior izquierdo, MACN A 52-308: fragmento de 12 derecho;
MACN A 52-309: fragmento de mandibula derecha; MACN A 52-311: fragmento de
mandibula derecha; MACN A 52-314: dos fragmentos de mandibula; MACN A 52-315: m2
derecho; MACN A 52-316: fragmento de m2; MACN A 52-317: I1 derecho; MACN A 52-

379



Hernandez Del Pino, S.

318: astragalo derecho; MACN A 52-320: molar superior; MACN A 52-321: dientes superiores
aislados; MACN A 52-322: un molar superior; MACN A 635 a 637: dientes aislados; MACN
A 52-638: fragmento de mandibula; MACN A 52-639: fragmento de i3 izquierdo; MACN A
52-640: un incisivo, MACN A 52-641: elementos postcraneales.

—Proadinotherium muensteri

MACN A 52-24: astragalo derecho; MACN A 52-301: fragmento de mandibula; MACN A 52-
302: fragmento de craneo; MACN A 52-303: dientes aislados; MACN A 52-306: fragmento de
mandibula; MACN A 52-307: dientes aislados; MACN A 52-312: fragmento de maxilar;
MACN A 52-313: un molar superior y un molar inferior; MACN A 52-632: fragmento de
craneo; MACN A 52-642: dientes aislados; MACN A 52-643: fragmento de 12; MACN A 52-
645: P3 derecho; MACN A 52-646: 12; MACN A 52-647: dientes; MACN A 52-648:
fragmento de mandibula; MACN A 52-649: fragmento de mandibula; MACN A 52-650: 11
derecho; MACN PV-17576: calcaneo.

—Toxodon sp.

MACN A 5712: dientes y elementos postcraneales; MACN PV 11077: mandibula; MACN PV
12020: paladar con molares; MACN PV 12107: fragmento de mandibula; MACN PV 12151:
fragmento de mandibula, MACN PV 12351: fragmento mandibula;, MACN PV 12656:
elementos postcraneales; MACN PV 14236: mandibula; MACN PV 14954: sinfisis; MACN
PV 15000: fragmento de mandibula; MACN PV 15021: fémur distal; MACN PV 16615:
craneo; MACN PV 16616: mandibula.

—Toxodon platensis
MACN A 8598: cranco; MACN A 16615: craneo.

—Trigodon gaudryi
MACN PV 3968: molar; MACN PV 4625: molar inferior; MACN PV 7977: fragmento de
maxilar; MACN PV 15344: craneo y mandibula.

—Xotodon sp.
MACN PV 7440: fragmento de molar; MACN PV 7571: elementos postcraneales.

—Xotodon cristatus

MACN PV 7052: cranco; MACN PV 8093: craneo; MACN PV 8207: molar; MACN PV
8208: fragmento de mandibula; MACN PV 8304: fragmentos de dientes; MACN PV 8419:
fragmento de mandibula; MACN PV 8448: fragmento de maxilar.

—Xotodon major
MACN A 7708: craneo; MACN PV 8578: craneo y mandibula.

Museo de Historia Natural de San Rafael

—Nesodon taweretus
MHNSR-PYV 1004: craneo.
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Museo de La Plata

—Adinotherium ovinun

MLP 12-2: craneo; MLP 12-5: craneo; MLP 12-31: craneo; MLP 12-32, craneo; MLP 12-35:
paladar; MLP 12-36: paladar; MLP 12-46: fragmento de maxilar; MLP 12-55: fragmento de
paladar; MLP 12-60: fragmento de maxilar; MLP 12-62: fragmento de paladar; MLP 12-71:
fragmento de paladar; MLP 12-147: fragmento de paladar; MLP 12-259: mandibula; MLP 12-
280: fragmento de mandibula; MLP 12-983: mandibula; MLP 12-985: mandibula, MLP 12-
2829: fragmento de craneo; MLP 55-XII-12-5: fragmento de paladar; MLP 55-XII-13-5:
fragmento de maxilar; MLP 55-XII-13-6: paladar; MLP 55-XI1-13-29: fragmento de
mandibula; MLP 55-XI1-13-41: paladar; MLP 61-1V-13-1: fragmento de mandibula; MLP 67-
XI-31-1 a 9: nueve astragalos; MLP 67-XII-1-1 a 23: veintitrés calcdneos; MLP 67-XII-8-1 y
2: dos astragalos; MLP 67-XII-21-1: fragmento de mandibula; MLP 68-VI-25-1 a 9:
fragmentos craneales; MLP 68-VI-25-76 a 80: seis metatarsianos; MLP 68-VI-25-81 a 87:
siete metacarpales; MLP 68-VI-25-472: fragmento anterior de cranco; MLP 68-VI-25-509:
paladar; MLLP 84-111-9-10: cranco.

—Hemixotodon chasicoensis
MLP 12-2179: fragmento de paladar.

—Hyperoxotodon speciosus
MLP 12-59: fragmento de maxilar.

—Nesodon imbricatus

MLP 12-1: craneo; MLP 12-3: craneo y mandibula; MLP 12-4: craneo; MLP 12-7: fragmento
de maxilar; MLP 12-8: fragmento anterior de craneo, MLP 12-10: fragmento anterior de
craneo; MLP 12-15: crdneo y mandibula; MLP 12-19: fragmento de craneo y mandibula; MLP
12-22: fragmento de craneo; MLP 12-23: fragmento anterior de craneo; MLP 12-25, fragmento
anterior de craneo; MLP 12-26: fragmento anterior de craneo; MLP 12-28: porcion anterior del
craneo; MLP 12-29: fragmento anterior de craneo; MLP 12-30: paladar; MLP 12-39: paladar;
MLP 12-40: fragmento de paladar; MLP 12-41: fragmento de paladar; MLP 12-42: fragmento
de maxilar; MLP 12-43: fragmento de maxilar; MLP 12-44: fragmento de maxilar; MLP 12-50:
fragmento de maxilar; MLP 12-58: fragmento de maxilar; MLP 12-65: fragmento de maxilar;
MLP 12-68: fragmento de maxilar; MLP 12-76: fragmento de mandibula; MLP 12-86:
fragmento de mandibula; MLP 12-90: elementos postcraneales; MLP 12-92: elementos
postcraneales; MLP 12-157: fragmento de mandibula; MLP 12-160: fragmento de mandibula;
MLP 12-221: fragmento de mandibula; MLP 12-222: fragmento de mandibula; MLP 12-227:
fragmento de mandibula; MLP 12-230: fragmento de mandibula; MLP 12-235: fragmento de
mandibula; MLP 12-247: mandibula; MLP 12-250: mandibula; MLP 12-262: fragmento de
mandibula; MLP 12-263: mandibula; MLP 12-264: fragmento de mandibula; MLP 12-265:
fragmento de mandibula; MLP 12-271: fragmento de mandibula; MLP 12-275: fragmento de
mandibula ; MLP 12-276: fragmento de mandibula; MLP 12-277: fragmento de mandibula;
MLP 12-847: fragmento de mandibula; MLP 12-913: fragmento de mandibula; MLP 12-914:
fragmento de mandibula; MLP 12-918: fragmento de mandibula; MLP 12-919: fragmento de
mandibula; MLP 12-925: P4; MLP 12-940: fragmento de mandibula; MLP 12-957: fragmento
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de mandibula; MLP 12-961: fragmento de mandibula; MLP 12-962: fragmento de mandibula;
MLP 12-969: fragmento de mandibula; MLP 12-978: fragmento de mandibula; MLP 12-981:
fragmento de mandibula; MLP 12-982: fragmento de mandibula; MLP 12-1028: fragmento de
mandibula; MLP 12-1030: fragmento de mandibula; MLP 12-1039: fragmento de mandibula;
MLP 12-1050: fragmento de mandibula; MLP 12-1054: fragmento de mandibula; MLP 55-
XII-13-16: ocho cuboides; MLP 55-XII-13-17: seis naviculares; MLP 55-XII1-13-18: siete
cuneiformes; MLP 55-XII1-13-19: cinco escafoides; MLP 55-XII-13-20: once unciformes;
MLP 55-X1II-13-21: catorce lunares; MLP 55-X1I1I-13-22: doce magnos; MLP 55-XII-13-23:
seis pisciformes; MLP 55-XII-13-190: cranco; MLP 67-X-16-1: un escafoides; MLP 68-VI-
25-499: fémur derecho; MLP 68-VI-25-500: radio; MLP 68-VI-25-502: tibia y fibula.

—Ocnerotherium intermedium
MLP 52-IX-17-1: fragmento de maxilar derecho.

—Palyeidodon obtusum
MLP 12-3171: craneo; MLP 46-VIII-21-10: fragmento de maxilar.

—Paratrigodon euguii
MLP 12-1664: fragmento de craneo.

—Pisanodon nazari

MLP 12-1667: fragmento de craneo y mandibula; MLP 57-X-10-123: fragmento de mandibula;
MLP 76-VI-12-133: craneo.

—Thomashuxleya externa

MLP 69-111-24-248: craneo.

—Toxodon sp.
MLP 11-1144: fragmento de mandibula; MLP 12-1160: craneo; MLP 12-1162: mandibula;
MLP 12-1174: craneo; MLP 12-1175: mandibula.

—Toxodon burmeisteri
MLP 12-1147: mandibula.

—Trigodon gaudryi
MLP 12-1670: mandibula.

—Xotodon sp.
MLP 29-X-10-55: fragmento de mandibula; MLP 38-X-13-2: fragmento de paladar.

—Xotodon cristatus
MLP 12-1672: craneo, mandibula y elementos postcraneales.

—Xotodon doellojuradoi
MLP 52-X-6-21: fragmento de mandibula.

—Xotodon foricurvatus
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MLP 56-11-27-1: mandibula; MLP M-200: molde de molar inferior.

Museo Provincial Padre Jesus Molina

—Adinotherium ovinun

MPM-PV 3396: cranco y mandibula; MPM-PV 3475: fragmento de craneo; MPM-PV 3476:
craneo; MPM-PV 3532: craneo; MPM-PV 3535: cranco, MPM-PV 3541: cranco; MPM-PV
3542: fragmento de craneo, mandibula y elementos postcraneales; MPM-PV 3543: craneo;
MPM-PV 3660: fragmentos de mandibula, MPM-PV 3666: cranco y mandibula; MPM-PV
3667: craneo y mandibula completos; MPM-PV 3668: craneo y mandibula; MPM-PV 3670:
craneo; MPM-PV 3671: cranco y mandibula; MPM-PV 3673: fragmento anterior de craneo;
MPM-PV 3675: craneco; MPM-PV 3677: cranco; MPM-PV 3688: fragmento de craneo y
mandibula; MPM-PV 3695: mandibula; MPM-PV 3697: cranco; MPM-PV 4245: mandibula;
MPM-PV 4257: fragmento anterior de craneo; MPM-PV 4303: paladar.

