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ABSTRACT — SYSTEMATIC UPDATE AND PHYLOGENY OF THE PROTEROTHERIIDAE (MAMMALIA,
LITOPTERNA) FROM THE “MESOPOTAMIENSE” (LATE MIOCENE) OF ENTRE RiOS PROVINCE, ARGENTINA.
A systematic update of the species of Proterotheriidae (Litopterna) from the “Mesopotamiense” of Entre Rios Province
(Argentina) is performed, and their phylogenetic relationships with other members of the family are tested. Brachytherium
cuspidatum Ameghino is validated (considered nomen dubium hitherto) and a sexual dimorphism is proposed for this species.
This idea is based on metric, but not morphological, differences among the specimens included in it, which is supported by
a discriminant analysis. Neobrachytherium ameghinoi Soria and Proterotherium cervioides Ameghino are also valid, and
Epitherium? eversus (Ameghino) is assigned to the genus Diadiaphorus. Detailed descriptions of the specimens are presented
for each taxon, and their diagnosis are revised.
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RESUMO - Uma atualizagao sistematica, das espécies de Proterotheriidae (Litopterna) presentes no “Mesopotamiense” da
Provincia de Entre Rios, Argentina, é realizada, bem como sdo testadas as suas relagdes filogenéticas com outros integrantes
da familia. Brachytherium cuspidatum (previamente considerada nomen dubium) é revalidada, e um dimorfismo sexual é
proposto para esta espécie. Esta ideia se fundamenta nas diferencas métricas e ndo morfolégicas, que apresentam os seus
exemplares, a qual estd suportada por uma analise descriminante. Neobrachytherium ameghinoi Soria e Proterotherium
cervioides Ameghino sdo também validados, e Epitherium? eversus (Ameghino) ¢ assignado ao género Diadiaphorus. Uma

descricdo detalhada dos espécimes ¢ efetuada para cada tdxon, sendo as diagnoses também revisadas.

Palavras-chave: Proterotheriidae, Formagao Ituzaing6, Entre Rios, sistematica, filogenia.

INTRODUCCION

El orden Litopterna forma parte de un grupo de mamiferos
conocido como ungulados nativos sudamericanos (Bond et
al., 1995; Villafafie et al., 2006; Vucetich et al., 2007; Welker
et al., 2015). Dentro de este orden, cuyo biocron se extiende
desde el Paleoceno tardio al Pleistoceno tardio, se reconocen
varias familias: Protolipternidae, Notonychopidae, Adianthidae,
Proterotheriidae y Macraucheniidae (Gervais, 1855; Ameghino,
1887b, 1891; Cifelli, 1983a; Soria, 1989; Scherer et al., 2009;
Buckley, 2015). Los Sparnotheriodontidae fueron clasificados
como “Condylarthra” (Cifelli, 1983a,b; Mones, 1986;
Bergqvist, 2008), aunque otros autores los consideraron parte
de los Litopterna (Soria, 2001; Bond ef al., 2006).

Los Proterotheriidae eran animales cursoriales, herbivoros,
de tamafio pequeflo a mediano, con denticién braquiodonte,
mesodonte o, incluso, protohipsodonte (Villafafie ez al., 2006,
2012). Ocuparon varios ambientes, desde zonas forestadas
hasta sitios mas abiertos (Bond et al., 2001; Villafaie et al.,
2006; Ubilla et al., 2011). Se caracterizaron por la reduccion
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de los digitos laterales II y IV y por haber adquirido
una monodactilia funcional similar a la de los équidos
Anchitheriinae extintos o incluso mas extrema que en los
équidos vivientes (Ubilla et al., 2011). El género Thoatherium
Ameghino, 1887b, llegd a perder los dedos laterales, logrando
una monodactilia estructural (Kraglievich, 1930; Soria,
2001; Cassini ef al., 2012). Este grupo alcanzd su maxima
diversidad taxonémica durante el Mioceno temprano (edad
Santacrucense) y el Mioceno tardio (edad Huayqueriense)
(Villafafie et al., 2006; Ubilla et al., 2011).

De las tres subfamilias reconocidas dentro de los
Proterotheriidae, Anisolambdinae, Megadolodinae y
Proterotheriinae (Villafafie et al., 2006, 2012), s6lo la tltima
esta registrada en la fauna “mesopotamiense”, procedente de
los niveles basales de la Formacion Ituzaing6 en la Provincia
de Entre Rios. Este nivel constituye el registro mas importante
de Proterotheriidae para el Mioceno tardio de Argentina,
al tiempo que durante el lapso Oligoceno-Mioceno medio
los principales representantes se circunscriben a la region
patagonica (Soria, 2001, p.149).
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Varios autores realizaron importantes aportes a la
sistematica de los proterotéridos de Entre Rios (Burmeister,
1891; Kraglievich, 1931; Pascual & Odreman Rivas, 1971;
Soria, 2001 y referencias incluidas alli), aunque Delupi
de Bianchini & Bianchini (1971) se ocuparon de ellos de
manera particular. El propdsito de este trabajo es actualizar
el conocimiento sistematico de los proterotéridos del
“Mesopotamiense” de Entre Rios, ampliar las diagnosis
de los taxones reconocidos y analizar sus relaciones
filogenéticas con otros representantes de la familia a partir
de los analisis previos.

CONTEXTO GEOGRAFICO,
ESTRATIGRAFICO Y EDAD

Diversos autores han realizado notables aportes
respecto al conocimiento estratigrafico y paleontolégico del
“Mesopotamiense” (e.g. Bravard, 1858; Ameghino, 1883a,
1885, 1889; Frenguelli, 1920, Acefiolaza, 1976; Cione
et al., 2000). El “Mesopotamiense” (sensu Frenguelli,
1920), “conglomerado osifero” o miembro inferior de la
Formacion Ituzaing6 (sensu Brunetto et al., 2013) aflora
sobre la margen izquierda del rio Parana en la Provincia de
Entre Rios, desde la localidad de Hernandarias, al norte,
hasta la ciudad de Parand, al sur, y en sus principales
arroyos tributarios (Brandoni, 2011). Las localidades
Curtiembre, Arroyo El Chapeton, Bajada La Celina,
Villa Urquiza y Toma Vieja se encuentran entre las mas

prospectadas y han aportado la mayoria de los especimenes
colectados (Figura 1).

El “Mesopotamiense” es un nivel areno-arcilloso y
conglomeradico asociado a la discordancia erosiva que lo
separa de la Formacion Parana infrayacente. Se ubica en
la base de la Formacion Ituzaingo y presenta afloramientos
saltuarios a lo largo de la margen izquierda del rio Parana.
Los fosiles provenientes de este nivel, a menudo fragmentados
y disociados, pertenecen en su mayoria a vertebrados
continentales y marinos (Brandoni, 2005, 2011). Los restos
estan cementados por una arcilla arenosa impregnada de 6xidos
de hierro y manganeso, que le otorgan un color amarillento a
ocraceo; son pesados, duros, presentan infiltraciones siliceas
y ferruginosas y estan manchados por 6xido de manganeso
(Brandoni, 2011; Schmidt, 2013).

La edad del “Mesopotamiense” ha tenido diferentes
interpretaciones (Pascual, 1970; Pascual & Odreman
Rivas, 1971). Cione et al. (2000), a partir de las relaciones
biocronolodgicas existentes con otros niveles fosiliferos,
concluyeron que la fauna corresponderia a la edad
Huayqueriense, correlacionable con el Tortoniano de la
escala cronoestratigrafica internacional (11,6-7,2 Ma).
Sin embargo, los nuevos analisis paleobiogeograficos
y las correlaciones cronolégicas de los vertebrados del
“Mesopotamiense” indican la posibilidad de que dicha
fauna comenzara a establecerse en tiempos previos al
Huayqueriense (Brandoni, 2009, 2011, 2013; Candela
et al., 2012; Schmidt, 2013).

s

Santo Tomé

2 60°39' 60°27' 60°03' i'
Provincia de Santa Fe Hernandarias
- 310151
31921
- . Brugo
(§® 31927
NS .
> @ Curtiembre

Parana

. A° Chapetén
@La Celina
@ Vila Urquiza

31°39"

@ Toma Vieja

310451

Provincia de Entre Rios

Figura 1. Ubicacion geografica de las localidades donde aflora el “Mesopotamiense” en la Provincia de Entre Rios (modificado de Brunetto

et al., 2013; Gois et al., 2013).

Figure 1. Geographic location of the localities where the “Mesopotamian” outcrops in Entre Rios Province (modified from Brunetto et al., 2013;

Gois et al., 2013).
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MATERIAL Y METODOS

Elmaterial estudiado consiste en piezas dentarias. Cada resto
fue descripto, fotografiado y medido con un calibre, registrandose
sus medidas en milimetros (Apéndice 1, Tablas 1-2).

Para la descripcion, se siguieron fundamentalmente los
trabajos de Delupi de Bianchini & Bianchini (1971), Soria (2001),
Kramarz & Bond (2005) y Villafafie ef al. (2012) (Figura 2).
Se efectud un estudio comparado — morfoldgico y métrico —

estableciendo semejanzas y diferencias entre los ejemplares y
con taxones mio-pliocenos de otras regiones geograficas.

Los analisis discriminantes se realizaron con el programa
InfoStat 1.1. Esta técnica estadistica segrega, en base a las
variables métricas seleccionadas, grupos definidos a priori y
representa las observaciones en un espacio donde las diferencias
entre grupos sean maximas (InfoStat, 2002). Las variables
métricas seleccionadas fueron la longitud y la anchura de p3-m3.
Se confeccionaron cuatro graficos considerando las variables

Tabla 1. Medidas (mm) de la denticion superior de los ejemplares de los taxones mencionados en el texto. Abreviaturas: A, ancho;

DP, Premolar deciduo; L, largo; M, molar; P, premolar.

Table 1. Measurements (mm) of the upper dentition of specimens of taxa mentioned in the text. Abbreviations: A, width; DP, deciduous

premolar; L, length; M, molar; P, premolar.

DPI1 DP2 DP3 DP4 P2 P3 P4 Ml M2 M3
L/A L/A L/A L/A L/A L/A L/A L/A L/A L/A
Brachytherium cuspidatum
MLP 81-X1-29-8 8,1/6,5 8,3/7,7 10,1/9,4 10,5/10,8
MACN A 11000a 14,5/15,9
MACN A-5865 13,3/11,8 13,6/14,7
MLP 69-XI1-2-11 14,0/?  14,1/17,5 14,3/19,0
FCP-V-M-053 14,9/16,5 16,2/18,1 16,8/18,2
MACN PV 16009 14,9/17,4
MACN A-5864 13,6/16,8
MACN PV 13189 13,2/15,7
MACN PV 16009a 16,7/21,2  11,9/17,2
MACN PV 16009b 16,1/19,7 13,2/19,8
MACN PV 14303 16,6/19,1 12,8/16,8
MACN PV 9250 12,6/18,1
Neobrachytherium ameghinoi
MACN PV 9150 14,1/16,3
MACN PV 13212 14,6/19,8
MLP M-177 14,1/18,5
MLP M-178 14,6/20,4
Neobrachytherium morenoi
MACN PV 8428 der. 13,2/154  15,1/18,1
MACN PV 8428 izq. 12,9/14,0 13,6/16,1 14,8/17,2
MACN PV 8435 13,1/?
Neobrachytherium ullumense
PVSJ 120 der. 11,6/15  13,0/16,4 (13,4)/17,3 13,8/16,6
PVSJ 120 izq. 12,4/15  11,4/15,5 14,7/18 2/?
MCNAM PV 3222 12,3/?  13,0/15,5 14,518  13,3/17,8
Neobrachytherium sp. (La Rioja)
CRILAR PV 429 der. 11,1/13,4  12,0/15,0 13,6/16,6
CRILAR PV 429 izq. 11,2/12,4
Proterotherium cervioides
MLP 69-XI11-2-9 8,1/10,2  9,4/10,9 9,9/12,9

Diadiaphorus eversus

MACN A-5866

15,25/?
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Tabla 2. Medidas (mm) de la denticién inferior de los ejemplares de los taxones mencionados en el texto. Abreviaturas: A, ancho;
dp, premolar deciduo; L, largo; m, molar; p, premolar.

