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“Proterotheriidae. Es esta una familia de caracteres particulares, todavia mucho mds anémalos
que los de la Macrauchenia, y cuyos restos, han dado lugar a las mds variadas apreciaciones,
sin que hasta ahora se pudiera determinar exactamente su colocacion. Una de las
singularidades mds notables de este grupo, es la de haber sequido en la evolucién de las

extremidades de los miembros una evolucion absolutamente paralela a la de los Equidae.”

Florentino Ameghino, 1889
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RESUMEN

Los Proterotheriidae eran ungulados del Orden Litopterna Ameghino, 1889, de habitos
cursoriales, de pequefia a mediana talla. Se caracterizaron por la reduccion de los digitos, con
ausencia de los laterales | y V, reduccion de Il y IV y por haber adquirido una monodactilia
funcional similar a la de los équidos Anchitheriinae extintos, incluso mas extrema que en los
Equidae vivientes. El craneo era generalmente robusto, con una caja craneana relativamente
voluminosa y Orbitas cerradas. La denticion era completa, braquiodonta a mesodonta,
destacandose un incisivo superior hipertrofiado a modo de caniniforme. Los Proterotheriidae
sensu stricto (sin incluir a Anisolambdinae Cifelli, 1983) se registran desde el Oligoceno tardio al
Holoceno Temprano en Colombia, Venezuela, Perd, Bolivia, Chile, Argentina, Brasil y Uruguay.
En la mayoria de estos paises, los registros son escasos y en algin caso dudoso.

Los antecedentes de proterdtéridos en Uruguay previos a la realizacién de este trabajo eran
pocos y los hallazgos correspondian a elementos dentarios y esqueléticos aislados. No obstante,
guardaban interés por varios motivos, justificindose la realizacion de esta tesis. Por lo tanto, se
trazé el siguiente objetivo: efectuar un estudio cabal y pormenorizado de los Proterotheriidae
de Uruguay a través de distintos abordajes, para evaluar y comprender su diversidad, su
paleobiologia y sus utilidades como indicadores paleoambientales y cronoldgicos. Para ello, se
ejecuto por un lado, una metodologia clasica de tipo morfolégico-comparativa junto con salidas
de campo de prospeccion y colecta, que brindaron el marco estratigrafico a este trabajo. Por
otro lado, se efectuaron analisis complementarios (para conocer aspectos paleobiolégicos y
paleoecoldgicos) como son: el estudio del microdesgaste dentario, aplicado por primera vez en
este grupo de mamiferos (con escasos antecedentes de uso en mamiferos fdsiles
sudamericanos); y la aplicacion de modelos para la estimacién de la masa corporal.

La presente revision permitid constatar, en primer lugar, que el registro de la Familia
Proterotheriidae en Uruguay es amplio, cubriendo el lapso Oligoceno tardio-Holoceno
Temprano. Las unidades litoestratigraficas portadoras son las siguientes formaciones: Fray
Bentos (Oligoceno tardio), Camacho (Mioceno tardio), Raigén (Plioceno-Pleistoceno), Sopas
(Pleistoceno Tardio) y Dolores (Pleistoceno Tardio-Holoceno Temprano).

Asimismo, la diversidad taxondmica registrada es mayor que esperada ya que tras este trabajo,

se ratificé y amplid la presencia de la especie cuaternaria Neolicaphrium recens (Pleistoceno
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Tardio-Holoceno Temprano), y se agregaron los siguientes registros: Uruguayodon alius nov.
gen. et sp. (Pleistoceno Medio); Pseudobrachytherium breve nov. gen. et sp., Neobrachytherium
aff. ameghinoi y proterotéridos indeterminados (Mioceno tardio); y proterotéridos
indeterminados en el Oligoceno tardio.

Por su parte, el andlisis del patron del microdesgaste dentario permitié conocer las preferencias
alimentarias de Neolicaphrium recens. Los resultados mostraron un mayor porcentaje relativo
de hoyos (cicatrices de vegetales blandos) sobre estrias (patrén de surcos causado por
silicofitolitos de gramineas), lo que indica que los ejemplares analizados fueron ramoneadores
y su dieta probablemente incluyd hojas carnosas, yemas y tallos de arboles y arbustos. Estos
nuevos datos son consistentes con los resultados previos de estudios de isétopos de carbono y
oxigeno y con inferencias basadas en la fauna asociada a N. recens en Uruguay, indicando para
la Formacién Sopas, pastizales abiertos a semiabiertos, con dreas forestadas, semejante a una
sabana. Estos resultados permiten sugerir ademas, ambientes con areas boscosas para todo el
rango de distribucion geografica del taxén.

En cuanto a las estimaciones del tamafio corporal, o la masa, se aplicaron ecuaciones predictivas
basadas en algunas dimensiones craneo-dentales y del postcraneo para las especies
cuaternarias N. recens y U. alius. Se obtuvo para la primera un rango de ~ (20-40) kg vy, para la
segunda, valores de < 70kg. Algunos materiales estudiados son fragmentarios y existen algunas
limitaciones metodoldgicas. No obstante, los resultados son coherentes y consistentes entre si
ya que son producto de la aplicacién de varios modelos, que fueron especialmente testeados en
esta tesis con algunos ejemplares de ciervos actuales cuya masa era conocida.

En suma, este trabajo permitié explorar nuevas formas de abordaje (ademas de la sistematica
clasica), lo que se concretd con una revisidon del grupo, basada en un enfoque comparativo
amplio, exhaustivo y con la puesta en practica de técnicas novedosas. Se amplié tanto el registro
estratigrafico del grupo para Uruguay, como el registro taxondmico, sumando nuevas especies
al acervo fésil de dicho pais. Fue posible conocer mas aspectos de la paleoecologia de algunos
de estos ungulados, aportando elementos para la reconstruccion paleoambiental,
particularmente en el Pleistoceno Tardio. Ademads, se generaron insumos que permitiran
continuar y profundizar el estudio y conocimiento del grupo en lo que respecta a sus relaciones

filogenéticas.

Palabras clave: Litopterna, Proterotheriidae, microdesgaste, paleoecologia, Cenozoico,

Uruguay.
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ABSTRACT

The Proterotheriidae were ungulates of the Order Litopterna Ameghino, 1889, of
cursorial habits and small to medium size. They were characterized by their reduced digits, with
the absence of the lateral | and V, reduction of Il and IV and by have a functional monodactyly
similar to that of the extinct Anchitheriinae equids, even more extreme than in the extant
Equidae. The skull was generally robust, with a relatively large braincase and closed orbits. The
dentition was complete, brachyodont to mesodont, with an upper hypertrophied and
caniniform incisor. Proterotheriidae sensu stricto (not including Anisolambdinae Cifelli, 1983)
are recorded from the late Oligocene to Early Holocene in Colombia, Venezuela, Peru, Bolivia,
Chile, Argentina, Brazil and Uruguay. In most of these countries, the records are scarce and in
some cases doubtful.

There were few antecedents of proterotherids in Uruguay before this work and the findings
corresponded to isolated dental and skeletal elements. However, they were of interest for
several reasons, justifying the realization of this thesis. Therefore, the aim of this work was: to
carry out a thorough and detailed study of the Proterotheriidae of Uruguay through different
approaches, in order to evaluate and understand their diversity, their paleobiology and their
usefulness as palaeoenvironmental and chronological indicators. For this purpose, a classic
morphological-comparative methodology was used, together with prospecting and collection
field trips, which provided the stratigraphic framework for this work. On the other hand,
complementary analyses were carried out (to learn about paleobiological and palaeoecological
aspects) such as: the study of dental microwear, applied for the first time in this group of
mammals (with scarce antecedents of use in South American fossil mammals); and the
application of models for the estimation of body mass.

The present review allowed us to confirm, in the first place, that the record of the Family
Proterotheriidae in Uruguay is wide, covering the late Oligocene-Early Holocene period. The
lithographic units that include proterotherids are the following formations: Fray Bentos (late
Oligocene), Camacho (late Miocene), Raigdn (Pliocene-Pleistocene), Sopas (Late Pleistocene)
and Dolores (Late Pleistocene-Early Holocene).

Likewise, the recorded taxonomical diversity is greater than expected since, after this work, the

presence of the quaternary species Neolicaphrium recens (Late Pleistocene-Early Holocene) was
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ratified and extended, and the following records were added: Uruguayodon alius nov. gen. et
sp. (Middle Pleistocene); Pseudobrachytherium breve nov. gen. et sp., Neobrachytherium aff.
ameghinoi and indeterminate proterotherids (late Miocene); and indeterminate proterotherids
in the late Oligocene.

The dental microwear analysis allowed us to know the food preferences of Neolicaphrium
recens. The results showed a higher relative percentage of pits (soft vegetable scars) on
scratches (pattern of furrows caused by silicophytolithes of grasses), which indicates that the
specimens analyzed were browsers and their diet probably included fleshy leaves, buds and
stems of trees and shrubs. These new data are consistent with previous results of carbon and
oxygen isotope studies and with inferences based on the fauna associated to N. recens in
Uruguay, indicating for the Sopas Formation, open to semi-open grasslands, with forested areas,
similar to a savannah. These results also suggest environments with forested areas for the whole
geographical distribution range of the taxon.

With regard to the estimations of body size, or body mass, predictive equations based on some
cranial, dental and postcranial dimensions were applied for the quaternary species N. recens
and U. alius. A range of ~ (20-40) kg was obtained for the first one, and values of < 70kg for the
last one. Some of the studied specimens are fragmentary and there are some methodological
limitations. However, the results are coherent and consistent with each other since they are
result of the application of several models, which were especially tested in this thesis with some
extant deer specimens with known body mass.