Ejemplares de 4. ovinum con numeracion pendiente

MPM-PV CV-SHP-15-14: craneo; MPM-PV EAG-AR-14-2: fragmento de craneo; MPM-PV
ELC-NAM-12-6: craneo; MPM-PV ESL-NAM-13-23: mandibula y elementos postcraneales;
MPM-PV ESL-SHP-14-2: paladar; MPM-PV ESL-SHP-14-3: dientes yugales rotos; MPM-
PV ESL-SHP-14-4: fragmento de mandibula; MPM-PV ESL-SHP-14-8: mandibula; MPM-
PV ESL-SHP-14-12: maxilar; MPM-PV MT-LEC-11-6: craneo; MPM-PV MT-SHP-13-03:
fragmento de mandibula;, MPM-PV PLC-LA-11-8: cranco, MPM-PV PLC-SC-11-21:
fragmentos de mandibula; MPM-PV RB2-AR-14-05: fragmentos de mandibula; MPM-PV
RB2-AR-14-06: fragmentos de maxilar; MPM-PV RB2-LCH-14-10: fragmento de mandibula;
MPM-PV RB2-NT-14-10: fragmento de mandibula con premolares; MPM-PV RB2-NT-14-
11: paladar; MPM-PV RB2-NT-14-13: fragmento de dientes y escapula; MPM-PV RB2-NT-
14-15: fragmento de mandibula; MPM-PV RB2-SFV-14-9: craneo; MPM-PV RB2-SHP-14-1:
fragmento de mandibula; MPM-PV RB2-SHP-14-3: lote con un premolar inferior.

—Homalodotherium
MPM-PV 3706: craneo.

Ejemplares de Homalodotherium con numeracién pendiente
MPM-PV CV-SHP-15-13: fragmento de craneo; MPM-PV ESL-SHP-14-6: fragmento de
paladar.

—Nesodon imbricatus

MPM-PV 3446: mandibula; MPM-PV 3537: fragmento de paladar y sinfisis; MPM-PV 3544:
fragmento de mandibula; MPM-PV 3555: dientes aislados; MPM-PV 3659: craneo y
mandibula; MPM-PV 3665: mandibula; MPM-PV 3669: crainco; MPM-PV 3679: mandibula;
MPM-PV 3680: mandibula; MPM-PV 3696: craneo y mandibula; MPM-PV 3711: fragmento
de maxilar; MPM-PV 3713: mandibula y elementos postcraneales; MPM-PV 4246: mandibula;
MPM-PYV 4282: incisivos; MPM-PV 4377: cranco; MPM-PV 15050: craneo.

Ejemplares de N. imbricatus con numeracion pendiente
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MPM-PV CB-SFV-12-1: mandibula, MPM-PV CV-NT-15-10: mandibula, MPM-PV CV-
NT-15-23: mandibula; MPM-PV CV-SHP-15-15: fragmentos de crdneo y mandibula; MPM-
PV ECA-NAM-13-92: humero distal; MPM-PV MT-MSB-12-5: mandibula; MPM-PV RB2-
AR-14-03: fragmento de mandibula; MPM-PV RB2-LA-12-1: craneo y mandibula; MPM-PV
RB2-LCH-14-09: fragmento de mandibula; MPM-PV RB2-LCH-14-29: fragmentos de
esmalte; MPM-PV RB2-LCH-14-31: molar superior; MPM-PV RB2-LCH-14-34: fragmentos
de dientes; MPM-PV RB2-NAM-12-1: craneo; MPM-PV RB2-NAM-14-9: fragmento de
diente; MPM-PV RB2-NT-14-14: mandibula, MPM-PV RB2-SFV-14-2: fragmento de
mandibula; MPM-PV RB2-SFV-14-4: fragmento de mandibula; MPM-PV RB2-SFV-14-7:
sinfisis; MPM-PV RB2-SFV-14-8: molares y premolares; MPM-PV RB2-SFV-14-9 y 10:
fragmentos de craneo; MPM-PV RB2-SHP-14-9: fragmento de mandibula; MPM-PV RB2-
SHP-15-6: craneo y elementos postcraneales; MPM-PV RBPN-NAM-12-4: mandibula.

Yale Peabody Museum

—Adinotherium ovinun

YPM-PU 56890: cranco; YPM-PU 15016: navicular; YPM-PU 15098: -elementos
postcraneales; YPM-PU 15114: cranco; YPM-PU 15118: cranco; YPM-PU 15127: fragmento
de escapula; YPM-PU 15131: dientes y elementos postcraneales; YPM-PU 15136: craneo y
mandibula; YPM-PU 15138: fragmento de paladar; YPM-PU 15157: craneo y mandibula;
YPM-PU 15158: craneo, mandibula y elementos postcrancales; YPM-PU 15159: cranco y
mandibula; YPM-PU 15174: fragmentos de maxilar, fragmento de mandibula y elementos
postcraneales; YPM-PU 15204: maxilar derecho; YPM-PU 15235: fragmentos de craneo y
mandibula; YPM-PU 15263: fragmento de paladar; YPM-PU 15269: elementos postcraneales;
YPM-PU 15288: craneo; YPM-PU 15294: fragmentos de maxilar; YPM-PU 15382: craneo;
YPM-PU 15466: fragmento de craneo y dientes; YPM-PU 15472: fragmento de mandibula;
YPM-PU 15480: elementos postcraneales; YPM-PU 15481: fragmento anterior de craneo;
YPM-PU 15490: fragmento de mandibula; YPM-PU 15493: fragmento anterior de craneo;
YPM-PU 15539: fragmento de mandibula; YPM-PU 15638: molar inferior; YPM-PU 15640:
axis; YPM-PU 15818: elementos postcraneales; YPM-PU 15830: fragmento de mandibula;
YPM-PU 15842: fragmento anterior de craneo y mandibula, YPM-PU 15846: fragmento de
maxilar; YPM-PU 15887: carpales; YPM-PU 15916: metapodial; YPM-PU 15932: m3; YPM-
PU 15933: calcaneo; YPM-PU 15945: paladar; YPM-PU 15947: paladar; YPM-PU 15963:
elementos postcraneales; YPM-PU 15966: elementos postcraneales; YPM-PU 15971: craneo;
YPM-PU 15978: elementos postcraneales y dientes; YPM-PU 15983: craneo; YPM-PU
15986: cranco; YPM-PU 15989: fragmento de craneo; YPM-PU 15991: premolar; YPM-PU
16031: cranco; YPM-PU 16032: cranco; YPM-PU 16033: paladar.

—Homalodotherium cunninghami
YPM-PU 15946: fragmento de maxilar izquierdo; YPM-PU 15747: ulna; YPM-PU 16028:
sinfisis.

—Homalodotherium segoviae
YPM-PU 16014: craneo.

—Nesodon imbricatus
YPM-PU 11248: fragmento de molar superior; YPM-PU 13188: cranco; YPM-PU 15000:
craneo, mandibula y elementos postcraneales; YPM-PU 15001: craneo, mandibula y elementos
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postcraneales; YPM-PU 15002: craneo y mandibula; YPM-PU 15035: un diente y elementos
postcraneales; YPM-PU 15098: elementos postcraneales; YPM-PU 15108: mandibula; YPM-
PU 15115: mandibula; YPM-PU 15122: calcaneo e incisivos; YPM-PU 15132: ulna; YPM-PU
15135: craneo y mandibula; YPM-PU 15137: fragmento de mandibula; YPM-PU 15139:
fragmento de craneo y mandibula; YPM-PU 15140: fragmento anterior de craneo; YPM-PU
15141: fragmento de craneo; YPM-PU 15144: mandibula; YPM-PU 15167: mandibula; YPM-
PU 15181: fragmento de craneo y elementos postcraneales; YPM-PU 15185: incisivo superior;
YPM-PU 15206: tres metapodiales; YPM-PU 15207: molares superiores; YPM-PU 15208:
paladar; YPM-PU 15215: craneo y mandibula; YPM-PU 15231: calcaneo y dientes; YPM-PU
15233: diente; YPM-PU 15239: sinfisis; YPM-PU 15252: fragmento de craneo; YPM-PU
15256: cranco, mandibula y elementos postcraneales; YPM-PU 15257: paladar; YPM-PU
15258: elementos postcraneales; YPM-PU 15260: mandibula; YPM-PU 15262: elementos
postcraneales; YPM-PU 15289: tibia;, YPM-PU 15305: paladar; YPM-PU 15334: fragmento
de mandibula; YPM-PU 15335: elementos postcraneales y dientes; YPM-PU 15336: craneo y
mandibula; YPM-PU 15338: craneo; YPM-PU 15354: craneo y mandibula; YPM-PU 15375:
craneo y elementos postcraneales; YPM-PU 15400: mandibula; YPM-PU 15403: fragmento de
mandibula; YPM-PU 15460: elementos postcraneales; YPM-PU 15462: metapodial; YPM-PU
15478: elementos postcraneales; YPM-PU 15487: craneo y mandibula; YPM-PU 15489:
elementos postcraneales; YPM-PU 15492: craneo, mandibula y elementos postcraneales; YPM-
PU 15494: fragmento de radio; YPM-PU 15495: fémur; YPM-PU 15497: elementos
postcraneales; YPM-PU 15512: fragmentos de diente; YPM-PU 15578: elementos
postcraneales; YPM-PU 15607: calcaneo; YPM-PU 15660: radio distal; YPM-PU 15745:
fragmento de mandibula y elementos postcraneales; YPM-PU 15746: fragmento de craneo y
mandibula, dientes; YPM-PU 15807: dientes y un astragalo, YPM-PU 15821: 12; YPM-PU
15829: elementos postcraneales; YPM-PU 15834: elementos postcraneales; YPM-PU 15841:
fragmento de escapula; YPM-PU 15843: dientes; YPM-PU 15859: fragmento de craneo;
YPM-PU 15930: incisivo, YPM-PU 15953: fragmento de mandibula; YPM-PU 15967:
fragmento de crdneo y elementos postcraneales; YPM-PU 15968: elementos postcraneales;
YPM-PU 15969: craneo, mandibula y elementos postcraneales; YPM-PU 15973: vértebra;
YPM-PU 15974: elementos postcraneales y dientes; YPM-PU 15975: fragmento de créneo,
mandibula y dientes; YPM-PU 15980: fragmento de pelvis; YPM-PU 15982: elementos
postcraneales; YPM-PU15985: eclementos postcrancales; YPM-PU 15987: fragmento de
maxilar; YPM-PU 15995: elementos postcraneales; YPM-PU 16006: esqueleto reconstruido a
partir de varios ejemplares; YPM-PU 16011: cranco; YPM-PU 16012: craneo, mandibula y
elementos postcraneales; YPM-PU 16029: craneo y fragmento de mandibula; YPM-PU 16030:
escapula; YPM-PU 16043: fragmento de craneo.

—Proadinotherium sp.

YPM-PV 12400: fragmento de maxilar; YPM-PV 12952: fragmento de mandibula; YPM-PV
17676: fragmento de mandibula; YPM-PV 18440: fragmento de mandibula; YPM-PV 25075:
calcaneo;, YPM-PV 25076: fragmento de calcaneo; YPM-PV 25077: astragalo; YPM-PV
25078: fragmento de astragalo; YPM-PV 25079: fragmento de astragalo; YPM-PV 25080:
astragalo; YPM-PV 25081: astragalo.

—Stenosthephanos sp.
YPM-PV 15736: dientes.
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—Toxodon sp
YPM-PV 15684: 12; YPM-PV 15687: P3.

—Toxodon burmeisteri
YPM-PV 15680: fragmento de mandibula; YPM-PV 15683: fragmento de i3; YPM-PV 15685:
ml.

—Toxodon platensis
YPM-PV 15686: M2; YPM-PV 15688: fragmento de i3.