Table 2. Measurements (mm) of the lower dentition of specimens of taxa mentioned in the text. Abbreviations: A, width; dp, deciduous
premolar; L, length; m, molar; p, premolar.

dp2 dp3 dp4 pl p2 p3 p4 ml m2 m3
L/A L/A L/A L/A L/A L/A L/A L/A L/A L/A
Brachytherium cuspidatum
MLP 69-XII-2-4 14,6/6,7 17,1/9,8 14,4/9,8 13,4/9,5
MLP 12-110a 19,3/10,2 16/10,5 15,9/11,4
MACN PV 1208 16,15/10,6
MACN PV 13172 14,5/9,7
MACN PV 9155 15,5/10,9
MACN PV 9156 13,2/10,1
MAS PALEO-VERT 400 15,2/10,1
MAS PALEO-VERT 401 14,6/10,1
MACN PV 4677 12,8/4,1  16,5/6,1 17,6/11,4 16,8/12,8
MACN PV 3962 /7,29 15,1/11,9  14,6/14,1 12,9/12,9 14,8/12,9 17,3/10,8
MLP 12-1483 16,9/8,1 17,8/12,8 15,7/15,6 14,9/14,1 16,2/142 16,7/12,7
MLP 12-103 a 14,6/10,7 12,8/10,9 11,9/11,0
MLP 81-X1-29-2 17,1/11,2
MACN PV 4747 16,5/11,4
MACN PV 9249 15,2/12,1
MACN PV 14305 15,1/11,1  14,4/12,6
MACN PV 13187 13,9/10,6  13,3/11,8
MACN PV 4058 18,1/11,8  15,5/14,1 15,3/12,5
MACN PV 4717 16,5/11,1 14,5/12,5 14,1/11,6 14,8/11,1
MLP 41-XI1-13-348 16,2/10,6 14,9/12,1 15,1/10,8
MACN PV 14306 15,3/10,3 13,9/11,1 13,1/12,4
MLP 69-XI1-2-3 16,8/11,7 159/13,1 14,4/12,7 16,4/11,7
MACN PV 13173 11,9/8,2 12,1/9,0 12,2/9,9 14/10,1
MLP 70-1-10-3 14,5/11,1 13,2/12,3 13,1/11,9 13,7/11,9 15,3/11,7
MAS PALEO-VERT 402 15,6/10,7 13,3/11,2 12,5/10,9 14,4/12,0 15,2/10,0
MACN PV 4433 13,4/10,9
MACN PV 3177 14,7/12,6  14,8/10,7
MACN PV 13171 15,8/12,9  14/11,2  16,5/12,5
MLP 52-X-1-72 15,9/13,2  14,7/12,5 14,7/11,4 17,6/11,1
MACN PV 4435 13,2/11,0 12,2/11,1 13,3/11,1  13,7/9,6?
MACN PV 4001 12,4/10,1 11,4/10,3 12,9/10,1  14,7/9,1
MACN PV 9141 14,0/12,1 14,5/12,0 15,9/10,4
MACN PV 4404 14,4/11,5 16,4/12,5
MACN PV 4750 16,1/12,5 19,2/12,1
MACN PV 4121 16,6/16,1 18,6/13,1
MLP 41-XI1-13-345 15,5/11,3  15,7/10,5
MACN PV 4009 14,7/12  15,9/10,6
MACN PV 16009 16,2/11,9
MLP 69-XII-2-6 16,2/12,9
CICYTTP-PV-M-1-925 14,8/11
MACN PV 14302 17,8/10,7
Neobrachytherium ameghinoi
MACN PV 14308 14,3/12,2  12,9/10,9 13,7/10,8 16,2/10,3
MLP 12-102a 14,6/11,3 13,5/9,5 152/10,0 14,5/9,5
MACN PV 4748 14,4/12,4 15,0/13,0 15,9/11,4

Continta.
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Tabla 2. Continuacién.

Table 2. Continuation.

dp2 dp3 dp4 pl

p2 p3 p4 ml m2 m3

L/A L/A L/A L/A

L/A L/A L/A L/A L/A L/A

MLP 69-XII-2-5
MLP 37-111-10-2
MACN PV 3999
MACN PV 2619
MACN PV 3998
MACN PV 13164

Neobrachytherium morenoi
MACN PV 8431

PVL 3196 13,82/9,8
Neobrachytherium ullumense

PVSJ 135

MCNAM PV 3223

Proterotherium cervioides

MACN PV 2631 10,2/7,1

13,1/11,9  14,8/11,3
16,7/12,7

14,5/11,6

17,2/11,1

16,2/10,4

16,5/9,5

17,1/11,0

114/54 12,9091 123/112 e

12,7/9,9

15,5/9,5

14,2/11,9  15,4/10,9

de a pares: p3-p4, p4-ml, m1-m2 y m2-m3 (Apéndice 2).
Estos graficos muestran las diferencias existentes entre los
grupos en funcidn de los valores que toman dichas variables.
Finalmente, se realiz6é un analisis filogenético mediante el
uso del programa TNT (Tree analysis using New Technology)
(Goloboff et al., 2008) para testear la posicion de los taxones
“Mesopotamienses”. Se tom6 como referencia la matriz de
Villafafie et al. (2012) y las modificaciones realizadas se
detallan en el apartado correspondiente.

Abreviaturas institucionales. CICYTTP-PV-M,
Centro de Investigaciones cientificas y Transferencia
de Tecnologia a la Produccion, Diamante, Argentina,
Paleovertebrados, Mamiferos; CRILAR Pv, Departamento
de Geociencias, Centro Regional de Investigaciones
Cientificas y Transferencia Tecnologica, Anillaco, La Rioja,
Argentina; FCP-V-M, Fundacién Casa del Pueblo, Museo
de Paleontologia, Mineralogia y Arqueologia, Firmat, Santa
Fe, Argentina; FMNH, Field Museum of Natural History,
Chicago, USA; MACN-A, Coleccion Nacional Ameghino,
Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino
Rivadavia”, Buenos Aires, Argentina; MACN, Museo
Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”,
Buenos Aires, Argentina (A, Coleccion Ameghino; PV,
Coleccion de Paleovertebrados); MAS PALEO-VERT,
Coleccion de Paleontologia de Vertebrados, Museo de
Ciencias Naturales y Antropoldgicas “Profesor Antonio
Serrano”, Parand, Entre Rios, Argentina; MCNAM-PV,
Museo de Ciencias Naturales y Antropologicas “J. C.
Moyano”, Coleccion de Paleontologia de Vertebrados,
Mendoza, Argentina; MLP, Museo de La Plata. Facultad
de Ciencias Naturales y Museo, La Plata, Buenos Aires,
Argentina; MPCN, Museo Paleontologico y de Ciencias

Naturales “Alejandro C. Berro”, Mercedes, Uruguay;
PVL, Fundacion Miguel Lillo (coleccion Paleontologia de
Vertebrados), San Miguel de Tucumén, Argentina; PVSJ,
Museo de la Universidad de San Juan, Argentina.
Abreviaturas anatémicas y métricas. A, ancho; Ci.al,
cingulo anterolingual; clb, cingulo labial; cli, cingulo lingual;
c.0, cristida obliqua; DP/dp, premolar superior/inferior
deciduo; ecx, ectofléxido; end, entoconido; enx, entofléxido;
Fo.c, foseta central; Fo.p, foseta posterior; Hi, hipocono;
hicd, hipoconulido; hid, hipocénido; hld, hipoloéfido;
L, largo, M/m, molar superior/inferior; Me, metacono;
Mec, metaconulo; med, metaconido; Met, metastilo;
mex, metafiéxido; mld, metaléfido; Mst, mesostilo; P/p,
premolar superior/inferior; Pa, paracono; Pac, paraconulo;
pad, paracédnido; Pat, parastilo; pld, paraléfido; Pl. me,
pliegue del metacono; Pl. pa, pliegue del paracono; Po.c,
postcingulum; Pr, protocono; prd, protoconido; Su.ap, surco
anteroposterior; Su.po, surco posterior.

PALEONTOLOGI{A SISTEMATICA
Orden LITOPTERNA Ameghino, 1889
Suborden LOPHOLIPTERNA Cifelli, 1983a
Familia PROTEROTHERIIDAE Ameghino, 1887b
Brachytherium Ameghino, 1883b
Especie tipo. Brachytherium cuspidatum Ameghino, 1883b.
Distribucion geografica y estratigrafica. Barrancas del rio

Paran4, Entre Rios. “Mesopotamiense”, base de la Formacion
Ituzaing6 (Mioceno tardio).
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Figura 2. Nomenclatura dentaria de los Proterotheriidae (modificado de Soria, 2001). A, esquema de un molar superior; B, esquema de un molar inferior.

Figure 2. Dental nomenclature of Proterotheriidae (modified from Soria, 2001). A, upper tooth scheme; B, lower tooth scheme.

Extended diagnosis. (From Pascual et al., 1966, Soria,
2001). Deciduous upper premolars longer than wide, and
paracone and metacone folds present. P3-P4 molariform
and quadrangular. P3-M3 with paracone and metacone
folds generally conspicuous. Upper molars with well-
developed hypocone, separated from the protocone by a
posterolingual groove as in Neobrachytherium intermedium
and Thoatheriopsis mendocensis. MI-M2 generally
with protocone large and metaconule isolated, bunoid.
Paraconule, protocone and metaconule joined with wear.
M3 reduced, trapezoidal, without hypocone. Deciduous and
permanent lower premolars elongated. Lower molars with
cristid obliqua at metaconid level as Diplasiotherium pampa
and Neobrachytherium ullumense. Entoconid closer or
Jjoined to hypoconulid with wear, mainly in m3, different from
Neobrachytherium ameghinoi. Hypoconulid of m3 tending
to form a third lobe, less marked than in Tetramerorhinus.
Presence and development of cingula variable.

Diagnosis ampliada. (A partir de Pascual ef al., 1966; Soria,
2001). Premolares superiores deciduos con el didmetro
anteroposterior mayor que el transverso y pliegues de
paracono y metacono presentes. P3-P4 molariformes y
cuadrangulares. P3-M3 con pliegues de paracono y metacono
generalmente conspicuos. Molares superiores con hipocono
robusto separado del protocono por un surco posterolingual
como en Neobrachytherium intermedium y Thoatheriopsis
mendocensis. M1-M2 generalmente con protocono grande
y metacénulo bunoide, aislado. Paraconulo, protocono y
metaconulo unidos por el desgaste. M3 pequefio, trapezoidal,
sin hipocono. Premolares inferiores deciduos y definitivos
alargados anteroposteriormente. Molares inferiores con
la cristida obliqua a nivel del metaconido como en
Diplasiotherium pampa y Neobrachytherium ullumense.
Entocdnido cercano o unido al hipocontlido por el desgaste,
fundamentalmente en el m3, a diferencia de Neobrachytherium
ameghinoi. Hipoconulido del m3 tendiente a formar un tercer

l6bulo, menos marcado que en Tetramerorhinus. Presencia'y
desarrollo de los cingulos variable.

Brachytherium cuspidatum Ameghino, 1883b
(Figuras 3A-K; Apéndice 1; Tablas 1-2)

1883b Brachytherium cuspidatum Ameghino, p. 289; 1885,
p. 105; 1886, p. 154, 1889, p. 357; Pascual, 1966, p. 162,
lam. 71, fig. A; Delupi de Bianchini & Bianchini, 1971,
p. 11, lam. 2, fig. 1.

1891 Proterotherium gradatum Ameghino, p. 137-138, fig. 35.
1904a Brachytherium gradatum Ameghino, p. 481-483, fig. 626.
1971 Licaphrium mesopotamiense Delupi de Bianchini &
Bianchini, p. 14-15, lam. 2, fig. 2.

1971 Thoatherium sp. Delupi de Bianchini & Bianchini,
p. 18, lam. 2, fig. 3.

2001 Lophogonodon gradatum Soria, p. 88, fig. 26.

1904a Lophogonodon paranensis Ameghino, p. 527, figs.
628-629; 1904b, p. 147-148; Kraglievich, 1934, p. 41; Soria
2001, p. 91.

1971 Epitherium paranensis Delupi de Bianchini & Bianchini,
p. 15-17, 1am. 1, figs. 7y 8.

2001 Neobrachytherium ameghinoi Soria (partim: MACN
PV 14306, p. 80).

Diagnosis. Igual que la del género por monotipia.
Holotipo. MLP 69-XI1-2-4, fragmento mandibular derecho
con dp2-dp4 y ml en erupcion.

Material referido. Detallado en el Apéndice 1.
Distribucion geografica y estratigrafica. La misma que la
del género.