In brief, this work allowed the exploration of new approaches (in addition to the classic
systematic), which was materialized with a review of the group, based on a broad, exhaustive
comparative approach and with the implementation of new techniques. Both the stratigraphic
record of the group for Uruguay and the taxonomic record were expanded, adding new species
to the fossil record of that country. It was possible to increase knowledge about the
palaeoecology of some of these ungulates, providing elements for palaeoenvironmental
reconstruction, specifically in the Late Pleistocene. In addition, inputs were generated that will
allow to continue and enlarge the study and knowledge of the group in terms of their

phylogenetic relationships.

Keywords: Litopterna; Proterotheriidae, microwear, palaeoecology, Cenozoic, Uruguay.
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CAPITULO 1
INTRODUCCION

1.1 Generalidades de los Proterotheriidae

Los Proterotheriidae eran ungulados del Orden Litopterna Ameghino, 1889, de habitos
cursoriales, de pequeiia a mediana talla. Se caracterizaron por la reduccion de los digitos, con
ausencia de los laterales | y V, reduccion de Il y IV y por haber adquirido una monodactilia
funcional similar a la de los équidos Anchitheriinae extintos, o incluso mas extrema que en los
Equidae vivientes (Ubilla et al., 2011). Cldsicamente han sido considerados como pseudo
caballos y, a veces, mencionados como ejemplos cldsicos de evolucién convergente con los
representantes holdrticos (Scott, 1937; Villafafie et al., 2006). Uno de los géneros de
Proterotheriidae, Thoatherium (Fig. 1.1) alcanzé la pérdida total de los dedos laterales,
logrando una monodactilia estructural (Soria, 2001).

El crdaneo es generalmente robusto, con una caja craneana relativamente voluminosa y
orbitas cerradas. La denticién es completa en las formas primitivas, reduciéndose en las mas
avanzadas (1/2; 0/1; 4/4; 3/3), braquiodonta a mesodonta. Se destaca un incisivo superior
hipertrofiado a modo de caniniforme, 2 incisivos inferiores, un diastema corto y P3-P4

molarizados.

Figura 1.1. Reconstruccion del esqueleto de Thoatherium minusculum Ameghino, 1887 figurado por Scott (1910).
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1.2 Origen, diversificacion y registro fosil

Durante todo el Cenozoico se originaron, diversificaron y extinguieron en nuestro continente
diferentes grupos de mamiferos ungulados, de tamafios, habitos de vida, requerimientos y
roles ecoldgicos muy variados (Croft, et al., 2020) (Fig. 1.2). Reconocida es la condicion
predominantemente insular de América del Sur durante buena parte del Cenozoico (Simpson,
1980; Webb, 1985; Croft, 1999; Benton, 2005), lo que llevo a concebir la idea de que en este
escenario paleogeografico todos estos grupos endémicos de ungulados eran monofiléticos.
Esto motivd la inclusion de los Litopterna (orden muy diverso, compuesto de varias familias) en
el clado Meridiungulata (McKennna, 1975).

Las relaciones de estos ungulados entre si y con otros grupos de mamiferos son objeto de
discusidn. Actualmente, no se ha logrado comprobar la monofilia de los “Meridiungulados”
(Halliday et al., 2017; Croft. et al., 2020). Algunos han propuesto en base a andlisis moleculares
y morfoldgicos la relacion de Litopterna y Notoungulata con los Perissodactyla (Laurasiatheria)
(Chimento & Agnolin, 2020; O’Leary, 2013; Buckley et al., 2015; Welker et al., 2015; Westbury
et al., 2017) y el vinculo de Notoungulata y Astrapotheria con los Afrotheria en funcién del
esqueleto postcraneal (Agnolin & Chimento, 2011; O’Leary, 2013), aunque esto Ultimo ha
recibido criticas (Billet & Martin, 2011). También se ha llegado a afirmar que los Litopternos
son descendientes directos de los condilartros norteamericanos de la familia Mioclaenidae
(Simpson, 1948; de Muizon & Cifelli, 2000; de Muizon et al., 2015).

Ameghino (1887) define a la Familia Proterotheriidae como la de aquellos ungulados
selenodontes con molares inferiores de cuatro raices, aunque de “colocacidn incierta”. Incluye
en ella algunos géneros descritos previamente, hallados en las barrancas del Rio Parand
(Brachytherium y Proterotherium Ameghino, 1883) e incorpora nuevos taxones: Thoatherium,
Diadiaphorus y Licaphrium, provenientes de lo que por aquel entonces se conocian como
terrenos eocenos de la Patagonia. No es hasta 1889 que Ameghino ubica a los Proterotheriidae
en un nuevo Orden, Litopterna, aunque incluyéndolos en el grupo Perissodactyla (“ungulados
con dedos en nimero impar”, Ameghino, 1889: 491).

Considerando a los Proterotheriidae en su sentido mas restrictivo (sin incluir a Anisolambdinae
Cifelli, 1983, ver Soria, 2001), la familia se registra desde el Oligoceno tardio al Holoceno
Temprano en Colombia, Venezuela, Peru, Bolivia, Chile, Argentina, Brasil y Uruguay (Scherer et

al., 2009; Corona et al., 2019a).
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) Notoungulata

M Litopterna

Sparnotheriodontidae B Condylarthra

Protolipternidae g2 Astrapotheria
5] Pyrotheria

. Xenungulata
Proterotheriidae—

Notonychopidae -

Macrauchenidae —

Indalecidae ——
Anisolambdidae ~~

Amilnedwardsiidae |
Adianthidae

Figura 1.2. Diversidad de ungulados nativos sudamericanos expresada en porcentaje de géneros para cada familia.

Se detallan las familias de Litopterna. Modificado de Croft et al. (2020).

De acuerdo con Cifelli (1983) y Cifelli & Villarroel (1997) los Proterotheriidae incluyen tres
subfamilias: Anisolambdinae (primitivos, sin especializaciones claras, tamafio pequefio),
Megadolodinae (de Colombia y Venezuela; denticién primitiva, postcraneo derivado) y
Proterotheriinae (formas mas derivadas, tamafios variados). Sin embargo, Soria (2001)
considera a Anisolambda y géneros afines del Eoceno en su propia familia, Anisolambdidae,
arreglo en el que parece haber mayor acuerdo y que se ha mantenido (Croft et al., 2020) (Fig.
1.2).

Los datos disponibles sugieren una distribucion geografica bastante discontinua de los
proterotéridos a través del continente sudamericano, aunque es probable que en la mayoria
de los paises, tanto la ausencia de registro como la baja frecuencia respondan a falta de
prospeccién o de estudios especificos.

En Colombia, Hirshfield & Marshal (1976) listan proterotéridos indeterminados para la Fauna
La Venta (Mioceno Medio). Carrillo Sdnchez (2018) indica la presencia de Neodolodus y
proterotéridos indeterminados en unidades del Mioceno Medio y Plioceno, respetivamente.
McGrath et al. (2020) mantienen algunos taxones como Villarroellia Cifelli y Guerrero, 1997 y

reinterpretan otros, creando un nuevo género, Mesolicaphrium, para La Venta.
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En Venezuela, Carlini et al. (2006) reportan un Megadolodinae en la Formacion Urumaco
(Mioceno tardio).

McGrath et al. (2019) citan Thoatherium, Picturotherium y proterotéridos indeterminados para
la Formacion Pampa Castillo, del Mioceno temprano de Chile.

Para Bolivia, Shockey (1999) registra restos fragmentarios de proterotéridos indeterminados
en Salla (Oligoceno tardio) y McGrath et al. (2020) proponen un nuevo género en Quebrada
Honda (Mioceno Medio).

Las pocas referencias existentes para Peru (Soria, 2001; Shockey et al., 2006; Antoine et al.,
2007) senalan la posible presencia de proterotéridos indeterminados en depésitos del
Oligoceno y ?Diadiaphorus en rocas miocénicas.

En Brasil, por el momento se han reportado escasos restos de proterotéridos indeterminados
para el Estado de Acre (Mio-Plioceno) (Bergqvist et al., 1998) y Cf. Neolicaphrium para el
Cuaternario de Rio Grande do Sul (Scherer et al., 2009).

El mayor conocimiento que se tiene de la familia proviene de Argentina, que posee el registro
mas rico y completo (Bond, 2001), evidenciandose picos de riqueza taxondmica durante el
Mioceno temprano (Piso/Edad Santacrucense) y en el Mioceno tardio (Piso/Edad
Huayqueriense) (Villafafie et al., 2006; Ubilla et al., 2011). El estudio de los proterotéridos en
Argentina adquirié hace unos afios un caracter mas sistematizado. En un intento de ordenar la
taxonomia y de categorizar de forma mas eficiente, reduciendo objetivamente la gran
multiplicidad de taxones que estaban sobredimensionando la diversidad del grupo, Soria
(2001) y Schmidt (2013) revisaron total o parcialmente la Familia. Esto permitié contar con un
estado de situacién taxonédmica mas certero, basado en criterios mas actualizados y objetivos y
en el ultimo caso, con la incorporacidon de analisis filogenéticos e hipdtesis sobre relaciones
paleobiogeograficas entre la Mesopotamia argentina y otras areas del continente.
Recientemente, se ha avanzado en trabajos de revisidn y sintesis para algunas regiones (i.e.,
provincias de La Pampa, Mendoza y Santa Cruz (Schmidt et al., 2018, 2019a,b, 2020) y en la
reconstruccion de la trama filogenética de la familia (Schmidt, 2015; McGrath et al., 2019,
2020).