—Xotodon sp.
YPM-PV 21961: fragmento de mandibula; YPM-PV 21962: fragmento de craneo; YPM-PV
21963: sinfisis; YPM-PV 21964: dientes; YPM-PV 21965: fragmento de mandibular.
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Apéndice II: Matriz y Lista de Caracteres

Referencias polimorfismos

a=1[01]
b=[0 2]
e=[12]
d=[13]
e=[012]
f=[123]
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6o0??2?2011100?2?2?22222000001002?220?22222222222222227272727°

Coquenia bondi

0
0
0
?
?

Griphotherion
Boreastylops

Pampatemnus deuteros

Pampatemnus infernalis

?2?2?2?2?2?21?2?2°?2°2°?2°?2°?2°?2°?27°°?2°2°?2°?222°?2°?2°2?20?20?2?22120?2?22220220°2727227°
00?2°?2?2?222200?2?2?22222222220020000101120100000001000?
00?2?2?2112?220?2?2?2222220?2?2200?20000100011000000000000°1

Martinmiguelia fernandezi

Cochilius

0
0
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Leptictis
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-00000??2?2201112110000?2?0020?72?2?7?7?7?21

00?2011?2°?222222222°22?227272722°2722°2°272727?20

0-0-

0 -

0000?00 -

Phenacodus

0-0-

0000?200-0 -

000 -

Meniscotherium

0 -

0 -

0001011021000 -

000?20110?10 -

Trigonostylops wortmani

Astrapotherium

-00?2?21100?2000?2?210001011?22201?2010

0-0-

0 -

o6ro1?2?o0112?200111?2?2°2°21?222°22222°222222°2°2?222°2°27°72?22°2°22727?20

Pyrotherium romeroi

222°?2°2?2?2?2°?2°?°7°7°7°7°?2°?2°2°?2°?2°?2°?2°??7?7?22?2????22???7??Y???????2?2?2?27277?0

oo0??20011?2?2?221010001?2?2?220100?2?2?2?2?222222722222222227272720

Henriscobornia lophodonta

Simpsonotus

0o01?20011?200011100011?212?2222222?2°?22222727272?222°?2°2227272770

Pleurostylodon

tro01r?200?1?2?22?2?2111?2?2?211?2?220100?2?2?2?2222272722722222°22227272770
?222°?2°?2?2?21°?2°?2°?2°?211?2?2°?2°?2°?2°2°2°2°72°21°2°2°2°2°?2°22°2°2°2°7272°2°2°2°2°?2°2°2°2°2°2°727°0

l!01r?2?0011?700011717111111120°?2?2?2120?2?2?22220102°2°22222727220

01rt1?-

Thomashuxleya externa

Pampahippus arenalesi

Periphragnis

l11r?10?211100111?2120°?2°2222222222°22222°727222°227277277?20

Ryphodon lankesteri

Puelia

orro00011200?211110011?2120°?2?22?222°22222°222222272222°272772720

l!01r?2?0011?200111110111?2?220100?2?2°22222°222221222222727220

Leontinia gaudry

Colpodon

l1??20?2?211°?20001111?2111?2120°?22?22?222°22222°2°2222°2°7272222272772?20

?01?200?21?2?22211110111?2?2222222222222°2°22222°7272?22°2277277?20

Ancylocoelus frequens
Scarritia canquelensis

Gualta cuyana

r?1r22?2211?2201111?2?211?21?2?2210010001?2?20111010?220?727272720

trrro00011710000111101111?220100?22222222121°?21°2?222°?2°?27272772272

0o0100011101011110011?2120100?2?2?2?2?22222727222222°2227272770

Homalodotherium

2?01?20011?2?210?22220?2?222222222222°222272727272?22°2°?2°?22272727770

Asmodeus osborni

01r1r?2?001100001111170111120100?2?2?2?2?22227227272101?2?2°?222272770

Rhynchippus equinus

0o??20?2?2?21?20?20111110111120100??2?2?2227227227222222227272727777°

Rhynchippus pumilus

6??2?222°22?22?2?2211?2?21°2?2?2?222010?22°2°2222°222222°272722°2°272727272°?27°
?2?72?2°2°?2°?2727°72?2°2°?2°27°2?2°?22°2°27°7?2?2?2°?2°27°2?2?2?2°72°2°27?2?2°?2°72°72°27?2°?°2°2°2772°77?72°?°2°277277?70

orro0001100101r1717171011?2?2221002?2°2°?222°2°22222°22222227272727°

Eurygenium latirostris

Eurygenium pacegnum

Mendozahippus fierensis

2?72?2?2°?2°2727°72°?2°2°?°2°272°2°?2°?22°?2°27°272?2?2°?2°27°27?2?72?2?2°72°7?2?2°?2°72°72°7?2?2°?2°772°77?727?°2°2777°70
2?72?2?2°?2°2727°72?2°2°?2°272°2?2°22°?2°27°22?2?2°?2°27°2?2?2°?2?2°2°2?2?2°?2°72°72°27?2°?2°?2°7277°?77?72?°2°277277?70

t111?200?21?2222111?21?2?212220?2?22°222222°22222°2222222727272°20

Pascualhippus boliviensis

Eomorphippus obscurus

Morphippus imbricatus

??21200?21?220?21111111?222222222°2°?2°?22222727272272?22°2°?2°?22272727770
2?2?2°?2°2?2?2°?27°777°7°°7°2°?°2°?2°2°?2°?2°?2°7°7722°?2°2°?2°2°?2?2?27?77?2?2?2222?2?22077????
2?2?2?2°2?2?2°?27°777°7°°7°7°?°2°?2°2°?2°?2°?27?77?77°2°2°?2°2°2°2°?2?2?2°7?7?77?2?2?22?2?22077????
troro0001170000111r17171111120010?2000??2?2201101022011?207?7?

tr10oro000110000111711111?2120a2aa0??2?2?2?2?2?22272721222222222770

Argyrohippus boulei

Notohippus toxodontoides

Proadinotherium leptognathum

Proadinotherium muensteri
Nesodon imbricatus
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Nesodon taweretus

troro000117000011111111?2?220100?2?2?222?222221°222222°?2°?2272727?

r10oro0001170000111111111120a2aa2a0?2000??2?2?2?211010?22011?202?0
2?22°?2°?2?2?2°?2°7277°7°°2°?°2°2°2°?2°?2°2°777°°°2°2°2°2°?2°?22°777°?77°°2°2°2°2°2°2°277°72777°

t!01r?2?001?2?200?211?2?2111?2?2?220100?2?2?2222?22?22°227222222°2°2°?2°2°272272

Adinotherium ovinum

Hyperoxotodon speciosus
Nonotherium hennigi
Trigodon gaudryi

!101r00?1?2?200?11111111?2?220101?2?2?2?22?2°22727222222°222272770

1?21?2001?2?200?11?2?222222220101?2?2?2?22?22272722222°2°222272770

Paratrigodon euguii

!10o1ro0001?2?200?11111111?2?220?222222222°22727272222°2°222272770

Palyeidodon obtusum

Ocnerotherium intermedium

2?2°2?2°?2?22?2°7277°7°°2°?°2°2°2°?2°?2°2777°7°?2°2°2°2°2°?22777°?°7°2°2°2°2°2°22777777°
222°?2°?2?2?2?27°?777°7°°°7°?°2°?2°2°?2°?2°?2°77?77°2°2°2°2°2?°2?2?2?2?7?722??2?2?rrrYTY?
2?22?2°2?2?2?27?27°?°7°7°7°7°?2°?2°2°?2°?2?2°?2°?°?7?7?2°2?2?2?2?22??7?7?7??????r?2?2?2?2?272770
2?22°?2°?2?2?2°2°?2°?2°?27°7°27°°?2°?2°?2°?2°?2°2°?27?27272010?2?2°?2°?2?222727272°27°2°?2°?2°?2°?27227272770

tr!01r00?1171?200011111111?2?220100?2?2?2?22222272722722222°2222727270

Andinotoxodon bolivariensis

Pisanodon nazari

Gyrinodon quassus

Pericotoxodon platignathus

Dinotoxodon paranensis
Mixotoxodon larensis

222?2°?2?2?2?27?777°7°°°°?22°2°2°?2°?2°?27?777°2°2°?2°2°?2°2°?2?2?2777722?2?2?2?2?27?rT??
?2?72?2°2°?2272°2?2°?°2°2°272°?2?2°?2°2°2°27°?2?2°?2°2°7?27?2°?°2°2°27°7?2?2°2°27°77272°?7°2°?°2°27°7°2°7°2°27°777?7°27°
?2?72?2°2°?2°272°?2?2°?22°?2°272°?2?2°?22°72°2°27°?2?2°?2°2°7?27?2°?22°2°27°7?27?2°?°2°27°77°72?72°2°?°2°27°7°2°7°2°27°777?7°27°

l01r00?11?2000117111111?2?220110?22°22222°22222227°22222727727?20

Calchaquitherium mixtum

Xotodon cristatus

l!01r00?1170000117111111?2?220110?22°22222°2222222722222727727?20

Xotodon major

l!0o1r10011?2000111?2?2111?2120020?22°2°2222°22222227222227277220

Hoffstetterius imperator

t1o01?20?211?200011111111?2120100?2?2°2222°22222222222272722720

Ponanskytherium

ro1r?2?0011?200011111111?21201a2a0?20??2?2?22227227222222222272770

Toxodon platensis

rr1r?20?2?21?2?200??11111111?2?2201102?2?2?2?2222272722722222°222272770

010?21000?00 -

Piauhytherium capivarae

Zalambdalestes

-000101000?2?2?2222200?2?20?222222272720

0-0 -

0 -

2?22°?2°2?2?2?27?2°?°7°7°7°7°?2°?2°2°?2°?2?2°?2°?7?7?772°2?2?2?2?222?777?r???????2?2?2?2777?0
2?22°?2°2?2?2?27?2°?7°7°7°7°7°?2°?2°2°?2°?2°?2°?2°?7?7?77°2?2?2?20?222?777?r???????2?2?2?2777?0

0?117000120001117110111?2120100??2?22?2?2°222272222222227272770

Pampahippus secundus

Plexotemnus

Coquenia bondi

oo0121?2112000?2?21010°?21?2120°?2?22?22222222°222222272222272772720

Griphotherion
Boreastylops

oo01?20011?20001010?2?211?2?220°?2?2?22°222222°222222°27°2?222°2772720

oo1?2?2?221?2000101?2?2211?22202222222222°22°22222272?22227727?20

Pampatemnus deuteros

2?72?2?2°?2°2727°72°?2°2°?°2°272°2°?2°?22°?2°27°272?2?2°?2°27°27?2?72?2?2°72°7?2?2°?2°72°72°7?2?2°?2°772°77?727?°2°2777°70
2?72?2?2°?2°2727°72?2°2°?2°272°2?2°22°?2°27°22?2?2°?2°27°2?2?2°?2?2°2°2?2?2°?2°72°72°27?2°?2°?2°7277°?77?72?°2°277277?70
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Pampatemnus infernalis
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?2?2?2°?2°?2°2?2°2°22°272°°2°?°2°?72°2°%°7°7°7°°7°°7°°7°°7°7°7°
?2?22?2?2?2?22°2727?2000110?22000121?2007?1

0?2?2?2?2?2?2°2°2727?°22?22°2°2°?22°72°72°°2°2?27°7°°°7°27°

Leptictis

Phenacodus

Meniscotherium

1?2?2?2°?2?22°22°2?21?20?2?2°2201?2?27210?27?277°1
12°?2?2222°22272?°22?2°2°27?2°2°72°?°22°2°2°72?2°772°277°27°
12°?22222°272272?°22?22°2?22°72°?°2°2°22°22°?2°77277°27°