Descripcion. Denticion superior. Los premolares superiores
deciduos (MLP 81-XI-29-8 y MACN A-11000a; Figuras
3A,B) presentan el didametro anteroposterior mayor que el
transverso, las cuspides linguales son mas bajas que las
labiales y estan presentes los pliegues del paracono y del
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metacono. E1 DP1 presenta una cuspide labial (paracono?) y se
destaca el metastilo. En vista oclusal, se ensancha hacia atras,
el cingulo lingual comienza en la region anterior y continua
por toda la cara interna del diente. E1 DP2 es similar al
anterior, pero con el parastilo y el metastilo mas desarrollados.
Presenta un borde lingual agudo, no tan basal como en el DP1,
que alcanza la region del parastilo y forma la pared anterior
del diente. Un pequefio surco divide el diente en dos valles,
siendo el anterior mas estrecho que el posterior. DP3 y DP4
son similares entre si, pero el primero es mas pequefio y mas
largo que ancho. En ambos, el mesostilo estd mas desarrollado.
Se distinguen protocono, paracéonulo y metacénulo unidos
por el desgaste y dispuestos en angulo casi llano (MLP 81-
X1-29-8) o recto (MACN A 11000a). Se observa un esbozo
de cingulo anterolingual en DP3 y bien desarrollado en DP4.
Entre los DP4 de MLP 81-X1-29-8 y MACN A-11000a existen
diferencias minimas. En el primero, el metacéonulo no esta
desarrollado completamente y el surco posterolingual no
alcanza a separar totalmente al hipocono (caracteristica de
los molares superiores de este género), aunque aparta esta
cuspide del protocono. Ademas, MACN A-11000a es de
tamafio mayor (Tabla 1). Entre los premolares superiores, el
P2 (MACN A-5865) presenta un contorno triangular, angosto
anteriormente y mas largo que ancho. El mesostilo es el inico
pliegue externo marcado. Lingualmente esta dividido en dos
lobulos, en el anterior se aprecia un protocono incipiente y
es mas pequeilo que el posterior. Los P3-P4 (Figura 3C) son
cuadrangulares y el desarrollo de los pliegues labiales es
variable. Los M1-M2 (Figuras 3C-E) presentan el hipocono
robusto separado del protocono por un surco posterolingual
y los pliegues del paracono y del metacono pueden estar
presentes o no. El cingulo anterolingual puede prolongarse
hasta alcanzar el paracono y formar la pared anterior del
diente. Por lo general, el protocono es una cuspide notable,
unida por el desgaste al paraconulo y al metaconulo. E1 M3
(Figura 3E) es notoriamente mas pequeflo, trapezoidal, con la
cara anterior mas ancha que la posterior; carece de hipocono
y presenta el parastilo mas destacado que los demas estilos.

Denticién inferior. Entre las piezas deciduas so6lo se
conoce la serie dp2-dp4. El dp2 (MLP 69-XII-2-4, Figura 3F)
presenta una cuspide labial (protocénido?). En vista lingual,
una columna central, correspondiente al metaconido, separa
dos regiones. La region anterior presenta una bifurcacion
acorde con un parastilido (labial) y un paracénido (lingual).
En la region posterior, un contrafuerte lingual se extiende
hacia la region posterior del diente y limita una fosa que
queda abierta por la parte posterior. El dp3 tiene el trigénido
mas largo que el talonido. El paracénido y el parastilido estan
diferenciados y son aproximadamente de la misma altura.
Los dp4 presentan los 16bulos practicamente del mismo
tamafio (MLP 69-XII-2-4, MACN PV 13172) o el trigonido
es apenas mas corto que el talonido (MACN PV 1208, MACN
PV 9155). El metaconido es la clispide mas conspicua. El
entoconido y el hipocontilido estan unidos en la base como
en los dp3. Los cingulos en dp3 y dp4 presentan un desarrollo
variable. Respecto a los premolares inferiores definitivos, el
unico pl estudiado (MACN PV 4677) presenta dos raices, es

pequefio, muy estrecho buco-lingualmente e imbricado con
el p2. No se distingue el cingulo labial y el lingual es visible
en el lobulo anterior. El p2 y el p3 (Figura 3G) presentan
generalmente el trigonido alargado anteroposteriormente,
paraconido y parastilido. E1 p3 MLP 81-XI-29-2 carece
de parastilido, tratandose posiblemente de una variacion
individual. El trigdnido es mas estrecho y alargado que el
talonido. Por la cara labial, el trigonido estd mas elevado
que el talonido. La presencia del entoconido es variable. Los
p4 carecen de parastilido y el talonido es mas ancho y largo
que el trigonido, aunque en algunos casos pueden tener igual
tamaifio. El entocdnido, por lo general, esta presente y unido
al hipocontlido. El metacénido es conspicuo y elevado, y
los cingulos presentan desarrollo variable como en p3. Los
molares inferiores presentan el entoconido cercano o unido al
hipoconulido (Figura 3G). El m3 presenta el entoconido y el
hipoconulido muy cercanos, unidos en la base. La presencia
y el desarrollo de los cingulos son muy variables. El ejemplar
MACN PV 9141 esta muy gastado, pero la union en el m3 del
entoconido al hipocontlido y la tendencia a formar un tercer
l6bulo permiten su asignacion a Brachytherium cuspidatum.
MACN PV 4009 tiene menos desgaste y el entoconido del m3
no se une al hipoconulido, pero su posiciéon muy cercana (no
central en el talonido como en Neobrachytherium ameghinoi)
y la curvatura aguda del talonido a la altura del hipoconido
permiten determinarlo, con reservas, como B. cuspidatum. La
mayoria de los molares inferiores presentan cuatro raices. No
obstante, algunos ejemplares (MACN PV 14302, MACN PV
9141, MACN PV 3962 y MLP 70-1-10-3) presentan una quinta
raiz correspondiente al 16bulo posterior del m3 y coincidente
con el mayor tamafio del diente.

Comentarios. Ameghino (1883b) cred el género
Brachytherium con la especie tipo B. cuspidatum Ameghino,
1883, a partir de un fragmento mandibular juvenil con dp2-
dp4 y ml en erupcion. Soria (2001) considerd este taxon
como nomen dubium, porque no logr6 asociar el holotipo
a ninguno de los dos conjuntos de ejemplares adultos
(previamente atribuidos a Brachytherium) reconocidos
por él. Por ello, reunié parte de los restos en el género
nuevo Neobrachytherium Soria, 2001, por un lado, y en
Lophogonodon Ameghino, 1904a, por otro (Schmidt,
2011). Dentro de Lophogonodon distingui6 las especies L.
paranensis Ameghino, 1904a, y L. gradatum (Ameghino,
1891). La inica diferencia que hall6 entre ellas fue el tamaiio
(alrededor de un 13,5% mayor la primera), careciendo de
diferencias morfologicas significativas (Soria, 2001).

Aqui se propone anular la condicion de nomen dubium
para Brachytherium cuspidatum, considerando el notable
parecido morfoldgico y métrico que manifiesta el holotipo,
fundamentalmente el dp4, con ejemplares inéditos (MACN
PV 9155, MACN PV 9156, MAS PALEO-VERT 400, MAS
PALEO-VERT 401; Schmidt, 2013; Figuras 3H-K) y con
el revisado por Delupi de Bianchini & Bianchini (1971),
MACN PV 13172, asignados a tal especie. Asimismo, esta
denticion decidua se asocia con la de los ejemplares adultos
atribuidos fundamentalmente al género Lophogonodon. De
hecho, los ejemplares MACN PV 9155, MACN PV 9156 y
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Figura 3. A-K, Brachytherium cuspidatum. A, MLP 81-XI-29-8,
fragmento de maxilar derecho con DP1-DP4; B, MACN A-11000a
(holotipo de Lophogonodon paranensis), DP4 izquierdo; C, MLP
69-XI1-2-11, P3-M1 derechos; D, MACN A-5864, M1 o M2 izquierdo;
E, MACN PV 14303, porcién de maxilar derecho con M2-M3; F, MLP
69-XI11-2-4 (holotipo), fragmento mandibular derecho con dp2-dp4 y
m1 en erupcién; G, MLP 12-1483, fragmento de rama mandibular
izquierda con p2-m3; H, MACN PV 9155, dp4 izquierdo; I, MACN PV
9156, dp4 derecho; J, MAS PALEO-VERT 400, fragmento mandibular
derecho con dp4; K, MAS PALEO-VERT 401, dp4 derecho. Todas en
vista oclusal. Escalas = 1 cm.

Figure 3. A-K, Brachytherium cuspidatum. A, MLP 81-XI-29-8, maxillary
fragment with DP1-DP4; B, MACN A-11000a (holotype of Lophogonodon
paranensis), left DP4; C, MLP 69-XII-2-11, right P3-M1; D, MACN A-5864,
left M1 or M2; E, MACN PV 14303, right maxillary fragment with M2-M3;
F, MLP 69-XII-2-4 (holotype), right mandibular fragment with dp2-dp4
y m1 erupting; G, MLP 12-1483, left mandibular ramus with p2-m3;
H, MACN PV 9155, left dp4; I, MACN PV 9156, right dp4; J, MAS PALEO-
VERT 400, right mandibular fragment with dp4; K, MAS PALEO-VERT
401, right dp4. All in occlusal views. Scale bars = 1 cm.

MACN PV 13172 habian sido determinados preliminarmente
como Lophogonodon gradatum (Schmidt, 2013). Entre los
ejemplares que Soria (2001) reconocié como L. paranensis,
dos de ellos presentan dientes deciduos (MLP 12-110a;
MACN PV 1208) de tamafio mayor, pero semejantes
morfologicamente a los mencionados anteriormente.

Los ejemplares adultos que se relacionan con estos
deciduos presentan caracteres morfoldgicos homogéneos
que no apoyan la diferenciacion especifica defendida por
Soria (2001) para el género Lophogonodon. Por lo tanto, el
estudio comparativo realizado permite considerar todo el
material asignado previamente a Lophogonodon, incluyendo
al holotipo de Brachytherium cuspidatum (especie tipo
de Brachytherium) como un Unico taxoén. Se anula asi la
condicion de nomen dubium establecida por Soria (2001),
teniendo este taxdn nominal prioridad sobre Lophogonodon.

El holotipo de Proterotherium gradatum (MACN
A-5865) corresponde a un fragmento de maxilar izquierdo
con parte posterior del P1 y P2-P3 completos y el de
Lophogonodon paranensis (MACN A-11000a) se trata de un
DP4 izquierdo aislado. Si bien representan piezas superiores
definitivas y deciduas, respectivamente — no comparables
—, estos ejemplares comparten, no obstante, la presencia
de pliegues del paracono y del metacono al igual que el
ejemplar MLP 81-XI-29-8 (fragmento de maxilar derecho
con DP1-DP4). Este caracter valida el agrupamiento de
los tres ejemplares mencionados bajo una misma entidad
taxonomica. Ademas, estos pliegues no estan presentes en
los ejemplares definitivos asignados a Neobrachytherium
ameghinoi, pero si en los de P. cervioides con el que otras
diferencias morfoldgicas los separan (ver diagnosis).
La asociaciéon de los holotipos de P. gradatum y de
L. paranensis con el holotipo de Brachytherium cuspidatum
(MLP 69-XII-2-4, fragmento mandibular derecho con dp2-
dp4 y ml en erupcion) se ha realizado en funcién de una
correlacion de tamafio y gracilidad (considerando el mismo
principio unificador seguido por Riggs & Patterson, 1939,
p. 155-156, y posteriormente por Soria, 2001, p. 84, para N.
morenoi, por ejemplo). Asimismo, la asociacion entre los
ejemplares inferiores reconocidos tradicionalmente como
L. paranensis con el holotipo B. cuspidatum se funda en el
parecido morfoldgico de aquellos ejemplares que conservan
piezas deciduas y definitivas (MLP 12-110a y MACN PV
1208), pero que son de tamafio mayor. De esta manera,
queda justificada la asociacién de las piezas superiores
(tipos de los sinénimos de B. cuspidatum) con el holotipo
de B. cuspidatum.