De acuerdo con Croft et al. (2020) y McGrath et al. (2020), los géneros actualmente
reconocidos de Proterotheriidae son los siguientes:

Paramacrauchenia Bordas, 1939, Oligoceno, Argentina

Lambdaconus Ameghino, 1897, Oligoceno-Mioceno, Argentina

Diadiaphorus Ameghino, 1887, Mioceno temprano, Argentina
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Thoatherium Ameghino, 1887, Mioceno temprano, Argentina

Anisolophus Burmeister, 1885, Mioceno temprano, Argentina
Tetramerorhinus Ameghino, 1894, Mioceno temprano, Argentina
Picturotherium Kramarz & Bond, 2005, Mioceno temprano-Medio, Argentina, Chile
Mesolicaphrium McGrath et al., 2020, Mioceno Medio, Colombia

Villarroelia Cifelli & Guerrero, 1997, Mioceno Medio, Colombia

Neodolodus, Hoffstetter & Soria, 1986, Mioceno Medio, Colombia
Olisanophus McGrath et al., 2020, Mioceno Medio, Bolivia

Prolicaphrium Ameghino, 1902a, Mioceno Medio, Argentina

Bounodus Carlini et al., 2006, Mioceno tardio, Venezuela

Prothoatherium Ameghino, 1902b, Mioceno tardio, Colombia

Megadolodus McKenna, 1956, Mioceno tardio, Colombia

Proterotherium Ameghino, 1883, Mioceno tardio, Argentina

Brachytherium Ameghino, 1883, Mioceno tardio, Argentina

Epecuenia Cabrera, 1939, Mioceno tardio, Argentina

Thoatheriopsis Soria, 2001, Mioceno tardio, Argentina

Diplasiotherium Rovereto, 1914 Mioceno tardio-Plioceno temprano, Argentina
Eoauchenia Ameghino, 1888, Mioceno tardio-Plioceno temprano, Argentina
Neobrachytherium Soria, 2001 Mioceno tardio-Plioceno temprano, Argentina
Epitherium Ameghino, 1888, Plioceno, Argentina

Uruguayodon Corona et al., 2019a, Pleistoceno Medio, Uruguay
Neolicaphrium Frenguelli, 1921, Pleistoceno Tardio-Holoceno Temprano, Argentina, Uruguay,

?Brasil

1.3 Antecedentes en Uruguay

Los registros de proterdtéridos en Uruguay previos a la realizacion de este trabajo eran pocos y
correspondian a elementos dentarios y esqueléticos aislados.

Kraglievich (1930) dio a conocer un fragmento distal de hiumero colectado en las cercanias de
la ciudad de Mercedes, Soriano, en una zona donde afloran sedimentos Paledgenos vy
Cuaternarios. El material no fue hallado in situ y la escueta comparacion que Kraglievich pudo
realizar por aquel entonces, junto con el hecho de que se trataba de un ejemplar rodado y

cuya preservacion, segun el autor, guardaba similitud con fésiles “del Terciario”, lo llevaron a
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erigir una nueva especie del género Proterotherium Ameghino, 1883, que en aquel momento
incluia una gran diversidad de formas. La denominé Proterotherium berroi.

Langguth & Langguth (1975) comunicaron el hallazgo de fragmentos mandibulares vy
postcraneanos (FC-DPV 267 y FC-DPV 268) procedentes de las barrancas de San Gregorio (San
José), de sedimentitas correspondientes a la Formacidn Raigdon. Los autores asignaron
preliminarmente los restos a Licaphrium aff. floweri. En las comparaciones se cometieron una
serie de equivocos e imprecisiones que obligaban a volver a estudiar estos materiales.
Ademas, dicha asignacidn genérica requeria revision en virtud de los hallazgos de las ultimas
décadas y del mayor conocimiento que se tiene actualmente de la diversidad del grupo. Vale
decir, ademas, que el género Licaphrium Ameghino, 1887 no se considera valido de acuerdo a
las dltimas revisiones.

Bond et al. (2001) comunicaron el hallazgo en el Arroyo Sopas (Salto) de un fragmento
mandibular de Neolicaphrium recens (FC-DPV 776). Se trataba de, hasta ese momento, el Unico
sobreviviente de la familia Protherotheriidae conocido para el Cuaternario de Sudamérica,
hasta ahora presente Unicamente en Uruguay, las provincias de Cérdoba, Corrientes, Santiago
del Estero y Santa Fé (Argentina) y probablemente en Rio Grande do Sul (Brasil) (Scherer et al.,
2009; Vezzosi et al., 2009, 2017; Ubilla et al., 2011; Luna et al., 2015; Schmidt et al., 2016;
Vezzosi, 2016; Gaudioso et al., 2017). De acuerdo con Bond et al. (2001) Neolicaphrium recens
podria ser parte de un linaje adaptado a ambientes mas cerrados y humedos que aquellos de
la regién pampeana, lo que concuerda con datos de la fauna asociada (Ubilla et al., 2004).
Roland et al. (2010) describieron preliminarmente los primeros restos craneanos (FC-DPV
2570) de un proterotérido hallado en la Formacién Camacho (Mioceno tardio). La importancia
que reviste este material por tratarse de un craneo casi completo, con novedosas
caracteristicas y en buen estado de preservacién, hizo necesario profundizar su estudio.

Ubilla et al. (2011) describieron los primeros restos craneanos y de denticién superior de
Neolicaphrium cf. recens (MACN-S 92 y FC-DPV 749) para el Pleistoceno de Uruguay
(Formacion Sopas) y establecieron mas caracteres diagndsticos para el taxdon. Hasta ese
momento, la presencia de estos materiales en Uruguay, reforzaba la idea de una distribucién
latitudinalmente restringida (norte de Argentina, norte de Uruguay y probablemente sur de
Brasil). Ubilla et al. (2011) reconocen la necesidad de una revision de los proterotéridos
miocénicos y pliocénicos a fin de contribuir al mejor entendimiento de las relaciones dentro

del grupo.
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Por lo antedicho, si bien es cierto que los hallazgos previos eran escasos, guardaban interés ya
que estaban distribuidos en varias localidades y unidades estratigraficas diferentes; varios no
habian sido estudiados en detalle por mucho tiempo; algunos correspondian a ejemplares bien
preservados y podian tener una connotacion bioestratigrafica. Ademas, se volvid necesaria una
aproximacidon mas directa a la paleoecologia de estos ungulados y la busqueda de nuevos
elementos apropiados para la reconstruccion paleoambiental. Asimismo, surgio el interés de
explorar nuevas formas de abordaje (ademas de la sistematica clasica) dado el contexto actual
de conocimiento de la familia y la necesidad hacerlo en un marco filogenético. Esto ameritaba
una revision del grupo, basada en un enfoque comparativo amplio, exhaustivo y con la puesta
en practica de técnicas novedosas. Todo esto justifica plenamente la ejecucidn del presente

trabajo.

1.4 Objetivos

1.4.1 Objetivo general

Efectuar un estudio cabal y pormenorizado de los Proterotheriidae de Uruguay a través de
distintos abordajes, para evaluar y comprender su diversidad, su distribucién y su

paleobiologia.

1.4.2 Objetivos especificos

1- Revisar los ejemplares de Proterotheriidae depositados en diferentes colecciones de
nuestro pais, reconocer categorias y taxa dentro de la Familia.

2- Redescribir y reevaluar taxondmicamente aquellos especimenes que asi lo requieran.

3- Describir y determinar taxondmicamente los ejemplares de Proterotheriidae de
Uruguay que permanecen inéditos, asi como también los eventuales nuevos hallazgos.

4- Prospectar las unidades potencialmente contentivas de proterotéridos y determinar la
procedencia estratigrafica de los especimenes colectados previamente, a partir del
control riguroso en cada localidad.

5- Sefialar algunos patrones paleobiogeograficos y sus probables causas.

6- Indagar en aspectos paleobioldgicos y paleoecoldgicos a partir del estudio del
microdesgaste del esmalte dental y de su tamano corporal.

7- Evaluar la utilidad de los Proterotheriidae como indicadores paleoambientales y

cronoldgicos.
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CAPITULO 2
CONTEXTO ESTRATIGRAFICO

En este capitulo se resefan las unidades litoestratigraficas y se enumeran las
localidades de las que se han exhumado proterotéridos en Uruguay.
A partir de la informacidn disponible en los catalogos de las colecciones, fue posible acceder a
los lugares de antiguas colectas. En esos casos, la evidencia empirica permitid verificar o
ajustar con mayor rigor la procedencia estratigrafica de los especimenes. En tanto, durante las
recientes salidas para prospecciones y nuevas colectas, se levantd rigurosamente toda la
informacidn estratigrafica de cada localidad (perfiles, muestras de rocas y fésiles, fotografias,
etc).
Tanto para las formaciones como para las localidades, se omiten en este capitulo descripciones
detalladas ya que las mismas se encuentran en las publicaciones especificas, que se adjuntan.
Se desarrollan solo aquellas unidades y localidades para las que se obtuvieron nuevos datos en
el marco de esta tesis y que permanecen inéditos, y se refiere la bibliografia especifica para el
resto.
La presente revisidn permitid constatar que las unidades litoestratigraficas de Uruguay
portadoras de restos de Proterotheriidae son las siguientes formaciones: Fray Bentos
(Oligoceno tardio), Camacho (Mioceno tardio), Raigdn (Plioceno-Pleistoceno), Sopas
(Pleistoceno Tardio) y Dolores (Pleistoceno Tardio-Holoceno Temprano). Las localidades

relevadas en este trabajo que aportaron fdsiles de proterotéridos se indican en la figura 2.1.
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Figura 2.1. Localidades estudiadas en esta tesis: 1: Rio Cuareim, Artigas; 2: Rio Arapey Grande, Salto; 3: Arroyo
Sopas, Salto; 4: Arroyo Malo, Tacuarembo; 5: Cafiada de Tabarez, Soriano; 6: R21 y Arroyo Sauce, Colonia; 7: Arroyo

El Cafio, Colonia; 8: Bahia de Colonia; 9: Balneario Arazati, San José; 10: Punta de San Gregorio, San José.