?2?2?2°?2?2°?2?2°?2°272°2°72°?°27°72°2°%7°7°7°7°°72°°72°°7°°7°7°7°

Trigonostylops wortmani

Astrapotherium

Pyrotherium romeroi

Henriscobornia lophodonta

Simpsonotus

6?2?2?2?2?2?2°2°?2°7?2?2°?2?2°?22°2?272°7°72°°72°°7°°7°°7°7°27°

?2?2?2?2?2°?2?2°?2°272°2°?72°?27?72°2°9°7°72°7°72°°72°°72°°7°°7°7°7°

Pleurostylodon

12?2?2?22?2°2?2°72°222?2°22°27°2°2°272°?°2°72°2°27°7°277°7°7°7°27°2

?00?21000?20?2?22222222222222722727°

Thomashuxleya externa

Pampahippus arenalesi

Periphragnis

0?2?2?2?22722?2?°2?2?272°2°2°?°2?2?27°2°°?°2°27?72°7°72°°2°727°

2?2?2?2?2?272?2?2?2?2000?21?2?22001001?2?20011
2?2?2?2?2?27°?2°°2727?27°7°7°°°27?72°7°°7°7°°?272°°7°°°°77°

?01010001021?21?2?2?2210?22?220?22?2?22720

Ryphodon lankesteri

Puelia

Leontinia gaudry

Colpodon

0?2?2?2?2?2722?2?°2?2?272°2°2°?2?2?27°7°72°°°?27272°°7°°°727°

0?22?2?22722?2?2?2?272°2°2°?°2?2?27°7°2°°2°272°°7°°727°

Ancylocoelus frequens
Scarritia canquelensis

Gualta cuyana

6oo0o1ro010o00102??2?2?2?22222°2°222272277272

060?2?2?2?2?2?22?272?210?2000?110010?201010
270?2?2°?2?2?22?2?272?2720001?2?2010000010T11°1

20?2?2°?2°2?2°2°272°2°?2°?2°?2°2°7°7°7°7°°72°°72°°7°°7°7°7°

Homalodotherium

Asmodeus osborni

oo??2??20001001111011111001011110

Rhynchippus equinus

?2?2?2?2?2°?2?2°2°272°°72°?27°72°°%7°7°°7°°72°°72°°7°°7°7°7°

Rhynchippus pumilus

??2?2??2?2?2?2°?2??2??2?211110111?20111010%?70
72?22?2?2?27°?2°°2?27?27°7°7°7°°?727°7°°9°°7°°?272°°°°°7277°

00?2?2?2?22?222?2?2272°2?2°2?2?272°2°°?2?2°227°7°72°2°?°2°?27°

Eurygenium latirostris

Eurygenium pacegnum

Mendozahippus fierensis

?2?22?2?2?27°2°2°?°2?27?27°7°7°°°7°72°°°°°?272°°°7°°77°27°

0?22?2?22722?2?2?2?272?°2?2°?°2?2?27°2°°2°27?72°°2°°727°

Pascualhippus boliviensis

Eomorphippus obscurus

20?2?2?2?272°2?2?2?2?27°?2°2°?°2°27?27°7°7°°?°2°2°72°°27°°2727°

Morphippus imbricatus

20°?2?2°?2°2?2°2°272°2°2°?2°?2°2°°7°°72°°72°°?72°°7°°7°7°27°

Argyrohippus boulei

6o0?2?2?2?2?2?2?272?22?2?22?2?°2?272°72°°2°2?277°7°7°°7°7°27°

Notohippus toxodontoides

60?2?2?2?2?2?2?272?22?2?22?2?°2?272°72°°?2°2°?27°7°7°7°7°7°27°

Proadinotherium leptognathum

Proadinotherium muensteri
Nesodon imbricatus

?2?2°2?2°?2°?2°?2?2°?2°?2°7?2?210?210?22°22°222°227272727°

a00?2000101000100101011°1

100000O

1
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Nesodon taweretus
Adinotherium ovinum

a00?1000010111101al11l10al1l100000

?0?2?2100?21°?72222°2°22°2222222°22°227277227°

Hyperoxotodon speciosus
Nonotherium hennigi

?2?2?2°?2?2°2?2°2°2°272°°72°?°2°?72°2°%°7°7°7°°7°°7°°°°7°7°7°

0600?1000120?2222222222722°2272272772272

Trigodon gaudryi
Paratrigodon euguii

?2?2?2°?2?2°2°2?2°2°2°72°°2°?°27?72°2°%°7°7°7°°7°°7°°7°°7°7°7°

6o0o0?2?0000100?222?222222222°227227277227°

Palyeidodon obtusum

Ocnerotherium intermedium
Andinotoxodon bolivariensis

Pisanodon nazari

2?2?2?2?2?27°2°2°2?2?27°7°2°°2°277?72°°7°7°°?272°°°°°7°77°

?00?2001?2100?222222222222227227227°

270?2?2?20?2?2?2722222°2?2°72°2°22°?°2°2°2°?2°72?°27°27°?27°

?1?2?2?2°2?2°2°?21°?2°?2°2°?2°2°?2°72°?2°?2°?2°2°2°?2°2°?2°72°?27?7

?11?2100?2?200?2222222°22222227227227°

Gyrinodon quassus
Pericotoxodon platignathus

Dinotoxodon paranensis
Mixotoxodon larensis

2a?2?2?2?2?2?2?21?2?2?22?°2?272°2°72°?°2°2°2°?2°72?°27°7°27°7°27°

?00?2??2000010?2?222222°22222222272727°

?0111001112?2?222222222°22°272°2°27?2°27°

Calchaquitherium mixtum

Xotodon cristatus

00000001202??22222222222272227?2727°

000000012?22?2°222222222222722°2°?2727°

Xotodon major

11101010020?2?222222222222222°?2727°

Hoffstetterius imperator

06011100011021120?220000?2?00?007?0

l!o0?0110011?20?2?22?2222222272272272272

Ponanskytherium

Toxodon platensis
Piauhytherium capivarae

Zalambdalestes

oo??20110011?2222222°2222227272727272

?2?2?2?2?2°?2?2°72?°?27°7°7?2?2°2?77°77°°7°°°7°°7°°77°77°

60?2?2?2?2?2?2?272?22?2?22?°2?272°72°°2°°?77°%°7°°7°7°27°

Pampahippus secundus

Plexotemnus

?2?2?2?2?2°?2?2°?2°272°2°72°?27?72°2°%7°7°7°7°°72°°72°°7°°7°7°7°
60?2?2?2?2?2?2?272?22?2?22?2?°2?272°7°72°°2°2°277°7°7°7°7°7°27°

Coquenia bondi

10?2?2?2?27222°?22272°2?2°?2?227°2°?2°?2?2°27°72°?2°?27?27°

Griphotherion
Boreastylops

10?2?2?2?227222°?22272?2?2°?2?227°2°?2°?2?2°?27°72°?2°?27?27°

72?22?2?2?27°?2°°2?27?27°7°7°7°°?727°7°°9°°7°°?272°°°°°7277°
?2?22?2?2?27°2°2°?°2?27?27°7°7°°°7°72°°°°°?272°°°7°°77°27°
2?22?2?2?272°2°2?°2?27?27°7°7°°°7°?72°°9°°°?272°°°°°77°77°

0?2?21?2?227222?2?2272?2?2°?2?2?27°2°2°?22?27227°7°2°27?2727°

Pampatemnus deuteros

Pampatemnus infernalis

Martinmiguelia fernandezi

Cochilius

?2?22?2?2?2°?2?2°2°2°72°°?72°?°27?72°7°%7°7°°7°°7°°72°°7°°7°7°7°

Trachytherus
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Lista de Caracteres
Denticion

[1] Diastema entre los dientes anteriores (I2-P1): ausente (0); presente y corto (1); presente y amplio
2).

[2] I1: mas pequefio o de tamafio similar al resto de los incisivos (0); mas grande que el resto de los
incisivos (1).

[3] Corona del 11 curvada fuertemente: ausente (0); presente (1).

[4] I1 hipsodonte a hipselodonte y con forma de cincel: ausente (0); presente (1).

[5] 11-12 procumbentes, ocluyendo en un angulo de 90° (o menos) con los i1-i12? procumbentes (el
desgaste forma un bisel en los incisivos superiores): ausente (0); presente (1).

[6] I1 en forma de defensa y dirigido hacia adelante: ausente (0); presente (1).

[7] (I1-) 12 caniniforme, con seccidn transversal circular: ausente (0); presente (1).

[8] I2 hipertrofiado, de seccion triangular y divergente en direccion lateral: ausente (0); presente (1).
[9] Posicion del 12 position en relacion al 11: 12 lateral o posterolateral al I1 (0); 12 immediatamente
posterior al I1 (I1 e 12 alineados anteroposteriormente) (1).

[10] Incisivos subiguales e hipsodontes, dispuestos en una serie cerrada en forma de “U” similar a lo
que sucede en los caballos: ausente (0); presente (1).

[11] I3 (i3): presente (0); ausente (1).

[12] El cingulo lingual en los incisivos superiores forma una fosa: ausente (0); presente (1).

[13] Arcada dental del I1-2 transversa: ausente (0); presente (1).

[14]*Caninos superior e inferior: presente (0); vestigial, frecuentemente ausente (1); siempre ausente
2).

[15] Caninos superiores e inferiores en forma de defensa: ausente (0); presente (1).

[16] Caninos superiores e inferiores: caniniformes (0); incisiviformes y subiguales a otros incisivos
(1.

[17]*Denticion yugal: braquiodontes (0); hipsodontes (1); hipselodontes (2).

[18] Orientacion de la denticion yugal: (0) la denticion yugal converge anteriormente de forma
marcada; (1) sin convergencia anterior notoria para la denticiéon yugal; (2) arcada dentaria anterior
transversa y en forma de “[“.

[19] P1: ausente (0); presente y con esmalte (1), presente sin esmalte (2).

[20] Esmalte en la cara lingual del P2: ausente (0); presente (1).

[21] Esmalte en la cara lingual del P3—4: ausente (0); presente (1).

[22] Cingulo distal aislando una foseta profunda (foseta del postcingulo) en los yugales superiores:
ausente (0); presente (1).

[23] Cingulo mesial en los molares superiores: ausente (0); presente (1).

[24] Cingulo continuo sobre el margen lingual de los yugales superiores y cingulo labial y lingual en
los yugales inferiores: ausente (0); presente (1).

[25] Protolofo (lofo que une al paracono y protocono) en los premolares y molares superiores:
ausente (0); presente (1).

[26] Ectolofo (lofo que une al paracono y metacono) en los premolares y molares superiores: ausente
(0); presente, concavo-convexo o rectilineo (1); presente, muy coéncavo (2).

[27] Metalofo (lofo que une al metacono e hipocono) en los premolares y M1-M2: ausente (0);
presente (1).

[28] Gancho largo en los yugales superiores conectado al ectolofo, aislando una foseta posterolabial:
ausente (0); presente (1).

[29] Foseta central en los yugales superiores: ausente (0); presente (1).

[30] Multiples cristas individualizadas, ubicadas mesialmente al gancho de los dientes yugales:
ausente (0); presente (1).