Dimorfismo sexual. Entre los vertebrados y, en particular,
los mamiferos, muchas veces las diferencias de tamafo son
indicadoras de dimorfismo sexual (Short & Balaban, 1994 en
Loison et al., 1999; McDonald, 2006). Los rumiantes muestran
con frecuencia dimorfismo sexual en el tamafio corporal, los
cuernos y el desarrollo de los caninos superiores cuando estan
presentes. En el registro fosil, las diferencias en el tamafio y
algunos caracteres osteologicos como los mencionados también
son susceptibles de utilizarse como indicadores de dimorfismo
sexual (McDonald, 2006). Este dimorfismo permite realizar
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inferencias de comportamiento y estructura social, al tiempo
que tiene importantes implicancias taxondmicas, ya que
la existencia de una especie fosil que presenta dimorfismo
sexual puede derivar en la identificacion incorrecta de dos
especies distintas o subespecies en lugar de un solo taxén
(Kurtén, 1969). Existen diferentes trabajos que confirman la
presencia de dimorfismo sexual en mamiferos fosiles (Mead,
2000; Deng, 2005; Andrés et al., 2008; Sanchez ef al., 2010;
Azanza et al., 2011, entre otros). Para el caso particular de
los Litopterna, la diferencia de tamafio como reflejo de un
dimorfismo sexual fue planteada por Scott (1910) y Soria
(2001) para especies santacrucenses de Proterotheriidae. Asi,
por ejemplo, el mayor tamafio de Diadiaphorus robustus
Ameghino, 1894, respecto a D. majusculus Ameghino, 1887b,
sumado a otras diferencias morfologicas como la separacion
de los incisivos internos inferiores y la falta de diastema entre
los incisivos externos y los caninos, fue considerado un caso
de dimorfismo sexual, correspondiendo el mayor tamafio a los
machos (Soria, 2001, p. 70).

En el caso de Tetramerorhinus lucarius Ameghino, 1894,
Soria (2001, p. 47) consider6é como su sinonimo a Licaphrium
proclivum Ameghino, 1894 e interpretd que la presencia o
ausencia de diastema se debia al dimorfismo sexual reflejado en
el tamaio de los incisivos externos, que serian mas graciles y
pequetios en las hembras, dando lugar al mencionado diastema.
Para Thoatherium minusculum Ameghino, 1887b, sostuvo que
existen diferencias de tamafio mas acentuadas que en otras
especies de otros géneros y se repite la presencia de individuos
con incisivos inferiores externos de diferente tamafio.

Entre los proterotéridos de Entre Rios asignados previamente
al género Lophogonodon, ninguno de los restos mandibulares
conserva las piezas dentarias anteriores, por lo que no se
puede verificar el tipo de dimorfismo reconocido en los tres
géneros santacrucenses. No obstante, sostener la presencia
de dos especies del mismo género en la Formacion Ituzaingd
en funcién de la diferencia de tamarfio entre ellas, cuando
no manifiestan variabilidad morfologica alguna, no resulta
plenamente justificado. Tampoco es factible atribuirla a una
variacion ontogenética, ya que la mayoria de los restos asignados
a la especie de tamafio menor (Lophogonodon gradatum) son
de individuos adultos. Por lo tanto, se puede hipotetizar que el
distinto tamafio entre L. paranensis y L. gradatum se debe a la
existencia de dimorfismo sexual intraespecifico, tal como se ha
sugerido para otros proterotéridos. El resultado de los analisis
discriminantes arrojé datos que apoyan esta idea (Apéndice 2).
En todos los casos, la prueba de homogeneidad de matrices de
covarianzas arrojo valores de p que sugieren el cumplimiento de
este supuesto. La primera funcion discriminante estandarizada
por las varianzas comunes muestra que, en la mayoria de
los casos, la variable més importante para la discriminacion
es la longitud de las piezas dentarias. Asimismo, la tabla
de clasificacion cruzada sefiala que tanto los ejemplares de
Lophogonodon paranensis (Brachytherium cuspidatum tamafio
mayor) como Lophogonodon gradatum (B. cuspidatum tamafio
menor) fueron clasificados correctamente, observandose una
tasa de error de clasificacion igual a 0%. Esto tltimo, también
se observa en la separacion de nubes de puntos (Figuras 4A-D)

y se interpreta como una evidencia a favor de la hipdtesis de
la diferenciacion sexual.

En consecuencia, se considera que Lophogonodon

paranensis y L. gradatum son sindbnimos. A la vez, se integran
en el mismo taxoén los restos de denticién decidua que incluyen
al holotipo de Brachytherium cuspidatum. Por tanto, como
este taxon tiene prioridad, Lophogonodon resulta sindbnimo
de Brachytherium y ambas especies de Lophogonodon son
sindénimas de B. cuspidatum.
Discusion. Brachytherium cuspidatum comparte con
Neobrachytherium intermedium de Catamarca, Thoatheriopsis
mendocensis de Mendoza y Epitherium laternarium
Ameghino, 1888 de Monte Hermoso el surco profundo
posterolingual que separa el protocono del hipocono en M1-
M2, la presencia del metaconulo en el P3 y el M3, del hipocono
en P3 y P4,y de los cingulos labiales en los molares superiores
(visibles también en Eoauchenia primitiva Ameghino, 1887a
de Monte Hermoso). A su vez, B. cuspidatum, al igual que
T. mendocensis, N. ameghinoi, Ep. laternarium y Eo.
primitiva, tiene el parastilo mas desarrollado que el mesostilo
en M1-M3 (M1 y M3 en N. ameghinoi), mientras que el
mesostilo es el mas desarrollado en N. intermedium.

En Brachytherium cuspidatum, los pliegues del paracono
y del metacono aparecen poco desarrollados como en algunos
ejemplares de Neobrachytherium intermedium (MACN
PV 8432, PVL 3152 y FMNH P 14500), mientras que no
se observan en Thoatheriopsis mendocensis, Epitherium
laternarium y Eoauchenia primitiva. B. cuspidatum carece
de hipocono en el M3, a diferencia de 7. mendocensis y
N. intermedium, estando reducido en N. ameghinoi. El p3
de B. cuspidatum (MLP 81-X1-29-2) comparte con el de
Epecuenia thoatherioides Cabrera, 1939 (MLP 37-111-7-4),
del Huayqueriense de Buenos Aires (Formacion Epecuén), la
ausencia de bifurcacion anterior en el trigonido. No obstante,
se diferencian por la forma del talonido, mas triangular en
E. thoatherioides y no tan aguda en B. cuspidatum.

La corona de los molares inferiores de Brachytherium
cuspidatum (y del resto de los taxones entrerrianos) es
relativamente mas baja que la de Diplasiotherium robustum
Rovereto, 1914, de Monte Hermoso (Mioceno tardio-Plioceno
temprano, de Buenos Aires). Ademas, esta tltima especie
presenta 16fidos mas gruesos que las especies huayquerienses
(salvo Diplasiotherium pampa Soria, 2001, de Salinas
Grandes de Hidalgo, La Pampa) y el entoconido del m3
agudo y proporcionalmente mas pequefio que el de otros
proterotéridos que presentan esta cuspide (Soria, 2001).

Neobrachytherium Soria, 2001

Especie tipo. Licaphrium intermedium Moreno & Mercerat,
1891.

Distribucion geografica y estratigrafica. Provincias de
Catamarca, San Juan, Mendoza, Entre Rios, La Rioja y Buenos
Aires. Edades mamifero Chasiquense a Montehermosense,
Mioceno tardio-Plioceno. Formaciones Corral Quemado,
Ullum, Huayquerias, Ituzaing6, Salicas y Arroyo Chasico.
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Figura 4. Analisis discriminantes de dientes inferiores (p3-m3) de Brachytherium cuspidatum. A, grafico comparando p3-p4; B, grafico
comparando p4-m1; C, grafico comparando m1-m2; D, grafico comparando m2-m3. Los circulos grises (B. cuspidatum de tamafio menor) y
cuadrados negros (B. cuspidatum de tamafio mayor) apoyan la separacion en dos grupos dentro de la misma especie.

Figure 4. Discriminant analyses of lower teeth (p3-m3) of Brachytherium cuspidatum. A, graphic comparing p3-p4; B, graphic comparing p4-
m1; C, graphic comparing m1-m2; D, graphic comparing m2-m3. Light spots (B. cuspidatum smaller) and dark squares (B. cuspidatum larger)

support the separation into two groups within the same species.

Extended diagnosis. (After Soria, 2001). Premolars and
molars with hypsodonty degree similar to Brachytherium
and Thoatheriopsis; more hypsodont than Proterotherium,
but less than Epitherium and Eoauchenia. Upper premolars
and molars quadrangular. Parastyle and mesostyle more
developed than metastyle. Anteroposterior groove deep.
M1-M2 with metaconule less developed than Brachytherium.
Metaconule in M3 present or not; hypocone present in
contrast with Brachytherium. Lower molars with paraconid
close to metaconid. Entoconid of m3 joined to hypoconulid or
not. Cristida obliqua in m3 at metaconid or metalophid level.
Diagnosis ampliada. (A partir de Soria, 2001). Premolares
y molares con un nivel de hipsodoncia semejante a
Brachytherium y Thoatheriopsis; mas hipsodontes que
Proterotherium, pero menos que Epitherium y Eoauchenia.
Yugales superiores de contorno cuadrangular. Parastilo
y mesostilo mas desarrollados que metastilo. Surco
anteroposterior profundo. M1-M2 con metacénulo menos
desarrollado que Brachytherium. Metaconulo en M3 presente
0 no, y con hipocono, a diferencia de Brachytherium. Molares
inferiores con paraconido cercano al metacénido. Entoconido
del m3 unido o no al hipocontlido. Cristida obliqua en m3 a
la altura del metaconido o del metalofido.

Neobrachytherium ameghinoi Soria, 2001
(Figuras 5SA-C; Apéndice 1; Tablas 1-2)

2001 Neobrachytherium ameghinoi Soria, p. 80, fig. 20.
1885 Brachytherium cuspidatum (partim) Ameghino, p. 105-
110; 1889, p. 561-565 (partim), lam. 23, figs. 20-21; 1904a,
p. 481-482 (partim), figs. 625-627 (non Ameghino, 1883b);
Pascual, 1966, p. 162 (lam. 71, B).

Distribucion geografica y estratigrafica. Barrancas del rio
Paran4, Entre Rios. “Mesopotamiense”, base de la Formacion
Ituzaing6 (Mioceno tardio).

Holotipo. MACN PV 14308, fragmento mandibular derecho
con p4-m3.

Extended diagnosis. (From Soria, 2001). Upper molars
quadrangular, without paracone and metacone folds.
Anterolingual cingulum defining a fossette similar
to Neobrachytherium morenoi. Protocone joined to
paraconule in a continuous surface. Metaconule reduced
and joined to protocone—hypocone conjunction, different
from Neobrachytherium intermedium. M3 trapezoidal
with metaconule and hypocone reduced, different from
N. intermedium. Enfoconid bunoid in m3, separated from
the hipoconulid, and centered in the talonid, different
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from N. ullumense, where is closer to hypolophulid, and
N. intermedium where is connected to hypoconulid by a crest.
The cristida obliqua in m3 rests on metalophid.
Diagnosis ampliada. (A partir de Soria, 2001). Molares
superiores de contorno cuadrangular, sin pliegues de
paracono y metacono. El cingulo anterolingual define una
foseta similar a la de Neobrachytherium morenoi. Protocono
unido al paracénulo en una superficie continua. Metaconulo
reducido y unido a la conjuncién protocono-hipocono, a
diferencia de Neobrachytherium intermedium. M3 trapezoidal
con metaconulo e hipocono reducidos, a diferencia de N.
intermedium. Entoconido bunoide en m3, separado del
hipoconulido y en el centro del talonido, a diferencia de M.
ullumense, donde estd mas cercano al hipolofulido, y de N.
intermedium donde se conecta al hipoconulido por una cresta.
La cristida obliqua del m3 descansa sobre el metaldfido.
Material referido. Detallado en el Apéndice 1.
Descripcion. Denticion superior. Los molares superiores de
Neobrachytherium ameghinoi son cuadrangulares, carecen de
pliegues de paracono y metacono y las paredes linguales son
verticales. El ejemplar MACN A- 1401 (MLP M-177, calco de
M1 o M2, Figura 5A) presenta poco desgaste y el protocono esta
unido al paracénulo en una superficie continua. El metaconulo
estd reducido y unido a la conjuncién protocono-hipocono,
por lo que el surco posterolingual no separa al hipocono como
en Brachytherium. El surco anteroposterior es profundo.
El paracénulo se prolonga anterolabialmente y el cingulo
anterolingual delimita una depresion. Los ejemplares MACN
PV 9150 y MACN PV 13212 estan muy desgastados. Presentan
el parastilo mas desarrollado y mas separado del mesostilo y
el metastilo; tienen cingulos anterolingual y labial; hay una
pequeia foseta central y otra posterior. E1l M3 (MLP M-178,
Figura 5B; ver Schmidt, 2011 sobre la identificacion de este
ejemplar) presenta el parastilo mas desarrollado. Es de contorno
trapezoidal, con la region anterior mas ancha que la posterior.
Se aprecia una superficie continua de desgaste entre protocono,
paraconulo y metaconulo. A diferencia de Brachytherium,
presenta el hipocono reducido y un tamafio mayor.
Denticién inferior. El holotipo (MACN PV 14308,
Figura 5C) conserva la serie p4-m3. El p4 presenta el 16bulo
posterior mas ancho que el anterior, el metaconido elevado y
el entoconido conspicuo, unido por la base al hipoconulido.
El m1 es el mas gastado de la serie. Es similar al m2, pero
los valles linguales estan apenas marcados y el ectofléxido
es poco profundo. En ambos, el valle anterior (metafiéxido)
es mas abierto que el posterior. El m3 es mas comprimido
bucolingualmente. El valle posterior (entofléxido) es mas
abierto y en el centro se ubica el entocénido. El 16bulo
posterior presenta el borde labial mas agudo y la pared
posterior manifiesta una suave concavidad, sin diferenciar
un tercer lobulo. En todas las piezas los cingulos linguales
estan restringidos a la base de los valles y los labiales rodean
cada diente a modo de denticulos pequefios. No se conocen
ejemplares deciduos. El otro p4 asignado a esta especie
(MLP 12-102a) es similar al descripto. En el resto de los
ejemplares reconocidos como Neobrachytherium ameghinoi
(ver Apéndice 1), los molares inferiores presentan entofléxidos

amplios y ectofléxidos poco profundos. El m3 se diferencia
del de Brachytherium por tener el entoconido independiente
del hipocontlido y en el centro del entofiéxido. El desarrollo
de los cingulos varia entre los ejemplares.