2.1 Formacion Fray Bentos (Goso, 1965)

La Formacién Fray Bentos se extiende sobre todo el litoral Oeste de Uruguay y en el Sur y Este
en el ambito de la Cuenca Santa Lucia y la Cuenca Laguna Merin (Ubilla, 2004). Comprende
areniscas finas, limolitas loessicas, fangolitas de color rosado-marrén rojizo y niveles
conglomeradicos y diamictiticos. Existen importantes niveles de calcretas y silcretas. En
superficie, desarrolla exposiciones maximas de entre 10 y 15 metros. La granulometria y
procesos inferidos varian, dependiendo de las localidades.

Si bien esta es una unidad bastante pobre desde el punto de vista fosilifero, contiene los restos
mas antiguos de mamiferos en Uruguay, vinculados a facies de origen fluvial. Se incluyen hasta
el momento grandes marsupiales, roedores, xenartros, diversos notoungulados, astrapoterios
y un litopterno (registrado a partir de este trabajo).

Desde el punto de vista paleoclimatico, se han inferido condiciones desde predominantemente
secas y calidas, con un patrén de pluviosidad estacional, hasta escasa pluviosidad de

distribucidn irregular con temperaturas templado-calidas y aridez creciente (Ubilla, 2004).
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Dada la potencia constatada para esta unidad, no es de descartar que estén representadas
diferentes condiciones paleoclimaticas, sucedidas en el tiempo, debiéndose quizas admitir una
minima diferencia temporal entre los depdsitos del litoral respecto de los del Sur y Este
(Kraglievich, 1932). En general, los vertebrados sugieren la existencia de espacios abiertos y
disponibilidad de vegetacion arbustiva.

Respecto a la edad de la Formacion Fray Bentos, existe fuerte evidencia que sustenta la idea
de una depositacién en el Oligoceno tardio. En particular, se la ha correlacionado con el
Piso/Edad Deseadense por la presencia de dos especies guia: Proborhyaena cf. gigantea
Ameghino, 1897 y Palaeopeltis inornatus Ameghino, 1894 (Perea et al., 2014). Existen
elementos en comun con la Fauna de Salla (Bolivia) y con aquella de la Formacion Fray Bentos
de Argentina (provincias de Entre Rios y Corrientes), lo que conlleva al planteo de interesantes

hipdtesis paleobiogeograficas y cronolégicas.

2.1.1 Ruta 21 y arroyo Sauce, préximo a Nueva Palmira, Colonia

El afloramiento es producto del desmonte para la instalacion de silos. El Unico espécimen de
un proterotérido colectado en el lugar (FC-DPV 2811, ver Capitulo 3: 3.1.1) proviene del
material rocoso removido. El afloramiento tiene una potencia maxima de 2,5 metros donde se
exponen areniscas rosadas masivas y poco friables. No se cuenta con un perfil estratigrafico,

aunque si con registro fotografico (Fig. 2.2). Actualmente el afloramiento no existe.

L

Figura 2.2. Afloramiento de la Formacion Fray Bentos cercano a la ciudad de Nueva Palmira, Colonia, de donde

proviene el Unico proterotérido conocido para la unidad (FC-DPV 2811). Fotografia: Aldo Manzuetti.
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2.2. Formacion Camacho (Goso & Bossi, 1966)

La Formacion Camacho aflora en las costas del rio de la Plata sobre los departamentos de
Colonia y San José. Es una de las unidades mas ricas del registro paleontoldgico de Uruguay.
Las facies mas extensas corresponden a ambientes de plataforma marina somera, aunque
existen facies de contextos marginales de donde se han exhumado restos de vertebrados
continentales. Un nuevo género y especie de un proterotérido fue recientemente descrito (y
publicado) para esta unidad, proveniente del balneario Arazati, San José. La litofaciologia,
ambientes y edad de la Formacion Camacho son analizados en detalle en el mencionado

articulo (ver Capitulo 3: Corona et al., 2020, Journal of South American Earth Sciences).

2.3 Formacion Raigén (Goso & Bossi, 1966)

Esta unidad aflora en el Sudoeste de Uruguay, en el departamento de San José,
sobreponiéndose a la Formacion Camacho. Para la misma se ha descrito un nuevo género y
especie de proterotérido, endémico de Uruguay, proveniente de Punta de San Gregorio, San
José. La descripcidn exhaustiva litolégica y estratigrafica, el contenido fosilifero y la
interpretacion paleoambiental respecto a esta Formacion se detallan en el articulo
correspondiente adjunto (ver Capitulo 3: Corona et al., 2019, Journal of Vertebrate

Paleontology).

2.4 Formacion Sopas (Antén, 1975)

Esta unidad ha sido ampliamente estudiada durante las ultimas décadas habiéndose generado
un importante cimulo de informacién y publicdndose numerosos trabajos especificos y de
sintesis. En esos trabajos estan incluidas la mayoria de las localidades de las que provienen los
fésiles de Neolicaphrium recens aqui tratados. Al igual que con las unidades precedentes, el
detalle de esta unidad luce en el articulo anexo correspondiente (ver Capitulo 4: Corona et al.,
2019, Andean Geology). Se sefialan a continuacidn las localidades con informaciéon novedosa

en el contexto de esta tesis.

2.4.1 Rio Arapey Grande

Las facies sedimentarias que constituyen los margenes de este rio y de su tributario el rio
Arapey Chico son similares (Ubilla et al., 2011). Se observan areniscas conglomeradicas con
intercalaciones de areniscas y limolitas friables (Fig. 2.3). Esta localidad aporté recientemente

un fémur (MNHN 3050) de un proterotérido, tratado en los capitulos 3 (3.4.2) y 5 (5.3).
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Figura 2.3. Rio Arapey Grande, Salto. Panoramica del afloramiento durante la colecta del ejemplar de interés MNHN

3050. Fotografia: Renzo Loggio.

2.5 Formacion Dolores (Goso, 1972)

La Formaciéon Dolores comprende depdsitos de arcilla, arena y grava de color marréon con
intercalaciones locales gris-verdosas e importantes incrustaciones carbonaticas. Aflora
mayormente en el sur de Uruguay (departamentos de Soriano, Rio Negro, Colonia y
Canelones) (Ubilla & Martinez, 2016). Topograficamente se asocia a llanuras y se interpreta
como depositada bajo un clima érido y frio, condiciones vinculadas al ultimo maximo glacial,
particularmente el MIS-2 (Ubilla & Martinez, 2016).

Los fdsiles recuperados de esta unidad incluyen tortugas, aves, moluscos de agua dulce, pero
fundamentalmente una diversidad importante de mamiferos en los que se basan las
interpretaciones paleaoambientales y paleoclimaticas. Son interesantes también los restos de
maderas de Prosopis (algarrobo) y Salix humboldtiana (sauce criollo).

Existe actualmente un nimero importante de edades numéricas **C y OSL que ubican a los
distintos depdsitos entre el Pleistoceno Tardio y el Holoceno Temprano (32,2 a 8,8 Ka AP)

(Ubilla & Martinez, 2016; Ubilla et al., 2018).
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En esta unidad se confirmd la presencia de Neolicaphrium recens en dos localidades (Figs. 2.4 y
2.5), a partir de material dentario y también de restos postcraneanos. Existe otra localidad de
interés, en el litoral, con exposicion de sedimentos de la Formacion Dolores (Cafada de
Tabarez, Fig. 2.1) aunque en ella el espécimen estudiado no fue hallado in situ. La procedencia
de este ultimo ejemplar, la tafonomia y su presunto origen estratigrafico se discuten en el

articulo adjunto (ver Capitulo 3: Corona et al., 2018, Ameghiniana).

2.5.1 Arroyo El Caiio

Esta localidad ha brindado numerosos fosiles de grandes mamiferos pleistocénicos,
habiéndose estudiado algunos con mayor profundidad (Ubilla & Rinderknecht, 2001;
Rinderknecht, 2006; Rinderknecht et al., 2010, Corona et al., 2013). Se dispone de un perfil
(Fig. 2.4) y una edad numérica (OSL) de 16.070 + 930 afios AP (Corona et al., 2013). La seccidn
estudiada consiste de niveles peliticos gris-verdosos de entre 8 y 10 metros de potencia con
niveles intercalados de 1-1,5 metros, de arena fina a media. La mayoria de los fdsiles
provienen de los niveles verdes inferiores, casi en el contacto con la infrayacente Formacion
Camacho. Precisamente, de ese nivel se exhumd un metdpodo determinado como a Cf.

Neolicaphrium recens (ver Capitulo 3: 3.5.2 y Fig. 3.4).
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Figura 2.4. Perfil estratigrafico de la seccion estudiada en el arroyo El Cafio, Colonia.