[31] Cresta intermedia corriendo lingualmente desde el ectolofo entre el protolofo y el gancho de los
yugales superiores: ausente (0); presente (1).
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[32] *Cresta intermedia: poco individualizada, solo sugerida a partir de un bulto (0); bien
individualizada aunque conectada lingualmente al gancho (1); completamente individualizada
conformando un valle medio en forma de “Y” (2); ausente con un surco simple (3).

[33] Foseta posterolabial de los molars superiores: presente junto a la foseta central (0); desaparece
antes del cierre de la foseta central (1).

[34] Gancho origindndose lingualmente, sobre el borde mesial del hipocono: ausente (0); presente
(1.

[35] Columna del protocono: sin alejarse del protolofo (0); bien alejada del protolofo, con la
presencia de surcos que la delimitan (1).

[36] Paraconulo y metaconulo: ausente (0); presente (1).

[37] Surco parastilo-paracono en los dientes yugales superiores: ausente (0); presente (1).

[38] Pliegue del metacono en los molares superiores: ausente (0); presente (1).

[39] Valle mesial profundo en los P2-P3 por el desarrollo incomplete del protolofo: ausente (0);
presente (1).

[40] Engrosamiento marcado del cingulo anteromesial en la base mesiolingual del protocono de la
serie P2-P4: ausente (0); presente (1).

[41] Surco lingual persistente luego del aislamiento de la foseta central de los molares superiores:
ausente (0); presente (1).

[42] Esmalte lingual del M3: completo (0); sobrepasando el surco posterior (1); apenas alcanzando el
surco posterior (2).

[43] M1-2: con surco posterior o foseta bien marcada (0); con surco suave o ausente (1).

[44] M3: con surco posterior F3—F4 o foseta bien marcada (0); surco suave o ausente (1).

[45] Puente vertical lingual en los incisivos y canino inferiores: ausente (0); presente (1).

[46] Incisivos inferiores: implantados subverticalmente, en un angulo mayor a 40° respecto del eje
mayor de la mandibula (0); procumbentes, eje mayor de los incisivos mas alineado con el eje mayor
de la mandibula (angulo con la rama mandibular <40°) (1).

[47] *i2: bien desarrollado (0); reducido respecto a otros incisivos (1); ausente (2).

[48] Seccion del i1: espatulada (0); triangular (1); labiolingualmente ovalada (2).

[49] Seccion del i2: espatulada (0); triangular (1).

[50] Esmalte lingual del i1-i2: ancho (0); reducido a una banda angosta (1); ausente (2).

[51] i3 grande y en forma de canino: ausente (0); presente (1).

[52] i3 en forma de defensa: ausente (0); presente (1).

[53] Esmalte lingual del i3: continuo (0); mas ancho que el esmalte labial (1); tan ancho como el
esmalte labial (2); mas angosto que el esmalte labial (3).

[54] pl: con esmalte (0); sin esmalte (1); ausente (2).

[55] Esmalte lingual del p2—p4: completo (0); reducido (1); ausente (2).

[56] Lofido mesial (paralofido?) en la posicion del paracdnido en los yugales inferiores: ausente, o
representado por una cristida tenue (0); presente (1).

[57] Dientes yugales inferiores con un protoléfido mesiodistal corto, un metaldfido transverso y un
hipolofido mesiodistal ligeramente convexo labialmente: ausente (0); presente (1).

[58] Dientes yugales inferiores con entoconido expandido transversalmente en el entolofido: ausente
(0); expandido transversalmente(1); menos transverso y adosado al trigéonido (2).

[59] Cuspide aislada por delante del metaléfido en los molares inferiores: ausente (0); cresta
mesiodistal pequefia que se extiende mesialmente desde el extremo del metaldfido (1); ctspide
completamente aislada (2).

[60] Conexion lingual de los 16fidos del trigonido y talénido (enléfido conecta con el metaldfido en
los dientes desgastados) en los yugales inferiors: ausente (0); aislando una fosétida entre trigonido y
talonido en conjuncion con la conexion labial del hipolofido y el trigonido (1); la conexidn lingual
entre trigonido y talonido precede la conexion labial y el aislamiento de la fosétida (2); una unica
conexion lingual, generando un surco labial profundo entre el trigonido y el talénido (3).

[61] Fosétida del entolofido: ausente (0); presente (1).

[62] Fosétida accesoria del m2—m3: presente (0); ausente (1).

[63] Surco labial en los molares: suave y ancho (0); profundo y ancho (1); profundo y angosto (2).
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[64] Esmalte lingual del m1: completo (0); entre el pliegue anterior y el hipocontilido sin cubrirlo
totalmente (1); entre el metaconido y el pliegue del metaentocdnido y el hipoconulido (2).

[65] Esmalte lingual del m2: completo (0); entre el pliegue anterior y el hipocontlido sin cubrirlo
totalmente (1).

[66] Esmalte lingual del m3: completo (0); alcanzando el nivel del hipoconulido (1); sin sobrepasar el
pliege ento-hipocdnido (2).

[67] Ectolofido de los molares: convexo-recto (0); concavo-convexo (1).

[68] Largo del p2-p4: Igual o mayor que el 50% del largo molar (0); menos del 50% (1).

[69] Fosétida alargada transversalmente, aislada entre el entol6fido (mesialmente) y el hipolofido
(labial y distalmente) a medida que avanza el desgaste dentario: ausente (0); presente (1).

[70] Cresta distolabial en el trigonido de los premolares inferiores: ausente (0); presente (1).
[71]**Forma y localizacién del entoconido en los p3-p4: pequefio, dirigido distalmente, cerca del
hipoconulido (0); grande, redondeado, dirigido mesialmente y localizado a la mitad del largo del
talonido (1).

[72]** Entocénido en los p3—p4 bunoide y aislado en el talonido, sin desarrollar un entolofido:
ausente (0); presente (1).

[73]** Entolofido: conectado al hipoconulido (0); conectado al hipoconido (1).

[74] Talonido extendiendose bien distalmente en el entol6fido de los molares inferiors: ausente (0);
presente (1).

Craneo

[75] Forma general del craneo: Largo y angosto (0); mas o menos cuadrangular (1); mas o menos
triangular (alcanzando el ancho maximo a nivel de la fosa glenoidea) (2); triangular (ancho maximo
alcanzado a nivel de la region auditiva) (3); forma de pera (4).

[76] Relacion largo vs. alto del craneo: largo mucho mayor que el alto (al menos duplicando su
longitud) (0); largo no duplica la altura (1); largo y alto similares (2).

[77] Largo del rostro / largo de la cavidad encefalica: <1.5, rostro duplica el largo de la cavidad
encefalica (0); aproximadamente 1, cavidad encefalica y rostro con una longitud muy similar (1); <
0.5 cavidad encefalica presenta mas del doble de la longitud del rostro (2).

[78] Premaxilares definiendo un puente conspicuo y largo que conecta los procesos nasales a la
porcion alveolar anterior (las narinas abren mucho mas altas que el borde alveolar de los
premaxilares): ausente (0); presente (1).

[79] Constriccion palatal a nivel del contacto entre premaxilar y maxilasr: ausente (0), presente pero
no muy desarrollada (1); presente, y bien desarrollada (2).

[80] Desarrollo de los foramenes incisivos: pequeios (0); grandes anteroposteriormente alargados
(1).

[81] Crestas ectopterigoideas bien desarrolladas y divergentes, formadas exclusivamente por los
palatinos/aliesfenoides: ausente (0); presente (1).

[82] Coanas divididas por un proceso vomeriano/ palatino: ausente (0); presente (1).

[83]* Curso de la sutura premaxilar-maxilar en el paladar: anteriormente dirigida en su porcion
medial (0); mas o menos transversa (1); dirigida posteriormente en su porcion medial (2); dirigida
porsteriormente en todo su curso (3).

[84] Procesos nasals de los premaxilares: ausente (0); presente (1).

[85]* Extremidad posterodorsal del maxilar contactando con el nasal: no alcanza el extreme posterior
del nasal (0); alcanza aproximadamente el extreme posterior del nasal (1).

[86] Foramen infraorbitario en el adulto: sobre los premolares (0); sobre los molares cerca de la
apofisis cigomatica del maxilar (1); sobre los molares alejado de la apofisis cigomatica (2).

[87] Extremo anterior de los nasales: sobrepasa el proceso ascendente del premaxilar (0); no
sobrepasa el proceso ascendente del premaxilar (1).

[88] Hueso nasal: chato o ligeramente curvado dorsoventralmente (0), muy recurvado (1)
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[89] Borde anterior del proceso ascendente del premaxilar dirigido posteriormente: ausente (0);
presente (1).

[90] Largo de los nasales reducido en relacion al ancho: ausente (0); presente (1).

[91] Constriccion postorbitaria: fuerte (0); débil (1).

[92] Arcos cigomaticos en vista dorsal: paralelos al eje anteroposterior del craneo (0); semicirculares
y bien expandidos lateralmente (1).

[93] Arcos cigomaticos en vista lateral: mas o menos rectilineos (0), sigmoideos (1).

[94] Huesos frontales: chatos o deprimidos (0); ligeramente abultados (1); muy abultados (2).

[95] Porcidn anterior del arco cigomatico dirigido hacia adelante, situado méas o menos a la altura del
M1: ausente (0); presente (1).

[96] Forma de la orbita: redonda (0), ovalada (mas alta que larga).

[97] Sutura jugal-escamoso recurvada anteriormente: ausente (0); presente (1).

[98] Eje dorsal de la porcion posterior del arco cigomatico: con poco relieve (0); con mucho relieve,
continuo con la cresta lambdoidea y con la parte medial del arco cigomatico que se encuentra
excavado profundamente (1).

[99] Foramen esfeno palatino: bien individualizado en el limite entre la pared media (0); poco
individualizado, dentro de un surco entre la pared medial y el piso de la orbita (1).

[100]* Lineas temporales (formando la cresta sagital): lineas temporales fusionadas, cresta sagital
bien desarrollada (0); fusion de las lineas temporales solo en la porciéon mas posterior del craneo (1);
no existe fusion de las crestas temporales (2).

[101] Region auditiva (basicraneo) agrandada y acortada: ausente (0); presente (1).

[102] Muesca bien marcada en la porcion posterior de la parte escamosa del arco cigomatico: ausente
(0); presente (1).

[103] Fosa angosta y poco profunda posterior a la porcion escamosa del arco cigomatico: ausente (0);
presente (1).

[104] Abertura externa del tubo auditivo (Tubo de Eustaquio): lateral al foramen oval o la fisura
esfeno timpanica (0); al mismo nivel (y ventral a) o medial al foramen ovale o la fisura esfeno
timpanica (1).

[105] Foramen postglenoideo: posterior (o posteromedial) al proceso postglenoideo (0); anterior al
proceso postglenoideo (1).

[106] Foramen postglenoideo atravesando profundamente al proceso postglenoideo en direccion
posterodorsal y definiendo un amplio seno en su base: ausente (0); presente (1).

[107] Foramen oval: en el aliesfenoides (0); fusionado con la fenestra piriforme frente al petroso (1).
[108] Bula timpanica bien adosada al basicraneo: ausente (0); presente (1).

[109] Particiones internas en la bula impanica: ausente (0); presente (1).

[110] Posicion del foramen hipogloso en relacién a la posicion del foramen yugular (=foramen
lacerado posterior): bien separado de €l (0); ambos foramenes en una depresion comun (1).