Discusion. El género Neobrachytherium es el resultado de
una situacion particular de sinonimias propuestas por Soria
(2001), que lo llevaron a fundar un nuevo género a fin de no
crear confusion entre los ya existentes, puesto que en él incluy6
material asignado previamente a Brachytherium, Licaphrium
y Proterotherium. Considero, ademas, la posibilidad de que
Epecuenia — del Mioceno tardio de Buenos Aires (Formacion
Epecuén) —sea el género valido para todas las especies asignadas
por €l a Neobrachytherium, dado que aquél se basa en material
postcraneano sin denticién asociada y los huesos presentan
semejanzas con restos homologos asignados a N. intermedium.

Soria (2001) reconocid cuatro especies de
Neobrachytherium: N. intermedium (Moreno & Mercerat,
1891) y N. morenoi (Rovereto, 1914), del Montehermosense
de Catamarca (Formacion Corral Quemado), N. ameghinoi
del “Mesopotamiense” de Entre Rios (Formacion Ituzaingd)
y N. ullumense Soria, 2001 del Chasiquense de San Juan
(Formacion Loma de las Tapias), reconocido también
en Arroyo Chasicoé (Buenos Aires; Cerdefio, 2003);
asimismo, reconocié Neobrachytherium sp. en la Formacion
Huayquerias de Mendoza a partir de un material craneal
muy deteriorado asociado a restos postcraneanos (MACN
PV 8477). Recientemente, Brandoni ef al. (2012) reportaron
la presencia del género en la Formacién Salicas (La Rioja),
unidad considerada dentro del Mioceno tardio.

Los M1 o M2 de Neobrachytherium ameghinoi (MACN
A-1401, MACN PV 9150, MACN PV 13212) presentan
un contorno cuadrangular similar al de Neobrachytherium
ullumense (MCNAM PV-3222) y Neobrachytherium sp. de
Salicas (CRILAR Pv 429). El cingulo anterolingual delimita
una foseta semejante a la que se aprecia en Neobrachytherium
morenoi. En N. intermedium, en cambio, este cingulo
estd mas desarrollado y forma un reborde mas bien plano.
Ademas, en N. ameghinoi esta restringido a la region
anterior, como en N. ullumense, mientras que en N. morenoi'y
N. intermedium se extiende hasta casi la base del protocono.
La concavidad entre el parastilo y el mesostilo es similar a la
de N. ullumense. En todas las especies de Neobrachytherium,
el surco posterolingual estd interrumpido por el metacénulo
en mayor o menor medida. Neobrachytherium ameghinoi
(MLP M-178) y N. intermedium poseen metacéonulo en el
M3, a diferencia de N. ullumense. Sobre el M3 MLP M-178
de Neobrachytherium ameghinoi, es importante destacar aqui
la presencia de un hipocono débil en esta pieza, ausente en
Brachytherium cuspidatum.

Respecto a los molares inferiores, Neobrachytherium
ameghinoi, Brachytherium cuspidatum y Epitherium
laternarium comparten el paralofido de m1-m2 desarrollado y
terminado lingualmente. No obstante, el m1 de N. ameghinoi
y B. cuspidatum carece de una fosétida central circular en
el trigonido, de entoconido unido a la cristida obliqua por
un entolofido y de trigonido de contorno labial redondeado,
rasgos que se observan en E. laternarium (MACN A-211).
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Por otro lado, Neobrachytherium ameghinoi manifiesta
la particularidad de tener el entocénido bunoide y central
en el entofléxido del m3. En Neobrachytherium ullumense
(MCNAM PV-3223), si bien esta separado del hipoléfido,
no ocupa una posicion central y el trigénido es mas cerrado.
Para Neobrachytherium intermedium, Soria (2001) indico
que el m3 tiene el entoconido unido al hipocontlido por una
cresta lingual. Esta caracteristica es observable en el holotipo
MLP 12-316 (actualmente extraviado), seglin el esquema
figurado por Soria (2001), pero no ocurre lo mismo en los
ejemplares FMNH P 14500 (calco depositado en el Museo de
La Plata) y MACN PV 8434 (que s6lo conserva el talonido);
en ellos, el entoconido esta separado del hipoconulido y ocupa
una posicion mas lingual que en N. ullumense. Los restos
dentarios inferiores de N. morenoi no conservan el m3, pero
una particularidad del m1 (PVL 3196) es la presencia de un
pequefio parastilido no observado en ninguna otra especie,
respondiendo posiblemente a una variante individual (Soria,
2001). En los m3 de N. ameghinoi y N. intermedium, la
cristida obliqua termina sobre el metalofido; en N. ullumense
y Diplasiotherium pampa, en cambio, lo hace a la altura del
metaconido. Los molares inferiores de N. ameghinoi presentan
los 16fidos menos robustos y los fléxidos mas abiertos que
los de N. intermedium y D. pampa (fundamentalmente el
ectofléxido en el caso de esta ultima especie).

Las medidas indican que la especie entrerriana es
ligeramente mas grande que las otras tres del mismo género.
A su vez, Neobrachytherium intermedium es apenas mayor
que N. morenoi y N. ullumense (Tablas 1-2).

La asociacion entre las piezas superiores ¢ inferiores del
material reunido bajo la denominacién Neobrachytherium
ameghinoi sigue el mismo criterio establecido por Soria
(2001) para las demas especies del género, el cual se basa en
una correlacion de tamaio.

Proterotherium Ameghino, 1883b
Especie tipo. Proterotherium cervioides Ameghino, 1883b.

Distribucién geografica y estratigrafica. Barrancas del rio
Parana, Entre Rios. “Mesopotamiense”, base de la Formacion
Ituzaingé (Mioceno tardio).

Extended diagnosis. (After Soria, 2001). Labial styles in P4-
M3 with moderate development. Paracone and metacone folds
prominent in all teeth, the metacone fold in M2 less marked.
Anteroposterior groove not interrupted by the metaconule
as in Paramacrauchenia. Anterolingual cingulum in P4-M2
anteriorly extended. P4-M1 with metaconule bunoid and
weak, associated to protocone, more lingual and reduced
than in Brachytherium. M2 with ridge-shaped metaconule,
associated to protocone. P4-M2 with posterolingual
groove separating hypocone from protocone, similar to
Brachytherium, Tetramerorhinus or Thoatheriopsis. M1-M2
with hypocone directed to base of metastyle, forming the
posterior tooth wall.

Diagnosis ampliada. (A partir de Soria, 2001). Estilos
labiales en P4-M2 con desarrollo moderado. Pliegues de

paracono y metacono conspicuos en todas las piezas, menos
marcado el del metacono en el M2. Surco anteroposterior no
interrumpido por el metacénulo, similar a Paramacrauchenia.
P4-M2 con cingulo anterolingual extendido anteriormente.
P4-M1 con metaconulo bunoide y débil, asociado al
protocono, mas lingual y reducido que en Brachytherium. M2
con metaconulo en forma de cresta, asociado al protocono.
P4-M2 con un surco posterolingual que separa al hipocono
del protocono, recordando a Brachytherium, Tetramerorhinus
o Thoatheriopsis. M1-M2 con hipocono proyectado hasta la
base del metastilo formando la pared posterior del diente.

Proterotherium cervioides Ameghino, 1883b
(Figuras 5D-E; Apéndice 1; Tablas 1-2)

1883b Proterotherium cervioides Ameghino, p. 291-293;
1886, p. 160-164; 1889, p. 558-559, lam. 71, fig. 14, lam.
72, fig. 2; 1904a, p. 480-481, fig. 624; Delupi de Bianchini
& Bianchini, 1971, p. 8, lam. 1, figs. 3 y 4; Soria, 1981,
p- 49-50; 2001, p. 87, fig. 25.

Distribucion geogrifica y estratigrafica. Barrancas del rio
Parana, Entre Rios. “Mesopotamiense”, base de la Formacion
Ituzaingd (Mioceno tardio).

Holotipo. MLP 69-X11-2-9, fragmento de maxilar izquierdo
con P4-M2 y M3 en erupcion.

Diagnosis. Igual que la del género por monotipia.

Material referido. Detallado en el Apéndice 1.
Descripcion. El holotipo (Figura 5D) presenta dientes de
corona braquiodonte con pliegues labiales marcados (menos
marcado el del metacono en el M2) y sin cingulo labial. La
serie P4-M2 tiene los estilos moderadamente desarrollados,
protocono e hipocono separados, dejando un surco profundo
como en Brachytherium,y el cingulo anterolingual sin unir al
protocono. El P4 y el M1 presentan un metaconulo bunoide
y débil asociado al protocono. El surco anteroposterior en
P4-M2 no esta interrumpido por el metacoénulo, como sucede
en Paramacrauchenia (Soria, 2001, p. 30, fig. 8a). Esta
serie también presenta un surco posterolingual que separa
al hipocono del protocono, al igual que en Brachytherium,
Tetramerorhinus Ameghino, 1894 o Thoatheriopsis. Los
M1-M2 presentan el hipocono proyectado hasta la base del
metastilo formando la pared posterior del diente.

En MACN PV 2631 (dp4?, Figura 5E), los valles linguales
tienen la misma profundidad y el mismo didmetro bucolingual
y los bordes externos pronunciados. El paraconido esta
desarrollado y hay entoconido. El ectofléxido es amplio y el
cingulo labial esta mas desarrollado que el lingual.

El astragalo (MACN PV 4204) presenta la troclea
ligeramente asimétrica con la cresta medial mayor que la
lateral. En vista dorsal, una fosa concava se ubica en la base
del cuello, aunque algo desplazada hacia el costado externo.
La articulacion distal es convexa, con una expansion medial
orientada lateralmente. En la cara ventral, la faceta sustentacular
es ligeramente convexa y la ectal es muy concava.
Discusion. Ameghino (1883b) dio a conocer el género
Proterotherium y su especie tipo, P. cervioides, a partir
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de un resto de maxilar (MLP 69-XII-2-9) procedente del
“Mesopotamiense” de Entre Rios. Delupi de Bianchini &
Bianchini (1971) revisaron el material y mencionaron varias
diferencias morfoldgicas que lo separarian de las especies
santacrucenses asignadas a Proterotherium. Igualmente,
Soria (1981, 2001) comprobo que los caracteres dentarios de
P, cervioides estaban mas cerca de las especies colloncurenses
Lambdaconus lacerum y Paramacrauchenia scamnata que de
las especies santacrucenses de los géneros Tetramerorhinus,
Anisolophus Burmeister, 1885 y Thoatherium.