36

\



Los Proterotheriidae (Mammalia, Litopterna) de Uruguay:
sistemadtica, distribucion estratigrdfica y paleoecologia

2.5.2 Bahia de Colonia

Sobre la franja costera del departamento homdnimo, persisten vestigios del afloramiento que
a fines de 1960 (cuando fue colectado el espécimen de interés) ocupaba mayor superficie, con
menor cobertura vegetal y en un area mucho menos urbanizada. Actualmente, el depésito se
extiende lateralmente unos 150 metros, alcanzando una altura maxima de alrededor de 20
metros. Se comprueba la persistencia de los estratos sefialados por A. Calcaterra, colector del
ejemplar MPAC 1113 (ver Capitulos 3: 3.5.1 y 5: Ghizzoni et al., 2020), quien lo ubica como
procedente de “el nivel Bonaerense superior, verde” (Pleistoceno). Precisamente, la base de la
seccion estratigrafica la conforma un nivel de limo masivo, relativamente friable, verdoso, de
unos 4 metros de potencia (Fig. 2.5). Se sobrepone un estrato de 1,0 a 1,5 m, de arena gruesa
algo limosa, inmadura, angulosa, con estratificacién plano paralela y presencia de abundante
carbonato de calcio en forma de costras. Suprayace un nivel menor (maximo 0,5 m) de sabulita
rosada, friable, sin estructuras. En el tope, destaca un importante paquete limoso (> 10 m),
pardo, masivo, con importante presencia de carbonato de calcio, que forma grandes cornisas

que eventualmente se separan de la matriz pelitica, derrumbandose en bloques sobre la playa.
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CAPIiTULO 3
PALEONTOLOGIA SISTEMATICA

En este capitulo se describen y figuran los materiales de Proterotheriidae de Uruguay,
provenientes de las unidades y localidades indicadas en el Capitulo 2. En virtud de que existen
recientes revisiones de los Proterotheriidae, no se discutird aqui la validez de las categorias
taxondmicas establecidas en éstas, sino que los especimenes de Uruguay seran asignados
siguiendo los criterios de Soria (2001) y Schmidt (2015). Para la nomenclatura abierta se siguid
a Bengtson (1988).

Para lograr generar una comprensidon cabal de la diversidad taxondmica en los lapsos
considerados y en su contexto paleogeografico, se mencionan los ejemplares en orden
estratigrafico y los distintos elementos esqueléticos de acuerdo a su valor sistematico relativo:
craneo, denticién superior, denticién inferior, postcraneo. Se sefialan para cada uno de los
ejemplares, su procedencia (localidad y horizonte estratigrafico), sus rasgos anatémicos mas
destacables y su importancia paleontoldgica.

Sélo se desarrollan en profundidad algunos especimenes que a la fecha no han sido objeto de
publicaciones. Los resultados sistematicos de esta tesis, publicados durante su transcurso
(indicados: *), se adjuntan al final del capitulo. El detalle de todos los ejemplares estudiados,
asi como de los materiales comparativos y las colecciones consultadas, estan incluidos en

dichos adjuntos.

Orden LITOPTERNA Ameghino, 1889

Sub Orden LOPHOLIPTERNA Cifelli, 1983

Familia PROTEROTHERIIDAE Ameghino, 1887

3.1 Formacion Fray Bentos, Oligoceno tardio

3.1.1 Género INDET.

Material: FC-DPV 2811, fragmento mandibular derecho con m1-m2? (Fig. 3.1).
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Procedencia geogrdafica y horizonte: ruta 21 y arroyo Sauce, Nueva Palmira, Colonia. En
arenisca algo friable (Ver Capitulo 2: 2.1.1).

Descripcion: se trata de un material muy fragmentario, en el cual las coronas dentarias estdn
parcialmente preservadas, alteradas por efectos diagenéticos. El fragmento mejor conservado
corresponde al lI6bulo mesial de un diente (quizd un m2) sin desgaste. Se observan sobre la
pared lingual 2 cuspides prominentes: paracénido y metacdnido relacionadas estrechamente,
apenas separadas por un valle somero. La pieza dentaria ubicada en posicidn anterior a esta se
conserva pobremente. En ella, las paredes externas (contornos) de los Idbulos indican un
I6bulo distal mas largo que el mesial, donde en posicion linguodistal se sugiere una estrecha
relacidn del hipoconulido con el entocdnido.

Comentarios: a pesar de la condicién muy fragmentaria del ejemplar, la morfologia
relativamente compleja del contorno de las coronas, la disposicién de los lofos y el ectofléxido
muy cerrado permite su determinacién a nivel de Familia. La probable presencia de
entocdnido (Fig. 3.1) sugiere que se trata de parte de la serie molar (m1-m2). La importancia
del espécimen radica en que representa, al momento, el Unico registro fehaciente de un
proterotérido en el Oligoceno tardio de Uruguay. La morfologia general guarda cierta similitud
con ejemplares del Piso/Edad Deseadense (MACN-PV 18746, Lambdaconus) y del

Colhuehuapense (MACN-PV 18785, Prolicaphrium) de Patagonia (Formacidn Sarmiento).

hipocondlido
metaconido entoconido?
paraconido metacénido

Figura 3.1. Proterotheriidae, género indet. (FC-DPV 2811). Fragmento de rama mandibular derecha en vista labial y

oclusal. Escala: 1cm.
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3.2 Formacion Camacho, Mioceno tardio

3.2.1 PSEUDOBRACHYTHERIUM BREVE gen. et sp. nov.* (Ver al final de este capitulo: Corona
et al., 2020)

Holotipo: FC-DPV 2570, craneo completo con toda la denticion.

Procedencia geografica y horizonte: balneario Arazati, San José. En plataforma de abrasién.
Comentarios: se trata de uno de los crdneos mas completos de un proterotérido para el
Mioceno tardio, no solo de Uruguay, sino de la region. Tiene gran significacién, tanto
sistematica como biogeografica y paleoecoldgica, que se desarrolla en el articulo adjunto

(Corona et al. 2020: Journal of South American Earth Sciences).

3.2.2 Género NEOBRACHYTHERIUM Soria, 2001
NEOBRACHYTHERIUM aff. N. AMEGHINOI Soria, 2001

Material: MNHN 2967, P4-M2* (Ver al final de este capitulo).

Procedencia geografica y horizonte: balneario Arazati, San José. En plataforma de abrasion.
Comentarios: este ejemplar posee caracteristicas que permiten su asignacion indiscutida a
Neobrachytherium, un elemento mas de correlacion faunistica entre la Formacién Camacho y
el “Mesopotamiense”, base de la Formacién lItuzaingd (sensu Bruneto et al., 2013), de la
provincia de Entre Rios, Argentina (Corona et al. 2020: Journal of South American Earth

Sciences).

3.2.3 Género INDET.

Material: MNHN 2966, tarso izquierdo parcialmente articulado* (Ver al final de este capitulo).
Procedencia geografica y horizonte: balneario Arazati, San José. En plataforma de abrasion.
Comentarios: el principal aporte de este espécimen refiere a los aspectos tafonémicos y al
incremento fosilifero y faunistico para la Formacion Camacho (Corona et al. 2020: Journal of

South American Earth Sciences).
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3.3 Formacion Raigén, Plioceno tardio-Pleistoceno Medio

3.3.1 URUGUAYODON ALIUS gen. et sp. nov.* (Ver al final de este capitulo: Corona et al.,
2019)

Holotipo: FC-DPV 267, rama mandibular derecha con pl-m3, 7 vértebras cervicales, 10
vértebras dorsales, tibia izquierda completa y fragmentos de pelvis.

Paratipo: FC-DPV 268, fragmento de rama mandibular derecha con parte de p3, p4-m1 y parte
de m2.

Procedencia geografica y horizonte: punta de San Gregorio, San José. Al tope de nivel potente
de arenisca fina a media, blanquecina, con estratificacidn cruzada.

Comentarios: estos especimenes fueron descritos originalmente por Languth & Languth (1975)
y asignados erréneamente al género Licaphrium Ameghino, 1887 del Mioceno temprano de
Argentina. Su revisién y discusién en el contexto de los Proteroteriidae y de esta tesis se tratan
en el articulo correspondiente (Corona et al. 2019, Journal of Vertebrate Paleontology). Se
utilizé parte del material para el calculo de la masa corporal (Ver Capitulo 5: Ghizzoni et al.,

2020, Revista Brasileira de Paleontologia).

3.4 Formacion Sopas, Pleistoceno Tardio

3.4.1 NEOLICAPHRIUM RECENS Frenguelli, 1921

Material: MHD-P 509, P4-M3 derechos e izquierdos y parte de la base del arco cigomatico*
(Ver capitulo 4: Corona et al, 2019).

Procedencia geografica y horizonte: rio Cuareim (Mina I), Artigas. Formacion Sopas, en nivel
medio de arenisca limosa masiva.

Comentarios: este ejemplar es el segundo resto mas completo de denticidon superior conocido
para Uruguay, y que permite un mejor conocimiento del taxén, ya que exhibe menor desgaste
que el primer individuo (MACN-S 92, Ubilla et al., 2011). Este espécimen (MHD-P 509) fue
descrito y utilizado para la observacién del microdesgaste dentario por Corona et al. (2019,

Andean Geology).
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Material: CPG 93-2 (Coleccion Particular Martin Ghizzoni), fragmento de rama mandibular
derecha con p3-m2 (Fig. 3.2).

Procedencia geografica y horizonte: arroyo Sopas, Salto. Formacidon Sopas, en nivel de
arenisca limosa masiva.