[111] Diferencia marcada en el relieve entre la cresta medial y los condilos del basioccipital: ausente
(0); presente (1).

[112] Pared medial de la bula timpanica: adosada al basioccipital medialmente (0), no adosada al
basioccipital medialmente, definiendo un foramen yugular largo (1).

[113] Crista meatal formada por el ectotimpanico: ausente (0); presente (1).

[114] Crista meatal: pequefia, poco desarrollada (0); bien desarrollada (1).

[115] Meato auditivo externo tubular fuertemente adosado al basicraneo: ausente (0); presente (1).
[116] Meato auditivo externo: corto, no alcanza el extremo lateral del craneo (no alcanza el limite del
proceso postglenoideo) (0); largo, alcanza el extremo lateral del craneo (1).

[117] Proceso postglenoideo apoyado o casi fusionado en todo su recorrido a la crista metal o el
meato auditivo externo, definiendo un canal para el foramen postglenoideo: ausente (0); presente (1).
[118] Crista meatal y proceso postimpanico del escamoso: ampliamente separados (0); muy cercanos
a apoyados uno sobre el otro (1).

[119] Receso timpanohial definido como una fosa, aislada anterior y lateralmente por la cresta
timpanica en el extremo posterorlateral de la bula: ausente (0); presente (1).

[120] Seno epitimpanico en la porcion posterodorsal del escamoso: ausente (0); presente (1).

399



Hernandez Del Pino, S.

[121] Margen medial de la cara timpanica del petroso expandido y en forma de abanico, promontorio
bien demarcado y con forma de frijol: ausente (0); presente (1).

[122] Porciéon mastoidea del petroso: bien extendida (0); reducida a una pequefia franja de hueso
entre el escamoso y el exoccipital (1).

[123]* Foramen mastoideo: abriendo medialmente al petroso (0); abriendo dentro del petroso (1);
abriendo lateralmente al petroso (2).

[124] Crestas sagital y lambdoidea muy altas, esta ltima cresta inclinada hacia atras: ausente (0);
presente (1).

[125] Forma de la region occipital: mas o menos cuadrangular con un borde dorsal filoso (0);
redondeado y con forma de “D” (1).

[126] Relacion alto y ancho de la region occipital: ancho mucho mayor que la altura (0); ancho y
altura similares (1); la altura sobreasa al ancho (2).

[127] Inclinacién de la region occipital: vertical o ligeramente inclinada hacia atras (0); inclinada
hacia adelante (1).

[128] Ubicacion de la fosa para el tensor del timpano: medial al cavum supracochleare (0); ventral o
lateral al cavum supracochleare (1).

[129]* Surco facial (distancia entre la fenestra vestibular y la cresta pardtica): amplia (0); moderada
(1); angosta (2).

[130] Contorno cuadrangular de la fosa para el tensor del timpano en el promontorio: ausente (0);
presente (1).

[131] Surcos vasculares (para la carétida interna y la arteria estapedial) en el promontorio: ausente
(0); presente (1).

[132] Receso epitimpanico vs. fossa incudis: subiguales (0); receso epitimpanico mas grande que la
fosa; (1); depresion reducida o imperceptible para el receso epitimpanico (2).

[133] Seno epitimpanico ubicado en un area triangular y delimitado por una cresta media continua
con la porcion posterior del arco cigomatico y la cresta lambdoidea: ausente (0); presente (1).

[134] Canal postemporal (o un surco indicativo de su recorrido) y foramen postemporal: ausente (0);
presente (1).

[135] Radio estapedial: menor a 1,8 (0); mayor a 1,8 (1).

[136] Fosa estapedial y seno timpanico postpromontorial fusionados: separadas por una pendiente
distintiva (0); fusionadas e indistinguibles una de la otra (1).

[137] Ubicacion del hiatus Fallopii: abriendo en el borde anterior del petroso (0); abriendo en la
superficie timpanica del petroso (1).

[138] Forma del promontorio: chato (0); globoso (1).

[139] Promontorio recurvado: ausente (0); presente (1).

[140] Profundidad de la cresta que separa el foramen acusticus superius y el foramen acusticus
inferius en el meato auditivo interno: poco profunda (0); profunda (1).

[141] Tegmen tympani: (0) inflado ventrolateralmente; (1) delgado y sin inflarse ventrolateralmente.
[142] Tegmen tympani perforado: (0) ausente; (1) presente.

[143] *Morfologia de la fosa subarcuata: profunda, el didmetro de la abertura es mas pequefio que el
diametro maximo de la fosa (0); profunda, cilindra o ligeramente conica, con el didametro mas o
menos constante (1); depresion conica o muy poco profunda, la apertura presenta el didmetro mas
ancho (2).

[144] Acueducto coclear dentro de la una muesca grande ubicada en el margen posteromedial del
promontorio: ausente (0); presente (1).

[145] Numero de vueltas en la coclea: dos o menos (0); mas de dos (1).

[146] Tamaiio relativo de los canales semicirculares: el canal semicircular anterior es claramente el
mas grande (>1,10 que los restantes) (0); subiguales (al menos los canales anterior y posterior) (1); el
canal semicircular posterior es el mas grande (>1,10 que los restantes) (2).

[147] Presencia de una crus comune secundaria: presente (0); solo un contacto leve (1); ausente (2).
[148] Circunferencia dorsoventral de las ampulas anterior y posterior en relacion a la seccidon
transversal de los canales semicirculares: la circunferencia de las ampulas se extiende mucho mas alla
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de los limites de los canales semicirculares (0); las ampulas no se expanden notablemente mas alla de
los limites de los canales semicirculares (1).

[149] Extension dorsal del ASC y el PSC por encima de la crus commune: (0) solo el ASC se
extiende bien dorsal a la crus; (1) ASC y PSC se extienden bien dorsal a la crus; (2) ninguno de los
canales se extiende bien dorsal a la crus.

[150] Mesostilo en los molares superiores: ausente (0); presente (1).

Mandibula

[151] Foramen mandibular: por debajo del borde alveolar (0); a nivel del borde alveolar (1).

[152] Rama horizontal: sin extension ventral (0); con extension ventral (1).

[153] Apofisis coronoidea: baja, cerca del nivel del condilo (0); alta, claramente por encima del nivel
del condilo (1).

[154] Apofisis coronoideas y condilos: paralelos (0); convergentes (1).

[155] Borde posteroventral de la rama ascendente: redondeado (0); anguloso (1).

[156] Ancho de la sinfisis: angosta, con bordes poco divergentes (0); ancha, con bordes notablemente
divergentes (1).

[157] Borde alveolar de la sinfisis: con forma de “U” lingualmente (0); recto (1).

[158] Quilla media en la sinfisis: ausente (0); presente (1).

[159] Angulo del menton en la sinfisis: sin un angulo bien diferenciado (0); con un angulo suave (1);
con un angulo marcado fuertemente, aproximadamente en forma de “S” (2).

[160] Borde posterior de la sinfisis: a nivel del p2-p4 (0); a nivel del p4 y la porcion anterior del ml.
(1); anivel de la porcion posterior del ml y el m2 (2).

[161] Sinfisis e incisivos: procumbentes, a nivel de la serie yugal (0); procumbentes y bien por
delante de la serie de yugales (1); elevados (2).

Cavidad endocraneana

[162] Forma de la cavidad del endocraneo: larga y angosta (0); larga y ancha (1), corta y mas o
menos globular (2).

[163] Flexura de la cavidad del endocraneo: <45° (0); >45° (1).

[164] Bulbos olfatorios: largos, bien separados de la cavidad encefalica (0); cortos y altos,
inmediatamente a continuacion de la cavidad (1).

[165] Fisura circular: poco conspicua (0); conspicua (1).

[166] Longitud de los tractos olfatorios: cortos (0); largos (1).

[167] Quiasma optico: bien desarrollado (0); escasamente desarrollado (1).

[168] Angulo de divergencia entre los nervios opticos: <60° (0); >60° (1).

[169] Superficie de los hemisferios cerebrales: lisos (o muy poco giréncefalo) (0); girencéfalo con
convoluciones (1); girencéfalo con surcos longitudinales (2).

[170] Lobulos piriformes superan la extension lateral de los hemisferios cerebrales: ausente (0);
presente (1).

[171] Desarrollo de la fosa hipofisaria: muy voluminosa y mas o menos esférica (0); sugerida por un
bulto en el piso del encéfalo anterior (1).

[172] Separacion de las salidas de la fisura esfeno orbitaria en el molde endocraneano: amplia (0);
angosta (1).

[173] Depresion posterior a la hipofisis: ausente (0); presente.

[174] Depresion separando las porciones anterior y posterior del encéfalo: ausente (0); presente, pero
no extendida ventralmente (1); presente y extendida ventralmente (2).

[175] Fisura rinal: poco conspicua (0); conspicua (1).

[176] Canal orbitotemporal: de gran calibre (0); de pequefio calibre (1).
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[177] Parafléculo: poco desarrollado (0); ampliamente desarrollado (1).

[178] Crestas recorriendo el piso del encéfalo posterior: ausentes (0); presentes (1).

[179] Orientacién de la salida del canal de la fenestra piriforme + foramen ovale: oblicua, dirigida
anteriormente (0); mas o menos vertical (1).

[180] Vermis cerebelli: bien conspicua (0); sugerida por un bulto en el encéfalo posterior (1).

Fuentes para la confeccion de la matriz

La mayor parte de los caracteres utilizados en este trabajo tiene su fuente en el trabajo de
Deraco y Garcia-Lopez (2016). En las siguientes lineas se listan aquellos caracteres que han
sido anadidos a la matriz, ya sean provenientes de otros trabajos publicados o caracteres
nuevos definidos especialmente para esta tesis.

Bonnini et al. 2017
Caracteres: 20, 21, 35, 42-44, 48-50, 53-55, 62-68, 75, 93, 94, 152-161.

Billet et al. 2015.
Caracteres: 129-132, 134, 135, 138, 141, 144-149.