Las caracteristicas del holotipo (MLP 69-XI1-2-9) permiten
diferenciar a Proterotherium cervioides de las otras especies
de Entre Rios. Los pliegues labiales estan mas desarrollados y
las coronas son mas bajas que en Brachytherium cuspidatum
y Neobrachytherium ameghinoi. El metaconulo es lofoide en
M1-M2 y esta unido al protocono, mientras que es bunoide
y aislado en B. cuspidatum y aparece reducido y unido a la
conjuncion protocono-hipocono en N. ameghinoi (MACN
A-1401, M1). MLP 69-XI1-2-9 comparte con B. cuspidatum
y N. ameghinoi la presencia del metaconulo en el M3. En
M1-M2, el hipocono esta separado del protocono por un
surco lingual al igual que en B. cuspidatum y Diadiaphorus
eversus (M17?).

El astrdgalo MACN PV 4204, asignado a Thoatherium sp.
por Delupi de Bianchini & Bianchini (1971), fue determinado
por Soria (2001) como Proterotherium cervioides. La
morfologia de este astragalo no difiere en general de la
del resto de los proterotéridos y su tamafio pequeilo fue
lo que indujo a Soria a cambiar su atribucion taxonomica.
Efectivamente, las medidas tomadas de diferentes ejemplares
asignados a 7. minusculum (Schmidt, 2013) indican que
MACN PV 4204 es apenas menor que esta especie. Asimismo,
su talla no da lugar a que se pueda incluir en ninguna de
las otras especies de Entre Rios, por lo que se mantiene la
asignacion a P. cervioides.

Eldp4? MACN PV 2631 se incluye en este taxon en virtud
de que sus medidas manifiestan un tamafio menor al de otros
taxones registrados en la misma unidad (Tabla 2). Por lo tanto,
siguiendo el mismo razonamiento expuesto anteriormente
para los demas taxones y en virtud de la disociacion con las
piezas superiores que presentan los restos procedentes de este
nivel, se mantiene la correlacion de este dp4? con el holotipo
(MLP 69-X11-2-9) y el astragalo MACN PV 4204.

En Uruguay, Kraglievich (1930) reconocio6 Proterotherium
berroi a partir de un fragmento distal de humero izquierdo
(MPCN 1554, Col. Berro) procedente de la region de
Perico Flaco (Departamento de Soriano), sin procedencia
estratigrafica precisa. Segtin un dibujo publicado por el autor,
este ejemplar es morfolégicamente similar al ejemplar de
Entre Rios MACN PV 3673 — considerado un Proterotheriidae
indet. (Schmidt, 2013) — aunque presenta algo mas
desarrollado el epicondilo lateral. Asimismo, las medidas
publicadas del diametro transverso maximo de la extremidad
distal y de la troclea indican que se trata de un ejemplar
de tamafio apenas menor que MACN PV 3673. Tampoco
presenta diferencias métricas importantes con el htimero de
Eoauchenia primitiva (MLP 12-2401), pero es menor que

el de Diadiaphorus majusculus (MACN A-9122) (Schmidt,
2013). Si bien autores anteriores (Cione et al., 2000; Cozzuol,
2006 y Schmidt, 2013) consideraron que Proterotherium
berroi correspondia a niveles Mio-Pliocenos, Montenegro et
al. (2011) indican que en los alrededores del Arroyo Perico
Flaco los niveles portadores son asignables a la Formacion
Dolores (Pleistoceno tardio-Holoceno temprano). De modo
que existe la posibilidad de que el humero en cuestion
corresponda, en realidad, a Neolicaphrium Frenguelli, 1921,
ultimo representante de la familia (Bond et al., 2001; Ubilla et
al.,2011). Considerando esta nueva posibilidad y comparando
los valores de los astragalos publicados por Scherer et al.
(2009, tabla 1) de cf. Neolicaphrium recens Frenguelli,
1921, Eoauchenia primitiva y Diadiaphorus majusculus, el
primero presenta valores apenas menores a los de E. primitiva
pero marcadamente inferiores a los de D. majusculus, lo
que es congruente con las medidas del himero MPCN 1554
procedente de Uruguay.

Diadiaphorus Ameghino, 1887b
Especie tipo. Diadiaphorus majusculus Ameghino, 1887b.

Distribucion geografica y estratigrafica. Provincia de Santa
Cruz, Formacién Santa Cruz, (“subedad” Santacrucense
tardia, Soria, 2001; Mioceno temprano). Barrancas del rio
Parana, Provincia de Entre Rios. “Mesopotamiense”, base
de la Formacion Ituzaing6 (Mioceno tardio).

Extended diagnosis. P2 with two or three small labial cusps.
P3-P4 with hypocone reduced. P3-M3 with labial side
more developed than in Anisolophus and Tetramerorhinus,
with parastyle and mesostyle developed, and metaconule
closer to metacone. Anterolingual cingulum developed
and upper molars with posterior fossette deeper than
in Epitherium. Lingual cingulum extended to base of
posterolingual groove. M3 with hypocone small, less lingual
than Tetramerorhinus. Lower molars with entoconid very
reduced; m3 with hypoconulid without tending to form a
third lobe, as Thoatherium. Skull similar to Tetramerorhinus
cingulatum; nasals and premaxilla more reduced; postcranial
skeleton more robust and larger than T. cingulatum, similar
to Anisolophus floweri, but slightly larger.

Diagnosis ampliada. P2 con dos o tres cuspides labiales
pequeiias. P3-P4 con hipocono reducido. P3-M3 con el lado
labial mas desarrollado que en Anisolophus y Tetramerorhinus,
con parastilo y mesostilo muy desarrollados y metaconulo
proximo al metacono. Cingulo anterolingual muy desarrollado
y foseta posterior en los molares superiores mas profunda
que en Epitherium. Cingulo lingual hasta la base del surco
posterolingual. M3 con hipocono pequeiio, menos lingual que
en Tetramerorhinus. Molares inferiores con entoconido muy
reducido; m3 con hipoconulido sin tendencia a formar un
tercer lobulo, recordando a Thoatherium. Craneo semejante
al de Tetramerorhinus cingulatum; nasales y premaxilares mas
reducidos; esqueleto postcraneano mas robusto y grande que
el de Tetramerorhinus cingulatum, similar al de Anisolophus
[floweri, pero ligeramente mas grande.
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Diadiaphorus eversus (Ameghino, 1891)
(Figura 5F; Apéndice 1; Tabla 1)

1891 Coelosoma eversa Ameghino, p. 137, fig. 9; 1904a,
p. 485; Kraglievich, 1934, p. 41; Winge, 1942, p. 159; Mones,
1986, p. 138.

1898 Diadiaphorus eversus Ameghino, p. 167.

2001 Epitherium? eversus Soria, p. 95.

Distribucion geogréafica y estratigrafica. Barrancas del rio
Parana, Entre Rios. “Mesopotamiense”, base de la Formacion
Ituzaingd (Mioceno tardio).

Holotipo. MACN A-5866, porcion lingual de M1 o M2
izquierdo.

Material referido. Detallado en el Apéndice 1.

Extended diagnosis. Upper molar with posterior fossette
deeper than in Epitherium laternarium, similar to Diadiaphorus
majusculus. Posterolingual groove between protocone and
hypocone more pronounced than E. laternarium. Anterolingual
cingulum more robust than in D. majusculus, which confers a
quadrangular outline. Lingual cingulum reaching the base of
posterolingual groove as in Diadiaphorus.

Diagnosis ampliada. Molar superior con foseta posterior
mas profunda que en Epitherium laternarium, similar
a Diadiaphorus majusculus. Surco posterolingual entre
protocono e hipocono mas pronunciado que en E. laternarium.
Cingulo anterolingual mas robusto que en D. majusculus, 1o
que le confiere un contorno mas cuadrangular. El cingulo
lingual alcanza la base del surco posterolingual como en
Diadiaphorus.

Descripcion. El fragmento de molar (Figura 5F) presenta
un cingulo muy desarrollado en la region anterolingual que
alcanza la base del surco posterolingual. La foseta posterior
es alargada bucolingualmente y profunda. El metacénulo es
lofoide como en Epitherium laternarium. La pared posterior
del hipocono (postcingulum) se curva hacia el ectolofo como
en Diadiaphorus majusculus.

Discusion. Ameghino (1891) cred6 Coelosoma eversa
dentro de la familia Mesorhinidae (= Macraucheniidae),
asumiendo su parentesco con Mesorhinus Ameghino,
1885. Mas tarde, Ameghino (1898) refiri6 dicha especie al
proterotérido Diadiaphorus, la reivindicd posteriormente
(Ameghino, 1904a) como Coelosoma eversay volvio a citarla
después como Diadiaphorus eversus (Ameghino, 1906).
Posteriormente, Winge (1942) y Mones (1986) la refirieron
nuevamente como C. eversa dentro de los Macraucheniidae
y fue Soria (2001) quien la situdé definitivamente en
Proterotheriidae.

Delupi de Bianchini & Bianchini (1971) plantearon excluir
Coelosoma de los taxones mesopotamienses por estar basado
en un molar incompleto que no pudieron hallar. Soria (2001)
aclar6 que el holotipo estaba ingresado en la coleccion del
MACN como Diadiaphorus eversus (MACN A-5866) y que
la estructura del molar era coherente con un Proterotheriidae
avanzado, cercano a Epitherium laternarium, por lo que lo
asigno tentativamente al género Epitherium.

MACN A-5866 presenta el cingulo lingual mas desarrollado
que los molares de Epitherium laternarium (MACN A-210,
MACN PV 8001) y Diadiaphorus majusculus (MLP 12-
305, MLP 12-306, MACN A-9198-99), principalmente en la
region anterolingual. Al igual que en D. majusculus, alcanza
la base del surco posterolingual. El surco posterolingual y la
foseta posterior son mas profundos que en E. laternarium,
incluso con mayor desgaste, semejandose a D. majusculus.
La morfologia del metaconulo es lofoide, similar a
Epitherium y diferente de D. majusculus, donde es bunoide.
La forma y posicion del hipocono difiere de la de E.
laternarium, ya que la region lingual es roma y no esta
desplazado posterolabialmente, semejandose en este aspecto a
D. majusculus. En general, las diferencias con Epitherium
y sus semejanzas con Diadiaphorus permiten asignarlo
a este ultimo. Al mismo tiempo, el mayor desarrollo del
cingulo y la forma y posicion del metacénulo lo separan de
D. majusculus, por lo que se mantiene, con ciertas reservas,
como Diadiaphorus eversus. Estos rasgos también diferencian
aMACN A-5866 de las restantes especies “mesopotamienses’:
Brachytherium cuspidatum, Neobrachytherium ameghinoi y
Proterotherium cervioides.

El fragmento de incisivo (MACN PV 13478), procedente
del “Mesopotamiense”, que Soria (2001) incluy6 en
Epitherium eversus es un ejemplar de tamafio general
mayor que el correspondiente a Diadiaphorus majusculus.
No obstante, sus dimensiones se correlacionan con las del
fragmento de molar MACN A-5866, siendo demasiado
grande para que pueda pertenecer a las demas especies
“mesopotamienses”. Por lo tanto, con las reservas del caso,
se mantiene como Diadiaphorus eversus.

ANALISIS FILOGENETICO

Las relaciones filogenéticas de los Proterotheriidae
fueron analizadas anteriormente por Kramarz & Bond (2005)
y Villafafie et al. (2012). En este trabajo, se toma como
referencia la matriz de Villafafie ef al. (2012) y se agregan
cuatro taxones al grupo interno: Neobrachytherium morenoi,
N. ullumense, N. ameghinoi y Diadiaphorus eversus y un
caracter nuevo (21), que refleja la posicién del entoconido en
el m3 (Apéndice 3), resultando una matriz de datos con 20
taxones y 22 caracteres dentarios (Apéndice 4). Asimismo,
se sustituye Lophogonodon paranensis por Brachytherium
cuspidatum a partir de los resultados taxondmicos ya
comentados y se agrega un estado mas (2) en el caracter
6 (precingulo en M1-M3) para reflejar la condicién que
presentan Diadiaphorus majusculus y D. eversus de alcanzar
el surco lingual posterior.