Descripcion: el espécimen se preserva con importantes incrustaciones carbonaticas (lo que
ocurre tipicamente en los fésiles de la Formacidon Sopas), aunque sin alterar las coronas
dentarias. El grado de desgaste de las piezas dentarias es moderado y todas conservan restos
de cemento recubriendo tanto cavidades externas como valles internos. P3 y p4 son similares
entre si y de aspecto molariforme. En ambos, el trigdnido es mas estrecho y corto que el
talénido (sobre todo en p3). El paracénido y el metacdnido se observan como las cuspides mas
conspicuas. El ml1 es el que presenta el mayor desgaste, con el paracénido y el paraléfido
desarrollados. En el taldnido destaca el entocdnido unido por el desgaste al hipoconulido. El
m2 es el diente de mayor tamafo. Se destaca en el I6bulo anterior el paracénido desarrollado,
con una aspecto bifido de las paredes de esmalte, tal cual lo describen Bond et al. (2001). El
metaconido es muy conspicuo, casi sin desgaste. El endofléxido delimita una cuenca profunda,
elongada mesiodistalmente y el entocénido esta muy desarrollado, unido al hipoconulido.

Medidas (mm):

ancho largo
p3 8,5 14
pa 8,5 12,6
m1 10,1 12,6
m2 9,5 14,1

Comentarios: a pesar de la abundancia de carbonato sobre el espécimen, la morfologia
permanece inalterada. El desgaste de los molares indica que se trata de un individuo adulto
joven. Las caracteristicas y relaciones entre las cuspides, especialmente en el m2, permiten su
determinacidén inequivoca como N. recens. Se trata del segundo individuo de la especie para la

localidad.

45



Los Proterotheriidae (Mammalia, Litopterna) de Uruguay:
sistemadtica, distribucion estratigrdfica y paleoecologia

Figura 3.2. Neolicaphrium recens (CPG 93-2). Rama mandibular derecha con p3-m2 en vista oclusal. Escala: 1cm.

3.4.2 Cf. NEOLICAPHRIUM RECENS Frenguelli, 1921

Material: MNHN 3050, fémur izquierdo completo.

Procedencia geografica y horizonte: rio Arapey Grande, Salto. Formacién Sopas, en nivel
medio de arenisca limosa masiva (Ver Capitulo 2: 2.4.1).

Descripcion: el material estd practicamente completo, faltando Unicamente un fragmento del
trocdnter mayor. Se trata de un ejemplar pequeiio, de tamafo similar al espécimen AMNH
15719 de Thoatherium minusculum figurado por Scott (1910). En las dimensiones que refieren
a anchos transversos (F4, F5, F6, Tabla 3.1) es similar al espécimen MACN-A 8970
(Tetramerorhinus mixtum). El cuello es menos excavado que el de otros ejemplares (AMNH
15719, T. minusculum y MACN-PV 6196, Proterotheriidae indet.) y el trocanter menor parece
estar menos desarrollado, aunque esto puede deberse a desgaste. La troclea es relativamente
mas simétrica que la de T. mixtum, similar a la del ejemplar MACN-PV 6196, de Monte
Hermoso (Argentina). En vista posterior, el trocdnter mayor estd levemente torsionado
medialmente, delimitando en la cara posterior del hueso una fosa trocantérica profunda,
como en MACN-PV 6196, aunque mas angosta que en este. En el ejemplar estudiado de T.
mixtum (MACN-A 8970) esta fosa es somera. En la misma cara, pero en posicion distal, es
notoria una depresién por debajo del tercer trocdnter, la fosa supracondiloidea, un poco mas
marcada que en T. mixtum, pero menos que en MACN-PV 6196. Nuestro ejemplar es mucho
mas gracil que el representado por un fragmento de didfisis (MACN-PV 3043) proveniente del
“conglomerado osifero” (Formacién ltuzaingd, Entre Rios, Argentina). Este Ultimo material es

el mas robusto de los ejemplares comparativos a los que se tuvo acceso, siendo el que
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evidencia mejor las caracteristicas anatémicas estudiadas. Los cdndilos de MNHN 3050 son de
diferente tamafio y disposicién, siendo el medial mas pequefio y el lateral conspicuo, convexo

y proyectado posterior y lateralmente.

fosa
trocantérica

trocanter
menor

tercer
trocanter

fosa
supracondiloidea

Figura 3.3. Cf. Neolicaphrium recens (MNHN 3050). Fémur izquierdo en vista anterior y posterior. Escala: 1cm.
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Tabla 3.1. Medidas (en mm) de fémures de Proterotheriidae. F1: longitud desde la cabeza hasta el punto mas distal
de la epifisis distal; F2: longitud desde el primer trocanter hasta el punto mas distal de los condilos; F3: longitud
desde el nacimiento proximal del tercer trocanter hasta el punto mas distal de los condilos; F4: ancho maximo
supratroclear sobre los céndilos; F5: ancho maximo de la epifisis distal; F6: didametro transverso en la mitad de la
diafisis; F7: didmetro anteroposterior en la mitad de la diafisis; F8: diametro anteroposterior en el epicondilo

medial. s/d: sin datos; *: tomado de Scott (1910).

TAXON ID F1 F2 F3 FA F5 F6 F7 F8

Neolicaphrium recens MNHN 3050 154 160 91 31,5 35,2 15,7 19,2 49,5
Tetramerorhinus mixtum MACN-A 897012Q. 180 198 105 31,7 37,3 17,6 22,8 49,4
Tetramerorhinus mixtum MACN-A 8970 DER. 14,2 25,3

Thoatherium minusculum MACN-A 9078 78 23,4 28,5 14,3 17,5 37,2

Proterotheriidae indet. MACN-PV 6196 170 180 102,2 37 38,8 18,1 20,8 58,2

Proterotheriidae indet. MACN-PV 8326 34,6 41,9 55,1
Proterotheriidae indet. MACN-PV 3043 21,4 20,4
Diadiaphorus majusculus PM 15799* 224 238 51
Anisolophus s/d* 192 205 48
Thoatherium minusculum AMNH 15719* 141 159 34 41

Comentarios: existe mucha uniformidad en el fémur de los proterotéridos, como se ha
constatado también para otros elementos postcraneales, lo que no permite una determinacion
especifica (mas alld del nivel familiar). Ademds, en la pequefia muestra comparativa
disponible, son muy pocos aquellos asociados a craneo o denticién y la mayoria de los
especimenes son fragmentarios. Schmidt et al. (2016) comunicaron el hallazgo en sedimentos
pleistocénicos tardios de Cérdoba, Argentina, de un m2 de perteneciente a N. recens con
elementos del postcraneo asociados. Entre los restos apendiculares, se encontraban ambos
fémures sin las epifisis distales. No se pudo acceder a esos materiales para una comparacion
directa. No obstante, esto no impide la determinacién de nuestro ejemplar como Cf. N. recens,
sobre la base de que es el Unico proterotérido presente en la Formacién Sopas. Los elementos

apendiculares (en especial los proximales: himero y fémur) son los mas adecuados para la
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estimacion de la masa corporal. El ejemplar MNHN 3050 se utiliza con ese propésito en el

capitulo 5 (5.3).

3.5 Formacion Dolores, Pleistoceno Tardio-Holoceno Temprano

3.5.1 NEOLICAPHRIUM RECENS Frenguelli, 1921

Material: MPAC 1113, P4-M3 derechos* (Ver capitulo 5: Ghizzoni et al., 2020).

Procedencia geografica y horizonte: bahia de Colonia. Formaciéon Dolores, en nivel pelitico
verdoso basal.

Comentarios: el espécimen fue colectado en 1969 por Armando Calcaterra. En el catalogo se
indica: “de niveles verdes superiores, Bonaerense”. La reciente inspeccién del sitio de colecta
permitié asignar esos depdsitos a la Formacién Dolores. Se constatd la presencia de facies
similares o correlacionables a las expuestas en la localidad cercana de arroyo El Caiio, que ha
aportado numerosa fauna pleistocena y de la que se dispone de una edad OSL de (16.070 +
930) afios AP (Corona et al., 2013). El perfil de la seccion estudiada figura en el capitulo 2

(2.5.2).

3.5.2 Cf. NEOLICAPHRIUM RECENS Frenguelli, 1921

Material: MPAB 1554, porcién distal de humero izquierdo* (Ver al final de este capitulo).
Procedencia geografica y horizonte: cafiada De Tabarez, Soriano. Rodado.

Comentarios: si bien el material se encontrd rodado, los atributos tafondmicos (e.g. la forma
de preservacion, el color y el grado de consolidacién) permiten atribuir su origen a la
Formacién Dolores, aunque también afloran sedimentos oligocenos en el cauce de la caiada.
La determinacién estratigrafica y sistematica se discute en profundidad en Corona et al.

(2018).

Material: MNHN 2216, metatarsiano Il izquierdo.

Procedencia geografica y horizonte: arroyo El Cafio, Colonia. Formacion Dolores, en pelita
verdosa basal (Ver Capitulo 2: 2.5.1).

Descripcion: de tamafio grande, comparable al de algunos ejemplares de Diadiaphorus

majusculus (MACN-A 2725, MACN-A 9200, AMNH 9196), pero con todos los anchos
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transversos menores, lo que le otorga un aspecto bastante mas estilizado que el de otros
especimenes. La superficie articular para el ectocuneiforme es elongada mediolateralmente y
casi simétrica respecto al plano sagital, aunque mds elevada en la porcién lateral. En vista
lateral, la apdfisis plantar posterior se proyecta lateralmente y hacia arriba, formando un
angulo abierto (obtuso) con la cara posterior. La diéfisis es de seccion trapezoidal, con la cara
anterior convexa y la posterior plana. En la cara medial se ven claramente a nivel de la epifisis
proximal y a lo largo de la cara, los bordes y la superficie de articulacién para el metatarsiano
I, al igual que en otros ejemplares (MACN-PV 8430, Neobrachytherium intermedium; MACN-A
212, Epitherium laternarium). La cara lateral es muy lisa, no mostrando superficies de contacto
o articulacion visibles. La polea distal tiene una cresta media o carina bien desarrollada que la
recorre anteroposteriormente. A ambos lados del extremo distal se perciben dos fosetas
marcadas.