Hernandez Del Pino et al. 2017a
Caracter 18

Nuevos caracteres incorporados en esta tesis
Caracteres: 76, 88,109, 125-127, 162-180.
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Apéndice I11: Matriz utilizada para realizar el ajuste estratigrafico en TNT

mxram 50; nstates 32;
xread

'Age character matrix for the calculation of the modified MSM or the GER'

1 64

Adinotherium ovinum

Ancylocoelus frequens

- L T

Andinotoxodon bolivariensis

Argyrohippus boulei

N N

Asmodeus osborni

Astrapotherium

1)

W

Boreastylops

by

Calchaquitherium mixtum
Colpodon

Coquenia bondi
Dinotoxodon paranensis
Eomorphippus obscurus
Eurygenium latirostris
Eurygenium pacegnum
Griphotherion

Gualta cuyana

Gyrinodon quassus

W TN W N NS WY

Henriscobornia lophodonta

Hoffstetterius imperator

o

Homalodotherium
Hyperoxotodon speciosus
Leontinia gaudry

Leptictis

Martinmiguelia fernandezi

Mendozahippus fierensis

N 9 W T T 6

Meniscotherium
Mixotoxodon larensis
Morphippus imbricatus
Nesodon imbricatus
Nesodon taweretus

Nonotherium hennigi

T O T T =

Notohippus toxodontoides
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Ocnerotherium intermedium
Palyeidodon obtusum
Pampahippus arenalesi
Pampatemnus deuteros
Pampatemnus infernalis
Pampahippus secundus
Paratrigodon euguii
Pascualhippus boliviensis
Pericotoxodon platignathus
Periphragnis

Phenacodus
Piauhytherium capivarae
Pisanodon nazari
Pleurostylodon
Plexotemnus

Posnanskytherium

Proadinotherium leptognathum

Proadinotherium muensteri
Puelia

Pyrotherium romeroi
Rhynchippus equinus
Rhynchippus pumilus
Ryphodon lankesteri
Scarritia canquelensis
Simpsonotus
Thomasxuleya externa
Toxodon platensis
Trigodon gaudryi
Trignostylops wortmani
Xotodon cristatus
Xotodon major
Zalambdalestes

v/

label AGES;
set age[0] 85;
set age[1] 62
set age[2] 56;
set age[3] 49

W W W W v o

oS - S = PR N B -}

W = q 1 0 3 0 U O N0 T N W R

e

S e e W oS
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set age[4] 48;
set age[5] 37;
set age[6] 34;
set age[7] 29;
set age[8] 28;
set age[9] 23;
set age[10] 21;
setage[11] 17;
set age[12] 16;
set age[13] 14;
set age[14] 12;
set age[15] 9;
set age[16] 7;
set age[17] 5;
set age[18] 1;
set age[19] O;

proc/;
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Apéndice IV: Material suplementario

paleobiogeografico

Apéndice 1V:

Matriz utilizada para el analisis paleobiogeografico

relacionado al

Nro. Taxon Distribucion
1 Notohippus toxodontoides d
2 | Proadinotherium leptognathum ab
3 Adinotherium ovinum d
4 Nesodon imbricatus bedi
5 Nesodon taweretus b
6 Proadinotherium muensteri ac
7 Palyeidodon obtusum bd
8 Xotodon major e
9 Xotodon cristatus f
10 Hyperoxotodon speciosus cd
11 Andinotoxodon bolivariensis m
12 Posnanskytherium k
13 Nonotherium hennigi h
14 Gyrinodon quassus ji
15 Pericotoxodon platignathus m
16 Calchaquitherium mixtum f
17 Mixotoxodon larensis il
18 Paratrigodon euguii fi
19 Trigodon gaudryi gk
20 Piauhytherium capivarae n
21 Toxodon platensis nop
22 Dinotoxodon paranensis g
23 Pisanodon nazari i
24 Hoffstetterius imperator k
25 Ocnerotherium intermedium J

Analisis
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Resultados del andlisis paleobiogeografico.

En el siguiente apartado se listaran las probabilidades de las areas de cada uno de los
nodos de los cladogramas presentados en la seccion “VI. 2. Analisis
paleobiogeografico” para los valores mayores a 0,1.

—Arbol 8

Nodo 26: C 44,84; CD 32,30; D 16,29; BC 1,71; BCD 1,23; B 0,86 BD; 0,62; CH 0,38;
CDH 0,28; H0,19; AC 0,16; DH 0,14; ACD 0,12.

Nodo 27: K 30,55; G 27,57, F 16,03;1 7,14; GK 4,94; FK 2,87; FG 2,59; IK 1,28; GI 1,15;
FI 0,67; FGK 0,46; J 0,44; P 0,42; M 0,42; E 0,24; H 0,24; GIK 0,21; N 0,17; D 0,15; B
0,14, C0,13; L 0,13; 00,13; A 0,13; FIK 0,12; FGI 0,11.

Nodo 28: 1 55,75; J 26,84; K 7,05; 1J 3,46; IK 0,91; G 0,58; H 0,53; JK 0,44; N 0,36; F
0,35; M 0,33; P 0,33; D 0,29; B 0,29; C 0,29; E 0,29; L. 0,29; A 0,29; O 0,28.

Nodo 29: K 67,41; J 10,24; 1 8,64; G 3,06; JK 1.44; IK 1,22; N 0,86; F 0,84; P 0,66; M
0,66; GK 0,43; H 0,43; O 0,42; D 0,36; B 0,36; E 0,35; L. 0,35; C 0,35; A 0,35; 1J 0,19; KN
0,12; FK 0,12.

Nodo 30: N 91,82; NO 3,83; 0 1,87; GN 0,61; G 0,30; MN 0,22; NP 0,22; M 0,11; P 0,11.
Nodo 31: G 52,75; N 25,03; K 4,93; GN 2,83; 0 2,34; F 1,81; P 1,30; M 1,30, 1 1,10; J 0,92;
GK 0,56; H 0,38; D 0,37; B 0,37; C 0,37; E 0,37; L. 0,37; A 0,36; KN 0,26; GO 0,26; FG
0,21; GP 0,15; GM 0,15; NO 0,13; GI1 0,12; GJ 0,10; FN 0,10.

Nodo 32: K 35,82; G 25,74;16,38; F 4,95; N 4,75; M 3,48; P 3,48; J 3,48; GK 1,50; O 1,34;
H0,75; D 0,74; B 0,72; L 0,67; C 0,67; E 0,67; A 0,65; IK 0,37; FK 0,29; KN 0,28; GI 0,27;
FG 0,21; KM 0,20; KP 0,20; JK 0,20; GN 0,20; GM 0,15; GP 0,15; GJ 0,15.

Nodo 33: K 34,54; G 27,58; M 6,25; P 6,25;15,32; F 5,22; GK 2,75; J 0,97; N 0,87; D 0,67;
KM 0,62; KP 0,62; B 0,61; IK 0,53; FK 0,52; GP 0,50; GM 0,50; O 0,44; GI 0,42; C 0,42;
FG0,42; H0,41; E 0,40; L. 0,39; A 0,36; MP 0,11; JK 0,10; IM 0,10; IP 0,10.

Nodo 34: P 36,46; M 36,46; K 5,03; MP 4,62; G 2,72; D 2,00; B 1,55; F 1,47; 1 1,02; C
0,72; KM 0,64; KP 0,64; L. 0,54; J 0,46; A 0,41; N 0,38; GP 0,34; GM 0,34; E 0,34; H 0,31;
0 0,29; DP 0,25; DM 0,25; BM 0,20; BP 0,20; FM 0,19; FP 0,19; IP 0,13; IM 0,13.

Nodo 35: E 56,93; F 22,29; M 5,50; P 5,50; EF 3,10; EP 0,77, EM 0,77; D 0,72; K 0,40; FP
0,30; FM 0,30; L 0,27; B 0,26; 1 0,25; C 0,24; J 0,24; G 0,23; A 0,23; H 0,23; N 0,23; O
0,22; DE 0,10.

Nodo 36: M 37,62; P 37,62; F 6,64; MP 4,65; E 3,81; K 1,60; FM 0,82; FP 0,82; D 0,69;
EM 0,47; EP 0,47; L. 0,45; B 0,40; 1 0,32; C 0,30; J 0,27; A 0,24; G 0,24; H 0,23; N 0,22; O
0,21; KM 0,20; KP 0,20; FMP 0,10.

Nodo 37: 1 80,29; 1J 6,59; IL 5,33; J 2,96; L 2,39; 1JL 0,44; FI 0,36; IK 0,24; JL 0,20; F
0,16; KO0,11.

Nodo 38: F 32,71;132,41; K 10,00; J 6,62; L. 4,22; F12,02; E 1,18; P 1,12; M 1,12; H 0,78,;
FK 0,62; IK 0,62; D 0,56; B 0,53; C 0,49; A 0,47; G 0,47; N 0,47; O 0,45; FJ 0,41; 1J 0,41;
FL 0,26; IL 0,26; JK 0,13.

Nodo 39: K57,31; F9,21; P 5,41; M 5,41;15,32; J 3,59; E 1,64; L 1,50; D 1,20; B 0,99; FK
0,87; H 0,74; C 0,70; A 0,59; G 0,58; N 0,55; O 0,52; KP 0,51; KM 0,51; IK 0,50; JK 0,34;
EK 0,15; KL 0,14; DK 0,11.

Nodo 40: P 26,37; M 26,37; K 13,96; F 8,87; D 4,07; B 2,75; E 2,33; 1 1,65; C 1,46; MP
1,32; L 1,05; J 1,01; A 0,81; G 0,72; KP 0,70; KM 0,70; H 0,59; N 0,57; O 0,55; FM 0,44;
FP 0,44; FK 0,23; DP 0,20; DM 0,20; BM 0,14; BP 0,14; EP 0,12; EM 0,12; DK 0,11.
Nodo 41: D 21,18; M 18,94; P 18,94; B 13,44; K 5,35; C 4,59; F 1,85; A 1,37; DP 1,14, DM
1,14; MP 1,02; G 0,94; BD 0,81; 1 0,77; BP 0,72; BM 0,72; E 0,56; L. 0,53; J 0,45; H 0,37,
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N 0,35; DK 0,32; O 0,32; KM 0,29; KP 0,29; CD 0,28; CP 0,25; CM 0,25; BK 0,20; BC
0,18; DF 0,11; FM 0,10; FP 0,10.

Nodo 42: D 48,42; B 19,40; BD 11,28; C 7,44; CD 4,32; BC 1,73; A 1,32; BCD 1,01; AD
0,77; P 0,43; M 0,43; AB 0,31; DP 0,25; DM 0,25; ABD 0,18; K 0,14; AC 0,12; BM 0,10;
BP 0,10; H 0,10.

Nodo 43: C 30,44; CD 22,69; D 22,60; BC 5,52; B 5,50; BCD 4,12; BD 4,10; AC 0,85; A
0,84; ACD 0,63; AD 0,63; ABC 0,15; AB 0,15; ABCD 0,11; ABD 0,11.

Nodo 44: C 44,46; CD 15,71; D 8,75; AC 7,09; BC 6,15; A 3,95; B 3,42; ACD 2,50; BCD
2,17; AD 1,39; BD 1,21; ABC 0,98; AB 0,55; ABCD 0,35; ABD 0,19.

Nodo 45: C 26,29; CD 22,91; D 21,50; BC 4,16; B 3,90; BCD 3,62; BD 3,40; CI 2,96; 1
2,78; CDI 2,58; DI 2,42; BCI 0,47; BI 0,44; BCDI 0,41; BDI 0,38; AC 0,22; A 0,20; ACD
0,19; AD 0,18.

Nodo 46: D 49,38; CD 23,42; C 13,87; BD 3,51; B 2,08; BCD 1,66; DI 1,01; BC 0,99; AD
0,72; 10,60; CDI 0,48; A 0,43; ACD 0,34; CI 0,28; AC 0,20.

Nodo 47: C 27,60; D 23,89; CD 19,56; A 4,32; B 3,90; AC 3,53; BC 3,19; AD 3,06; BD
2,76; ACD 2,50; BCD 2,26; AB 0,50; ABC 0,41; ABD 0,35; ABCD 0,29; 1 0,21; CI 0,17;
DI 0,15; CDI 0,12.

Nodo 48: A 26,94; D 20,87; B 14,06; C 9,84; AD 6,97; AB 4,70; BD 3,64; AC 3,29; CD
2,55; BC 1,72; ABD 1,21; ACD 0,85; ABC 0,57; BCD 0,44;10,22; ABCD 0,15.

Nodo 49: D 76,19; A 6,02; C 3,91; AD 3,21; B 3,00; CD 2,08; BD 1,60; 1 0,27; H 0,16; AC
0,16; M 0,16; P 0,16; O 0,16; K 0,16; F 0,16; G 0,16; E 0,16; J 0,16; L. 0,16; N 0,16; DI
0,14; AB 0,13.