Para la codificacion del caracter O (nivel de hipsodoncia),
se tuvieron en cuenta los trabajos de Cifelli & Guerrero
(1997), Bond et al. (2001) y Cassini et al. (2012). Para el
célculo del Indice de Hipsodoncia (IH) los tres trabajos
se basaron en la metodologia de Janis (1988). Bond et
al. (2001) indican que los proterotéridos que habitaron la
Patagonia durante el Oligoceno tardio-Mioceno medio y los
registrados en Colombia tenian dientes braquiodontes y que
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Figura 5. A-C, Neobrachytherium ameghinoi. A. MACN A-1401,
M1 o M2 izquierdo (calco); B. MLP M-178, M3 izquierdo (calco); C.
MACN PV 14308 (holotipo), fragmento mandibular derecho con p4-
m3. D-E, Proterotherium cervioides. D, MLP 69-XII-2-9 (holotipo),
fragmento de maxilar izquierdo con P4-M2 y M3 en erupcion; E,
MACN PV 2631, dp4? izquierdo. F, Diadiaphorus eversus. MACN
A-5866 (holotipo), fragmento de molar superior izquierdo. Todas en
vista oclusal. Escalas = 1 cm.

Figure 5. A-C, Neobrachytherium ameghinoi. A, MACN A-1401, left
M1 or M2 (cast); B, MLP M-178, left M3 (cast); C, MACN PV 14308
(holotype), right mandibular fragment with p4-m3. D-E, Proterotherium
cervioides. D, MLP 69-XII-2-9 (holotype), left maxillary fragment with
P4-M2 and M3 erupting; E, MACN PV 2631, left dp4?. F, Diadiaphorus
eversus. MACN A-5866 (holotype), left upper molar fragment. All in
occlusal views. Scale bars = 1 cm.

en Patagonia presentan IH con valores entre 0,83 y 1,16.
Desde el Mioceno tardio algunos proterotéridos muestran
coronas mas altas (1,62-1,75, mesodontes) y que en el caso
de Neolicaphrium recens (Pleistoceno) los valores varian
entre 2 y 2,5. Asimismo, las cifras publicadas por Cassini
et al. (2012) para Thoatherium (0.94 + 0.21), Anisolophus
(0.78), Diadiaphorus (1.33 + 0.06) y Tetramerorhinus (1.07
+ (0.21), son bastante similares al rango publicado por Bond
et al. (2001): 0,83-1,16 para los taxones de Patagonia, s6lo
Diadiaphorus caeria por fuera del mismo, coincidiendo con

lo apuntado por Cifelli & Guerrero (1997) respecto de su
mayor hipsodoncia.

En la codificacion que se presenta aqui, Paranisolambda
prodromus, Paramacrauchenia scamnata, Prolicaphrium
specillatum, Lambdaconus lacerum, Picturotherium migueliy
Proterotherium cervioides presentan un grado de hipsodoncia
comparable al de las especies de Anisolophus (ver Soria,
2001) codificandose con estado 0 (lo que coincide con el valor
mas bajo calculado por Cassini et al., 2012). No obstante, en
el caso de Thoatherium (1) y Tetramerorhinus (0) se debe
considerar el desvio estandar dado que los valores estan
muy proximos (0,94 y 1,07). Ademas, Soria (2001) sostiene
que las especies de Tetramerorhinus presentan un grado de
hipsodoncia mayor que las de Anisolophus, pero algo menor
que Thoatherium y Diadiaphorus.

Por otro lado, cinco de los veinte taxones considerados
en este trabajo no poseen m3 (Thoatheriopsis mendocensis,
Proterotherium cervioides, Eoauchenia primitiva,
Neobrachytherium morenoi y Diadiaphorus eversus), por
lo que el indice de hipsodoncia no se puede calcular. No
obstante, el caracter se codificod a partir de la comparacion
de otras piezas dentarias (superiores e inferiores) con las
demas especies.

Finalmente, Bond et a/. (2001) no indican cuales fueron
las especies del Mioceno tardio consideradas para el calculo
del IH y el valor publicado (1,62-1,75) supera ampliamente el
de los cuatro géneros santacrucenses. No obstante, el género
Diadiaphorus (registrado en el Mioceno medio y tardio)
con un indice de 1,33 es el que mas se acerca, por lo tanto,
dado que las especies de Neobrachytherium, Thoatheriopsis
mendocensis y Brachytherium cuspidatum presentan un grado
de hipsodoncia comparable a Diadiaphorus se las codifico
con estado 1, mientras que aquellas que tienen una corona
visiblemente mas alta (Epitherium laternarium, Eoauchenia
primitiva'y Diadiaphorus eversus) se codificaron con estado 2.

Respecto de la matriz de Villafafie ef al. (2012), algunos
caracteres han sufrido modificaciones en la codificacion de
los estados (Apéndice 4). En dicha matriz, Paranisolambda
prodromus tiene estado no comparable (-) en los caracteres 15
(hipocono en el M3) y 17 (16bulo distal en m3). Sin embargo,
de acuerdo con Paula Couto (1952) y Cifelli (1983a), el
caracter 15 se codifica como 0y el 17 como 1. Para Epitherium
laternarium, el carécter 17 se ha podido codificar a partir de
la localizacion del ejemplar MACN PV 8003, confirmando
la presencia de 16bulo distal (17°). En esta misma especie, el
caracter 20 (paraconido en m1-m2, aqui 19) se ha codificado
como 1 (vestigial, unido al paralofido) a partir del estudio
de dicho ejemplar. Asimismo, la revision de los ejemplares
MACN PV 2996, MLP 3492, MLP 3682 y FMNH P13190 de
Thoatherium minusculum permitié comprobar que los pliegues
del paracono y del metacono en premolares y molares pueden
estar presentes como no, por lo que el caracter 1 se codifica
como polimoérfico (C = estado 1, poco desarrollados y 2,
ausentes). [gualmente, para Neobrachytherium intermedium,
se ha comprobado la existencia de dichos pliegues con poco
desarrollo en distintos ejemplares: M1 de MACN PV 8429,
M3 de MACN PV 8430, M1-M2 de MACN PV 8432, P4-
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M2 de PVL 3152 y P3-M3 de FMNH P14500, por lo que se
codifica como 1, en lugar de ausente (2). Para este mismo
taxon, la observacion en detalle de FMNH P14500 revel6 la
existencia de un paraconido vestigial unido al paralofido en
ml-m2, por lo que el carécter 19 se codifica con el estado 1.
En el caso de Diadiaphorus eversus, s6lo se codificaron 4 de
los 22 caracteres considerados (02, 5%, 67 y 10%).

La matriz fue analizada usando méxima parsimonia
bajo pesos iguales e implicados con el programa TNT 1.1
(Goloboff et al., 2008). Los caracteres multiestado 0, 1, 3,5y
18 se mantuvieron ordenados como en Villafaiie et al. (2012).
Se realiz6 una busqueda exacta (implicit enumeration) bajo
pesos iguales que proporciono 4 arboles mas parsimoniosos
de 65 pasos cada uno con un indice de consistencia (CI) de
0,54 y un indice de retencion (RI) de 0,70. En este trabajo se
presenta tanto el consenso estricto resultante de dichos arboles
(Figura 6) como el tinico que surge tras aplicar la técnica de
pesos implicados (K=3). En este tltimo caso, la topologia
obtenida (Figura 7) manifiesta una resolucion mayor de las
relaciones entre las especies.

El arbol de consenso estricto que resulta de la busqueda
bajo pesos iguales (Figura 6), muestra una politomia basal
(nodo 1) donde aparecen practicamente las mismas relaciones
que en el arbol presentado por Villafafie ez al. (2012), quienes
comparten, incluso, las mismas sinapomorfias. Las diferencias
se manifiestan a partir del nodo 5. Dentro de este gran clado,
sustentado por el hipocono desarrollado en P4 (14") y el
paraconido en m1-m2 vestigial, unido al paraléfido (19'), la
primera divergencia esta representada por Tetramerorhinus
lucarius. En el nodo 6, Brachytherium cuspidatum aparece
como el grupo hermano de las especies restantes. Este nodo
esta apoyado por denticion mesodonta (0'), M1-M3 con
parastilo mas desarrollado (4?) y precingulo en M1-M3 sin
union al protocono (6°). El nodo 7 (sustentado por metaconulo
en M1-M2 unido al hipocono, 9!, y metaconulo en M1-M2
poco desarrollado, 10°) retne dos clados (Figura 6, nodos
8 y 11). Por un lado, se agrupan Epitherium laternarium
y Eoauchenia primitiva, compartiendo dos sinapomorfias:
denticion protohipsodonte y ausencia de pliegues labiales
de paracono y metacono (nodo 11: 02, 1%). El otro clado
(nodo 8, apoyado por estilos desarrollados, 32, y ausencia de
l6bulo distal en m3, 17') esta poco resuelto y muestra varias
politomias. Las especies de Neobrachytherium de Catamarca
(N. intermedium y N. morenoi) aparecen como grupo
hermano del nodo 9 (sustentado por el metacéonulo en M1-
M2 unido al protocono y entocénido en m3 libre o ausente:
9°, 21°2) que agrupa, a su vez, a las restantes especies de
Neobrachytherium (N. ameghinoi de Entre Rios, N. ullumense
registrada en San Juan y Buenos Aires) junto a Thoatherium
minusculum. Otro clado (nodo 10) muestra una tricotomia
con Diadiaphorus eversus, D. majusculus y Thoatheriopsis
mendocensis, compartiendo dos sinapomorfias: precingulo de
M1-M2 unido al protocono (6%) y metaconulo desarrollado
en M1-M2 (10"). Las relaciones entre estas tres especies
no son claras, lo cual se deba probablemente a la cantidad
de caracteres que no se pudieron codificar para D. eversus
(s6lo 4 de 22). La posicion que presentan en esta hipotesis

las especies de Neobrachytherium del Mioceno tardio de
Catamarca (N. intermedium y N. morenoi) apoya la posible
separacion genérica de las otras dos, como ya lo plante6 Soria
en su momento (Soria, 2001, p.151), aunque no lo concretd
argumentando que las diferencias sutiles entre las especies
de Noroeste de Argentina y la de Entre Rios (N. ameghinoi)
no eran suficientes para fundamentar la creacion de un
género nuevo. Dicha opinidn es compartida en este trabajo y
sustentada en la hipdtesis filogenética presentada en la Figura
7, que apoya la monofilia del género Neobrachytherium.

En el arbol que se obtiene mediante la técnica de pesos
implicados (Figura 7), las relaciones entre las especies basales
estdn mas resueltas y la posicion de las especies entrerrianas
y sus relaciones filogenéticas son ligeramente diferentes. La
primera dicotomia separa a las especies de Anisolophus (nodo
2: 41, 51 del resto de los taxones que, a su vez, se separan en
dos grandes clados. En uno de ellos (nodo 4: 20"), se separan
sucesivamente Prolicaphrium specillatum, Proterotherium
cervioides (nodo 5: 1°, 8°), Picturotherium migueli (nodo 6:
59 y el clado (Lambdaconus lacerum, Paramacrauchenia
scamnata) (nodo 7: 13°, 16°). El segundo gran clado presenta
a Tetramerorhinus lucarius como grupo hermano del resto
de los taxones reunidos en el nodo 9. En este se separa un
primer grupo con Thoatherium minusculum y Diadaphorus
majusculus, compartiendo tres sinapomorfias (nodo 10: 7', 17!
y 212). En el segundo grupo, Brachytherium cuspidatum (nodo
11: 8°%) permanece como grupo hermano de otros dos clados;
uno de ellos agrupa en una politomia a Diadiaphorus eversus
junto a las especies mio-pliocenas Epitherium laternariumy
Eoauchenia primitiva, con una sola sinapomorfia, denticion

Paranisolambda prodromus
— Proterotherium cervioides
[—— Prolicaphrium specillatum

LE Anisolophus minusculus
5 Anisolophus floweri

3 Picturotherium migueli
5 | 4 I: Lambdaconus lacerum
13,16 Paramacrauchenia scamnata

— Tetramerorhinus lucarius

5 — Brachytherium cuspidatum
14,19 6 8 Neobrachytherium intermedium

0,4,6 3,1 Neobrachytherium morenoi

— Neobrachytherium ameghinoi
— Neobrachytherium ullumense
7 —Thoatherium minusculum
9,21
9,10 " Diadiaphorus eversus

6,10

Diadiaphorus majusculus
Thoatheriopsis mendocensis

1: Eoauchenia primitiva
0, Epitherium laternarium

Figura 6. Arbol de consenso estricto del analisis cladistico de los
Proterotheriidae que resulta tras una busqueda exacta y pesos
iguales. Los numeros sobre la rama indican los nodos. Los numeros
debajo de la rama indican las sinapomorfias.