Medidas (mm): largo total: 101,8; ancho proximal: 19,4; ancho distal: 19,1; ancho diéfisis:
13,3.

Comentarios: al no contar con otros elementos asociados para su determinacion, se asigna el
material a Neolicaphrium recens, a espera de confirmacion, sobre la base de que es la Unica
especie registrada en esta unidad (3.5.1: MPAC 1113). De todas formas, llama la atencion el

gran tamano del material, similar al de Diadiaphorus majusculus, del Santacrucense.
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superficie supﬁ_arﬁcie
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posterior

Figura 3.4. Cf. Neolicaphrium recens (MNHN 2216). Metatarsiano lll izquierdo en vista anterior, lateral y medial. Las

lineas rojas indican el dngulo de proyeccidn de la apo6fisis plantar posterior. Escala: 1cm.

3.5.3 Cf. NEOLICAPHRIUM Frenguelli, 1921
Material: DS s/n (Coleccion Particular Daniel Sudrez, sin numero), fragmento de rama
mandibular izquierda con m1.
Procedencia geografica y estratigrafica: rio Santa Lucia, Florida? Rodado.
Descripcion: se trata de un pequefio fragmento que preserva Unicamente una pieza dentaria
con un importante grado de desgaste, aunque la morfologia, tamafio y relacidon de cuspides
indican que se trata muy probablemente del m1.
Medidas (mm): largo m1: 13,4; ancho m1: 9; altura rama mandibular en m1: 16.
Comentarios: la pieza presenta los indicios tipicos de abrasién, producto del transporte y
retrabajamiento, que muestran también otros fésiles frecuentemente hallados en la zona. Se
presume que el material proviene de sedimentos cercanos asignados a la Formacién Dolores,
no existiendo mds elementos de juicio. El registro se dio a conocer en el listado de fauna de

Ubilla et al. (2018).
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Figura 3.5. Cf. Neolicaphrium (DS s/n). Fragmento de rama mandibular izquierda en vista lingual y oclusal. Escala:

lcm.
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ARTICLE INFO ABSTRACT

Keywords: An exhaustive comparative analysis of the recently found cranial, dental and postcranial remains, in the context
Proterotheriids of the South American native ungulates Proterotheriidae was conducted. A new genus and species of the Family
Ungulates Proterotheriidae, Pseudobrachytherium breve, is reported. The new taxon is based on a complete cranium of

Camacho Formation
Huayquerian SALMA
Neobrachytherium
Uruguay

medium size, slender, with the complete dentition preserved. It has a new combination of features: a curved
dorsal plane at the level of the parietals, premaxilla anteriorly projected (not sagitally diverging), rostral border
of the orbit at the level of M1, occipital condyles in the same plane of the basicranium, posteriorly projected,
incisors anteriorly projected in a 120° angle with the occlusal plane, M2 with slender hypocone, barely separated
from the protocone by a subtle posterior groove and with conspicuous conical metaconule, quite lingually lo-
cated, very closely to the hypocone. In addition, the first record of Neobrachytherium outside Argentina and other
proterotheriid tarsal remains are documented. The fossils herein described were exhumed from sediments of the
Camacho Formation, Late Miocene of Uruguay. This study increases the mammalian diversity for this unit and

confirm the peak of diversity of the family in the Huayquerian Age/Stage.

1. Introduction

The Proterotheriidae is a diverse family of South American native
hoofed mammals belonging to the Order Litopterna. In their most re-
strictive definition -not including Anisolambdinae Cifelli, 1983- (see
Soria, 2001) they are recorded from the Oligocene to the Early Holocene
in Argentina, Bolivia, Colombia, Venezuela, Peru, Brazil and Uruguay
(Scherer et al., 2009; Corona et al., 2019a). They are characterized by
their medium size, limbs adapted to the cursorial habit, digits I and V
absent with a tendency to reduce II and IV, with the extreme case of
monodactyly in Thoatherium minusculum Ameghino, 1887 only preserving
the third digit. The dentition is the lopho-selenodont type, mostly bra-
chyodont, although some species become mesodont (Bond et al., 2001).

In the last few years, studies on the Family Proterotheriidae in
Uruguay were systematically conducted, and relevant data regarding
the diversity of the group, as well as those related to paleobiological
and paleoenvironmental aspects were obtained (Corona et al., 2018a,
Corona et al., 2019a, 2019b; Morosi and Ubilla, 2018). In this context,

* Corresponding author.

the goals of the present work are: 1) to report in detail for the first time
the existence of proterotheriids in the Late Miocene of Uruguay, de-
scribing a new genus and species for the Family Proterotheriidae based
on an almost complete cranium; 2) to confirm the presence of an ad-
ditional genus in the Camacho Formation; and 3) to contribute to the
knowledge of the osteology of the group.

2. Geological and geographical settings

The specimens described in this contribution were recovered from
deposits of the San Pedro Member of the Camacho Formation, on the
east coast of the de la Plata River, San José Department, Uruguay.
Particularly, the remains come from the foreshore level at different
points of the Arazati Harbor (Fig. 1).

The Camacho Formation (Goso and Bossi, 1966) outcrops in the
Southwest of Uruguay (Departments of Colonia and San José). It con-
stitutes marine deposits of the Neogene of Uruguay and its transition to
continental areas. The Camacho Formation is constituted by sandstones
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Fig. 1. Map showing the location (Arazati Harbor, Southern Uruguay), where the studied specimens were found.

from very fine to coarse, limolites and clay pelites, with a maximum
thickness in outcrops of about 15 m (Perea et al., 2013). Two lithos-
tratigraphic members are recognized within this unit (Martinez, 1994;
Perea and Martinez, 2004): the lower one, the San Pedro Member is the
most widespread and covers the Departments of Colonia and San José;
it is characterized by the dominance of sandy-silt and bioturbated silty
deposits of predominantly gray-greenish color. The greatest diversity of
mammals in the unit occurs in this member, particularly in paralic fa-
cies (Perea et al., 2013, 2019, 2020). The upper Member, Cerro Bau-
tista, stands out for its fine to very fine white sandstones, along with
levels composed of coarser fractions. It is the most geographic restricted
member (Colonia Department) and is also the less fossiliferous. The
Cerro Bautista Member includes internal shelf deposits very close to the
coast, with shallow waters, channels and estuarine plains, very prox-
imal storms, intertidal and beach deposits.

The Camacho Formation represents the deposits of several sub-en-
vironments of the “Mar Entrerriense” or “Paranean Sea” shelf, including
organisms with requirements of warm waters and normal-marine salinity.
Foraminifera, ostracods, gastropods, bivalves, brachiopods, echinoderms,
crustaceans, bryozoans, chondricthyes, dolphins and whales and also
many continental vertebrates are abundant, as ichnofossils as well
(Sprechmann et al., 2000; Perea and Martinez, 2004; Verde and Perea,
2011; Perea et al., 2013, 2019, 2020). The invertebrate associations are
autochtonous-parautochtonous and as mentioned above, mammals are
especially represented in coastal facies of the San Pedro Member.

With regard to age, the assignment of the Camacho Formation to the
Late Miocene is supported by a whole of independent sources. The
mammals integrated to the Assemblage biozone of Pseudoplohophorus
absolutus (according to Perea et al., 1994, 1996, 2020; Perea, 2005)
have affinities with the Huayquerian Age/Stage (sensu Cione and Tonni,
1995) of the Late Miocene, typified in strata of Argentina (Marshall and
Cifelli, 1991). Many of the mammalian taxa are exclusive of the Ca-
macho Formation and the Ituzaingé Formation (Late Miocene) of Ar-
gentina (Perea et al., 2013, 2020).

On the other hand, the evidence obtained from the mollusk asso-
ciations supports a similar chronostratigraphic interpretation for the
Camacho Formation; their associations have a close relationship with
those from the Parani and Puerto Madryn formations of Argentina
(Martinez, 1994; del Rio and Martinez, 1998; Martinez and del Rio,
2002a, b). Numerical ages based on strontium isotopes (5”Sr/%°Sr) were
obtained for shells of Aequipecten paranensis d'Orbigny, 1842 from the
Puerto Madryn Formation (11.9-9.05 Ma) and Camacho Formation
(7.50-6.00 Ma), that encompass the “Paranense” flooding, including
transgressive and regressive phases (del Rio et al., 2018). Soibelzon
et al. (2019) suggested two intervals for the unit, 15-13 Ma and
11-9 Ma, based on ostreids.
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3. Materials and methods
3.1. Institutional abbreviations

AMNH, American Museum of Natural History, New York, USA; FC-
DPV, Coleccién Paleontoldgica de la Facultad de Ciencias, Montevideo,
Uruguay; MACN-A, Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino
Rivadavia”, Coleccién Ameghino, Buenos Aires, Argentina; MACN-PV,
Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Colecciéon
Paleontologia de Vertebrados, Buenos Aires, Argentina; MACN-S, Museo
Arqueolégico y de Ciencias Naturales de Salto, Salto, Uruguay; MCNAM-
PV, Museo de Ciencias Naturales y Antropoldgicas “J.C. Moyano”,
Coleccién de Paleontologia de Vertebrados, Mendoza, Argentina; MHD-P,
Museo Histérico Departamental de Artigas, Artigas, Uruguay; MLP, Museo
de la Plata, La Plata, Argentina; MNHN, Coleccién Paleontoldgica del
Museo Nacional de Historia Natural, Montevideo, Uruguay; PVSJ, Museo
de la Universidad de San Juan, San Juan, Argentina.