—Arboles 15,17,20y 23

Nodo 26: C 50,09; CD 24,90; D 15,84; BC 2,14; B 1,36; BCD 1,06; CH 1,02; BD 0,68; H
0,65; CDH 0,51; DH 0,32; AC 0,21; A 0,13; ACD 0,10.

Nodo 27: F 35,89; 1 21,54; G 12,54; K 11,90; FI 2,91; FG 1,69; FK 1,61; M 1,32; P 1,32;
GI 1,02; IK 0,96; N 0,69; J 0,63; GK 0,56; H 0,56; E 0,51; O 0,31; D 0,27; B 0,26; C 0,25;
L 0,25; A 0,24; FM 0,18; FP 0,18; FGI 0,14; FIK 0,13; IP 0,11; IM 0,11.

Nodo 28: J 56,11; K 16,75; 1 16,19; JK 1,99; 1J 1,92; N 0,72; IK 0,57; P 0,48; M 0,48; G
0,41; H 0,40; F 0,40; O 0,37; D 0,34; B 0,34; C 0,34; E 0,34; L. 0,34; A 0,34.

Nodo 29: 1 69,33; J 6,16; K 5,48; N 4,35; P 1,70; M 1,70; G 1,13; F 1,10; O 1,09; H 0,94; 1J
0,76; IK 0,67; IN 0,53; D 0,52; B 0,52; C 0,52; E 0,52; L. 0,51; A 0,51; IP 0,21; IM 0,21; GI
0,14; F1 0,14; 10 0,13; HI 0,12.

Nodo 30: N 83,93; G 7,63; GN 3,25; O 0,84; P 0,49; M 0,49; NO 0,36; 1 0,25; F 0,24; MN
0,21; NP 0,21; K 0,14; J 0,14; H 0,13; D 0,13; B 0,13; C 0,13; E 0,13; L 0,13; A 0,13; IN
0,11; FN 0,10.

Nodo 31: N 79,76; O 6,60; NO 5,00; G 1,11; 1 0,97; GN 0,84; IN 0,73; P 0,68; M 0,68; NP
0,51; MN 0,51; F 0,25; FN 0,19; K 0,16; KN 0,12; J 0,12.

Nodo 32: N 30,39; 125,13; M 7,26; P 7,26; O 4,76; G 4,31; F 3,63; K 3,60; J 1,82; IN 1,41;
H 1,07; D 0,72; B 0,69; C 0,68; E 0,67; L. 0,65; A 0,65; MN 0,41; NP 0,41; IM 0,34; IP
0,34; NO 0,27; GN 0,24; 10 0,22; FN 0,20; KN 0,20; GI 0,20; FI 0,17; IK 0,17; JN 0,10;
MP 0,10.

Nodo 33:126,03; P 15,15; M 15,15; F 8,57; G 7,89; K 6,85; N 4,90; O 1,56; J 1,05; D 0,96;
B 0,84; H 0,81; IM 0,80; IP 0,80; C 0,71; E 0,68; L 0,65; A 0,59; MP 0,47; FI 0,45; GI
0,42; IK 0,36; FM 0,26; FP 0,26; IN 0,26; GM 0,24; GP 0,24; KM 0,21; KP 0,21; NP 0,15;
MN 0,15; FG 0,14; FK 0,12; GK 0,11.

Nodo 34: M 39,05; P 39,05; MP 6,66; 1 1,97; F 1,52; D 1,34; K 1,03; B 0,99; G 0,80; C
0,62; N 0,60; L 0,46; O 0,34; IP 0,34; IM 0,34; A 0,33; J 0,31; H 0,30; E 0,28; FP 0,26; FM
0,26; DP 0,23; DM 0,23; KM 0,18; KP 0,18; BM 0,17; BP 0,17; GP 0,14, GM 0,14, CM
0,11; CP0,11; NP 0,10; MN 0,10.
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Nodo 35: E 43,57; F 29,83; M 7,68; P 7,68; EF 2,86; D 0,96; EM 0,74; EP 0,74; FP 0,50;
FM 0,50; K 0,44; L 0,39; I 0,35; B 0,34; C 0,33; J 0,32; A 0,31; H 0,31; G 0,31 N 0,31; O
0,29; MP 0,13.

Nodo 36: M 38,38; P 38,38; F 6,76; MP 5,21; E 2,77; FM 0,92; FP 0,92; K 0,74; D 0,65; LL
0,49; EP 0,38; EM 0,38; 1 0,36; B 0,35; C 0,30; J 0,25; A 0,23; H 0,21; G 0,21; N 0,21; O
0,20; FMP 0,12; KM 0,10; KP 0,10.

Nodo 37: 1 82,97; 1J 5,43; IL 4,63; J 2,51; L 2,14; FI 0,42; IJL 0,30; F 0,20; IK 0,17; JL
0,14; HI 0,10.

Nodo 38: F 38,22; 1 33,29; J 5,91; K 5,59; L 3,69; F1 2,61; P 1,17; M 1,17; E 0,95; H 0,64;
D 0,48; FJ 0,46; B 0,44; FK 0,44; C 0,43; A 0,41; 1J 0,40; G 0,40; N 0,40; IK 0,38; O 0,38;
FL 0,29; IL 0,25.

Nodo 39: K 45,46; F 12,54; P 7,81; M 7,81;16,84; J 4,49; E 2,03; L 1,51; D 1,29; B 1,02; H
0,95; C 0,87; FK 0,81; A 0,69; G 0,64; N 0,63; O 0,59; KP 0,50; KM 0,50; IK 0,44; JK
0,29; FP 0,14; FM 0,14; EK 0,13; F1 0,12; KL 0,10.

Nodo 40: M 30,14; P 30,14; F 9,99; K 6,82; D 3,36; B 2,18; 11,94, MP 1,84; E 1,83; C 1,45;
L 1,02; J 0,98; A 0,78; G 0,61; FP 0,61; FM 0,61; H 0,60; N 0,60; O 0,55; KP 0,42; KM
0,42; DM 0,20; DP 0,20; FK 0,14; BM 0,13; BP 0,13; IM 0,12; IP 0,12; EP 0,11; EM 0,11.
Nodo 41: P 24,05; M 24,05; D 16,26; B 10,23; C 4,70; F 2,68; K 1,87, MP 1,75; A 1,37;
DM 1,18; DP 1,18; I 1,16; BP 0,75; BM 0,75; L. 0,59; G 0,55; E 0,51; BD 0,50; N 0,44; J
0,41; H 0,40; O 0,36; CM 0,34; CP 0,34; CD 0,23; FP 0,20; FM 0,20; BC 0,15; KM 0,14;
KP 0,14; DF 0,13; AP 0,10; AM 0,10.

Nodo 42: D 45,52; B 20,38; BD 9,77; C 9,60; CD 4,60; BC 2,06; A 1,65; BCD 0,99; AD
0,79; M 0,48; P 0,48; AB 0,35; DM 0,23; DP 0,23; ABD 0,17; AC 0,17; H 0,15; F 0,13; K
0,11; BM 0,10; BP 0,10; L. 0,10.

Nodo 43: C 34,40; D 22,20; CD 19,11; B 6,09; BC 5,25; BD 3,38; BCD 2,91; A 1,41; AC
1,21; AD 0,78; ACD 0,67; AB 0,21; H 0,19; ABC 0,18; CH 0,16; ABD 0,12; DH 0,10;
ABCD 0,10.

Nodo 44: C 47,17, CD 12,55; AC 9,13; D 7,97; A 5,79; BC 4,93; B 3,13; ACD 2,43; AD
1,54; BCD 1,31; ABC 0,95; BD 0,83; AB 0,61; ABCD 0,25; ABD 0,16.

Nodo 45: C 29,40; D 25,55; CD 19,49; B 4,83; BC 3,68; BD 3,20; I 2,73; BCD 2,44; CI
2,09; DI 1,81; CDI 1,38; A 0,37; BI 0,34; AC 0,28; BCI 0,26; AD 0,25; BDI 0,23; ACD
0,19; BCDI 0,17.

Nodo 46: D 56,78; CD 19,03; C 12,83; BD 2,95; B 1,99; BCD 0,99; AD 0,87; DI 0,81; BC
0,67; A 0,59;10,54; ACD 0,29; CDI 0,27; AC 0,20; CI 0,18.

Nodo 47: C 28,49; D 23,52; CD 15,91; A 6,67, AC 4,51; B 4,24; AD 3,72; BC 2,87; ACD
2,52; BD 2,37; BCD 1,60; AB 0,67; ABC 0,45; ABD 0,38; ABCD 0,25;10,17; CI 0,12; DI
0,10.

Nodo 48: A 34,39; D 15,91; B 15,19; AD 7,07; AB 6,75; C 6,72; BD 3,12; AC 2,99; ABD
1,39; CD 1,38; BC 1,32; ACD 0,61; ABC 0,59; BCD 0,27;10,15; ABCD 0,12.

Nodo 49: D 69,38; A 9,18; B 4,48; AD 4,07; C 3,63; BD 1,99; CD 1,61;10,31; AB 0,26; H
0,25; P 0,24; M 0,24; O 0,24; F 0,24; K 0,24; G 0,24; E 0,24; J 0,24; L 0,24; N 0,24; AC
0,21; DI 0,14; ABD 0,12; DH 0,11; DP 0,11; DM 0,11; DO 0,11; DF 0,11; DK 0,11; DE
0,11; DG 0,11; DN 0,11; DJ 0,11; DL 0,11; BC 0,10.
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Lam VI. 1 (1° parte). Consenso estricto de 26 AMP obtenidos bajo pesos iguales a partir de la matriz
morfologica.
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Lam VI. 1 (2% parte). Consenso estricto de 26 AMP obtenidos bajo pesos iguales a partir de la matriz morfologica.
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Lam VL. 2. Consenso estricto de seis AMP obtenidos bajo pesos implicados extendidos a partir de la matriz morfologica.

413



Hernandez Del Pino, S.

Leptictis

Phenacodus

18 57 130
291 94 98 101104

s

77 84 108113115120

Meniscotherium
Zalambdalestes

Trigonostylops wortmani

15106110124
19225 EN 100 .
[:‘::’-aoo—ﬂstraoothenwn

569 419248612

B2 81010

Protherium romerol
~o— Henriscobormnia lophodonta
BH& DB 3 s
2 BBS BBO® B 1B @Wm
125691425 E
Fampatemnus deutercs

BUTRDLHTTTHETS o
. Cochilius

ANMNaTREHEB

13147 B30 BN B80T BHBVIWIBNS

Trachytherus
So— Parpatemnus infemalis
0 10381@ 10 Q } don E 9[1
Thoimashuxleya extema
1270 %wm

&0

Homalodotherium

Asodeus osbormi

>— Panpahippus arenales
Fanpahippus secundus
—5— Pexolermus

[T G816

303 &

163 & 74

Coquenia bond
Martinmiguelia fernandezi

1218 4051 %8 18 e & Leontinia QELC#J/

Gualta cuyana

5 w ‘; ?

4 31 8077

Lam VL. 3. (1* parte). Consenso estricto de 10 AMP obtenidos bajo pesos iguales a partir de la matriz mixta.
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Lam VI. 3 (2° parte). Consenso estricto de 10 AMP obtenidos bajo pesos iguales a partir de la matriz mixta.
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