Figure 6. Strict consensus tree of the cladistics analysis of the
Proterotheriidae which results from an exact search under equal
weights. Numbers above branches indicate nodes and the below
ones indicate synapomorphies.
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Paranisolambda prodromus

Anisolophus minusculus

Anisolophus floweri

Prolicaphrium specillatum

Proterotherium cervioides

Picturotherium migueli

Lambdaconus lacerum
Paramacrauchenia scamnata
= Tetramerorhinus lucarius

8 10
1,14 717,21 b Djadiaphorus majusculus

[ Thoatherium minusculum

Brachytherium cuspidatum

04,6
== Thoatheriopsis mendocensis

11 .
. B

12 14— Neobrachytherium morenoi
1,10

9,15 ‘ 15 E Neobrachytherium ameghinoi
5,9,21 Neobrachytherium ullumense

= Diadiaphorus eversus

== Neobrachytherium intermedium

Eoauchenia primitiva

== Epitherium laternarium

Figura 7. Arbol que resulta de la aplicacion de la técnica de pesos
implicados (K=3). Los nimeros sobre la rama indican los nodos. Los
numeros debajo de la rama indican las sinapomorfias.

Figure 7. Resultant tree by using implied weights (K=3). Numbers
above branches indicate nodes and the below ones, indicate
synapomorphies.

protohipsodonte (nodo 16: 0%); el otro clado retne a las
especies del Mioceno tardio, con Thoatheriopsis mendocensis
como grupo hermano de Neobrachytherium que, en este caso,
si aparece como un grupo monofilético con dos sinapomorfias
(nodo 14: 1!, 10°%), quedando agrupadas las especies N.
ameghinoi y N. ullumense mediante tres sinapomorfias (nodo
15: 51,92, 219).

Las hipotesis filogenéticas de los Proterotheriidae
presentadas aqui, si bien mantienen un caracter preliminar
dado que solo se consideran caracteres dentarios, manifiestan
coincidencias y ciertas discrepancias respecto del planteo
evolutivo (pero no cladistico) y de ancestralidad elaborado
por Soria (2001) para las especies mesopotamicas. Segun este
autor, Proterotherium cervioides es la especie mas primitiva
de la Formacion Ituzaingo en funcion de su pequefio tamafio
y de la retencion de un patron dentario bunoselenodonte,
propio de las especies patagdnicas del lapso Oligoceno-
Mioceno temprano. Dicha idea estd corroborada en la
hipotesis de la Figura 7, donde las relaciones de parentesco
estan resueltas mejor, dado que P, cervioides se ubica en una
posicion basal (en el analisis de la Figura 6 también aparece
en la politomia basal), mas emparentado con Picturotherium,
Lambdaconus y Paramacrauchenia con quienes comparte,
ademas, otro caracter primitivo como es la presencia de los
pliegues labiales de paracono y metacono en los molariformes
superiores. Brachytherium (“Lophogonodon” en Soria, 2001),
si bien es considerado coetaneo de Thoatheriopsis y presenta
afinidades con este género, aparece como grupo hermano de
un gran clado que contiene a este Gltimo. Soria sostenia que,
en funcion de su patron mas selenodonte y, en consecuencia,
derivado respecto a Brachytherium, Thoatheriopsis debia

haberse originado de una especie mas primitiva que la de
B. cuspidatum y no necesariamente perteneciente a este
género. Esta idea no se contradice con lo que se puede
observar en la hipdtesis de la Figura 7, en virtud de la posicion
que adoptan sendos taxones. Ademas, Brachytherium presenta
ejemplares con pliegues labiales y estilos menos desarrollados
en los molariformes superiores, caracteres plesiomorficos
respecto a Thoatheriopsis. Respecto a Neobrachytherium
ameghinoi, Soria (2001, p. 151) hipotetizé que pudo tener
un origen comun con N. ullumense dado que comparten el
entoconido libre en m3. También indicé que N. ullumense
presentaba caracteres propios como la cercania del paraconido
al metaconido en m1-m3 y que la estructura del trigénido
de estas piezas podia ser derivada de una presente en
N. ameghinoi. En consecuencia, la especie ancestral debia
poseer las caracteristicas de N. ameghinoi, pero ser de
tamafio menor. En este trabajo, estas especies aparecen mas
emparentadas por el caracter indicado por Soria (2001), pero
ademas por compartir la union del protocono al hipocono y la
posicion del metaconulo en M1-M2. En cuanto a Diadiaphorus
eversus, Soria (2001) consider6 que presentaba mas afinidades
con Epitherium por su grado de hipsodoncia (mayor que en
las otras especies de Entre Rios), relacion que no es apoyada
claramente por los resultados obtenidos con pesos implicados
(Figura 7, politomia del nodo 16) y tampoco en el analisis
reflejado en la figura 6, donde ambos taxones aparecen en
clados diferentes. Sin dudas, el hallazgo de nuevo material
permitira cotejar los resultados actuales. Por el momento,
en virtud de las dos sinapomorfias que lo reunen junto a
Diadiaphorus majusculus y Thoatheriopsis mendocensis 'y de
las caracteristicas morfologicas mencionadas en el apartado
correspondiente, se lo mantiene como D. eversus.

CONCLUSIONES

El estudio de ejemplares dentarios (publicados e inéditos)
de proterotéridos procedentes del “Mesopotamiense” de Entre
Rios ha permitido considerar como validas las siguientes
especies: Brachytherium cuspidatum, Neobrachytherium
ameghinoi, Proterotherium cervioides y Diadiaphorus
eversus. Se valida el nombre Brachytherium cuspidatum,
antes considerado nomen dubium por Soria (2001). Asimismo,
las diferencias de tamafio — pero no morfologicas — entre
Lophogonodon paranensis y L. gradatum son interpretadas
como un dimorfismo sexual intraespecifico, conclusion que se
ve apoyada por analisis discriminantes, siendo sendos taxones
sinénimos entre si y de B. cuspidatum. La comparacion
del material entrerriano con el de otras regiones permitio
establecer nuevas caracteristicas y ampliar las diagnosis de
todas las especies reconocidas.

Las relaciones filogenéticas de los proterotéridos
entrerrianos se establecieron a través de un analisis cladistico
basado en andlisis previos (Kramarz & Bond, 2005; Villafaiie
et al., 2012). La nueva matriz incluyd cuatro especies mas
que el analisis de Villafafie et al. (2012), se modifico la
codificacion de ciertos caracteres, se agregd un estado al
caracter 6 (2) y se incorpord uno nuevo (21). En las hipotesis
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filogenéticas presentadas (Figuras 6-7), Proterotherium
cervioides ocupa una posicioén basal junto a especies
santacrucenses y colloncurenses, Brachytherium cuspidatum
aparece relacionado a Tetramerorhinus lucarius (Figura 6) y
como grupo hermano de taxones del Mioceno temprano y
tardio y del Plioceno temprano (Figuras 6-7). Diadiaphorus
eversus forma un clado con D. majusculus y Thoatheriopsis
mendocensis (Figura 6) o con Eoauchenia y Epitherium
(Figura 7), en ambos casos sus relaciones no estan claramente
establecidas. Neobrachytherium constituye un grupo
parafilético en la topologia de la Figura 6, pero su monofilia
esta sustentada en la de la Figura 7; en ambos arboles, N.
ameghinoi estd mas emparentado con N. ullumense.
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Apéndice 1. Listado de los ejemplares, por taxén, estudiados en este trabajo. Abreviaturas institucionales: en Material y Métodos.

Appendix 1. List of specimens by taxon studied in this work. Institutional abreviations: in Material and Methods.

Brachytherium cuspidatum

MACN A-5865 (holotipo de Proterotherium gradatum), porcion de maxilar izquierdo con parte posterior del P1 y P2—P3 completos; MACN A-11000a
(holotipo de Lophogonodon paranensis), DP4 izquierdo aislado; MLP 81-X1-29-8, fragmento de maxilar derecho con DP1-DP4; MACN A-5864, M1 o M2
izquierdo aislado; MACN PV 13189, M1 o M2 derecho desgastado; MACN PV 9250, M3 derecho aislado; MACN PV 14303, porcion de maxilar derecho
con M2-M3; MACN PV 16009, M1 derecho, M2 (2) izquierdos, M3 derecho e izquierdo; MLP 69-XII-2-11, P3-M1 derechos; FCP-V-M-053, fragmento
de maxilar izquierdo con P4-M2; MLP 69-XI1-2-4 (holotipo), fragmento mandibular derecho con dp2—dp4 y m1 en erupcion; MLP 70-I-10-3 (holotipo de
Licaphrium mesopotamiense), fragmento mandibular izquierdo con p3—m3; MACN PV 4001, fragmento de rama mandibular izquierda con p4-m3; MACN
PV 4435, fragmento de rama mandibular izquierda con p4-m3; MLP 12-103a, fragmento de rama mandibular izquierda con p3—-ml; MACN PV 13172,
fragmento mandibular izquierdo con dp3, dp4 y alvéolo de m1; MACN PV 13173, fragmento mandibular derecho con p3—m2; MACN PV 4433, m1 o m2
izquierdo; MACN PV 9155, dp4 izquierdo; MACN PV 9156, dp4 derecho; MAS PALEO-VERT 400, fragmento mandibular derecho con dp4; MAS PALEO-
VERT 401, dp4 derecho; MACN PV 13187, fragmento de rama mandibular derecha con p3—p4; MAS PALEO-VERT 402, fragmento mandibular derecho
con p3-m3; MLP 69-XI1-2-3 (calcos MACN 4417, MACN A-1465, MLP M-175), fragmento de rama mandibular izquierda con p3—-m2; MLP 69-XII-2-6
(calcos MLP M-176 y MACN A-1572), molar inferior m1 o m2 izquierdo aislado; MLP 12-110a, porcién rama mandibular derecha con dp3—m1; MLP 12-
1483, fragmento de rama mandibular izquierda con p2—m3; MLP 41-XII-13-345, fragmento de rama mandibular derecha con m2-m3; MLP 41-XI1-13-348,
fragmento de rama mandibular izquierda con p3—m1 y raiz del p2; MLP 52-X-1-72, fragmento de rama mandibular izquierda con p4-m3; MACN PV 1208,
fragmento de rama mandibular derecha con talénido de dp3 y dp4 completo; MACN PV 3962, rama mandibular derecha con parte de la rama ascendente,
parte de p2 y p3—m3 completos, muy desgastados; MACN PV 4058, fragmento de rama mandibular izquierda con parte de la sinfisis y p3-m1; MACN PV
4404, porcion mandibular izquierda con m1-m2; MACN PV 4677, fragmento de rama mandibular izquierda con pl-p4; MACN PV 4717, fragmento de
rama mandibular derecha con p3—-m2; MACN PV 4750, fragmento mandibular izquierdo con m2-m3; MACN PV 14302, fragmento de rama mandibular
izquierda con m3 y parte de la rama ascendente; MACN PV 13171, fragmento de rama mandibular derecha con p4—m2; MACN PV 9249, p4 derecho aislado;
CICYTTP PV-M-1-925, fragmento mandibular derecho con m2; MLP 81-XI-29-2, porcion mandibular derecha con p3, alvéolos de p2 y pl; MACN PV 3177,
fragmento mandibular izquierdo con p4-m1; MACN PV 4747, fragmento mandibular derecho con p3; MACN PV 16009, m1 o m2 derecho aislado; MACN
PV 4121, fragmento mandibular derecho con m1 (roto) -m3 muy desgastados; MACN PV 14305, fragmento mandibular derecho con p3—p4; MACN PV
14306, fragmento mandibular izquierdo con p3—m1; MACN PV 9141, fragmento mandibular derecho con parte de m1 y m2-m3; MACN PV 4009, fragmento
mandibular derecho con m2 y m3.

Neobrachytherium ameghinoi

Calco MLP M-177 (y MACN-A 1401-03), M1 o M2 izquierdo aislado; calco MLP M-178, M3 aislado; MACN PV 9150, M1 o M2 derecho aislado; MACN
PV 13212, M1 o M2 izquierdo aislado; MACN PV 14308 (holotipo), fragmento mandibular derecho con p4—m3; MACN PV 2619, fragmento de rama
mandibular izquierda con m3; MACN PV 3998 y 3999, m3 y m2 izquierdos aislados, posiblemente del mismo individuo; MACN PV 13164, fragmento
mandibular izquierdo con m3; MACN PV 4748, fragmento mandibular izquierdo con m1-m3; MLP 12-102a, fragmento mandibular izquierdo con p4-m3;
MLP 69-XI1-2-5, fragmento mandibular izquierdo con