3.2. Comparative materials examined

The following specimens (corresponding to the most complete for
each taxon) were directly studied by the authors and used to make
detailed morphological comparisons.

Anisolophus australis (Burmeister, 1879): MACN-A 3107.

Anisolophus floweri (Ameghino, 1887): MACN-A 9003, MACN-A
8999, MACN-A 3092, MACN-A 3095-97.

Anisolophus minusculus (Roth, 1899): MACN-A 9026-35.

Brachytherium cuspidatum Ameghino, 1883: MACN-A 11000a,
MACN-A 5865, MLP 69-XII-2-11, MACN-PV 16009, MACN-A 5864,
MACN-PV 13189, MACN-PV 16009a, MACN-PV 16009b, MACN-PV
14303, MACN-PV 9250.

Diadiaphorus majusculus Ameghino, 1887: AMNH 9270, MACN-A
9200-08, MACN-A 2711-12, MACN-A 2844-63. MACN-A 9118-35,
MACN-A 9174-80, MACN-A 9181-97.

Eoauchenia primitiva Ameghino, 1888: MACN-PV 8002, MACN-PV
8004.

Epitherium laternarium Ameghino, 1888: MACN-PV 8001.

Neobrachytherium ameghinoi Soria, 2001: MACN-A 1401-03, MACN-
PV 9150, MACN-PV 13212, MLP M-177, MLP M-178.

Neobrachytherium morenoi (Rovereto, 1914): MACN-PV 8428,
MACN-PV 8435.

Neobrachytherium ullumense Soria, 2001: PVSJ 120, MCNAM-PV
3222.

Neolicaphrium recens Frenguelli, 1921: MACN-S 92, MHD-P 509.

Prolicaphrium specillatum Ameghino, 1902: MACN-A 52-239.

Proterotherium cervioides Ameghino, 1883: MLP 69-XII-2-9.
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Tetramerorhinus cingulatum Ameghino, 1891: MACN-A 8666, MACN-
A 8664, MACN-A 5971.

Tetramerorhinus lucarius Ameghino, 1894: MACN-A 3021, MACN-A
1859-60, MACN-A 3063, MACN-A 3064, MACN-A 3067, MACN-A
1855, MACN-A 1841, MACN-A 8660-61.

Tetramerorhinus mixtum (Ameghino, 1894): MACN-A 8663, MACN-A
8970-98, MACN-A 3023, MACN-A 11670.

Tetramerorhinus prosistens Ameghino, 1899: MACN-A 11626.

Thoatheriopsis mendocensis Soria, 2001: MLP 81-XI-28-1.

Thoatherium minusculum Ameghino, 1887: MACN-A 9080-81,
MACN-A 2996, MACN-A 5974-78, MACN-A 9043.

The studied specimens herein described consist of an almost com-
plete cranium (FC-DPV 2570), a fragment of maxilla with dentition
(MNHN 2967), and tarsal and metatarsal bones partially articulated
(MNHN 2966). We conducted a comparative morphometric study to
determine the systematic designation of the specimens from Arazati,
San José Department, Uruguay and establish the similarities and dif-
ferences with other proterotheriids. The set of comparative specimens
came from the main Paleontological Reference Collections of South
America (see 3.2 Comparative materials examined). Anatomical de-
scriptions (skeleton and teeth) and measurements were made following
Soria (2001), Villafadie et al. (2012), and Schmidt (2015). “P” and “M”
refers to upper premolars and molars, respectively.

A preliminary analysis of the dental microwear pattern was carried
out on a well preserved tooth of a single specimen (FC-DPV 2570). The
technical details of the procedure, treatment of the samples, collection
and interpretation of data are explained in Corona et al. (2019b).

4. Systematic palaeontology

Order LITOPTERNA Ameghino, 1889.

Family PROTEROTHERIIDAE Ameghino, 1887.

Sub Family PROTEROTHERIINAE Ameghino, 1887.
Genus PSEUDOBRACHYTHERIUM nov.

LSID
Urn:lsid:zoobank.org:act:41,952,365-ABC3-406B-9124-
0A42B0470316.

Derivation of name

From the Greek “pseudo”, false, because the general morphology of
the dentition, at first glance, shows similarities with Brachytherium.

Type and only known species

Pseudobrachytherium breve sp. nov.

Diagnosis

As for the type species.

Age and distribution

As for the type species.

Pseudobrachytherium breve sp. nov.

Figs. 2, 3A, 4A and 5; Tables 1 and 2.

LSID

Urn:lsid:zoobank.org:act:4E0SE2B9-203 B-4E37-B385-4113E54D8FCS.

Derivation of name

From the Latin “brevis”, because the subtle, short or shallow ap-
pearance of the posterior groove of the M2.

Holotype

FC-DPV 2570, an almost complete cranium with incisors and both
right and left P1-M3 series preserved (Figs. 2, 3A, 4A and 5; Tables 1
and 2).

Diagnosis

Slender cranium, slightly narrow and elongated, of intermediate size,
larger than Thoatherium minusculum and smaller than Tetramerorhinus cin-
gulatum, similar to Tetramerorhinus mixtum. Curved dorsal plane at the level
of the parietals, as in Epitherium laternarium. Premaxilla anteriorly pro-
jected, not diverging from the sagittal plane, different from E. laternarium.
Orbit with rostral border at the level of M1, similar to Neobrachytherium
morenoi, and different from Eoauchenia primitiva where this border is level
with the middle of M2. Anteroposterior axis of the orbit greater than the

56

Journal of South American Earth Sciences 102 (2020) 102646

dorsoventral one. Slender zygomatic arch, similar to Te. mixtum and dif-
ferent from Te. cingulatum and Diadiaphorus majusculus. Posterior palatal
crests parallel at the level of M3, approaching, but not converging ante-
riorly. Occipital condyles in the same plane of the basicranium, posteriorly
projected, as in N. morenoi. P3-M3 with an anterolingual cingulum mod-
erately developed, without connection to the protocone. P3-P4 molari-
forms, quadrangular in shape, without paracone and metacone folds, dif-
ferent from Brachytherium cuspidatum. M2 with slender hypocone slightly
separated from the protocone by a short or shallow posterolingual groove
that not reach the posterior fossette, different from B. cuspidatum and si-
milar to T. minusculum or Anisolophus floweri. M2 with conspicuous conical
metaconule, quite lingually located, attached to the protocone due to tooth
wear but not linked to the external wall of the tooth, and very closely to the
hypocone, different from B. cuspidatum. M3 trapezoidal, without hypocone
and with a conspicuous conical metaconule similar to B. cuspidatum.

Type locality and horizon

Arazati Harbor, San José Department, Uruguay. Greenish pelite of
the San Pedro Member of Camacho Formation, Huayquerian South
American Land Mammal Age (SALMA).

Age and distribution

Late Miocene, Camacho Formation. Arazati Harbor, San José
Department, Uruguay.

Comparative description

Cranium

It belongs to an adult specimen and is almost complete; it is graceful
and elongated, larger than T. minusculum (MACN-A 9080) but smaller than
Te. cingulatum (MACN-A 8666), comparable in size to Te. mixtum (Table 1).
In spite of being somewhat laterally compressed, by taphonomic effect, it
seems to be narrower than other specimens of similar size (Te. mixtum,
MACN-A 8970; Te. lucarius, MACN-A 3067). The entire dental series is
preserved: 11, 4P, 3M and the diastema is longer than Te. mixtum. The
specimen is deformed on the sagittal plane, with the left side fragmented
and ventrally displaced, while the right flank is better preserved (Fig. 2).

In dorsal view, the rostral region is narrower and longer than the
braincase as in T. minusculum, different from D. majusculus and Prolicaphrium
specillatum. The rostrum is almost complete, but nasals and part of the left
premaxilla are missing. The premaxilla is anteriorly projected as in Te.
mixtum and T. minusculum, not diverging from the sagittal plane, as in E.
laternarium. The dorsal plane of the rostrum and the occlusal plane converge
on the anterior end, as in T. minusculum, E. primitiva and E. laternarium and
different from N. morenoi, P. specillatum, Te. lucarius, Te. mixtum, Te. cingu-
latum, and D. majusculus. On the right side, the fragmented lacrimal is
preserved, and the anterior portion of the frontal is better preserved.

Laterally, the right temporal is well preserved, as well as the jugal
and lacrimal. These last delimiting a closed orbit, with its anteroposterior
axis greater than the dorsoventral, as in Te. mixtum, Te. lucarius and E.
laternarium and different from D. majusculus, Te. cingulatum, T. min-
usculum, and N. morenoi which have the anteroposterior axis shorter than
the dorsoventral. The rostral border of the orbit is located at the level of
posterior root of M1 as in D. majusculus, Te. cingulatum, and N. morenoi,
and different from Te. mixtum, in which this border is at P4, and N. recens
and E. laternarium which have this border at M2. The zygomatic arch is
slender. In lateral view, the dorsal plane of the braincase is curved at the
level of the parietals, posteriorly to the fronto-parietal suture as in E.
laternarium, N. morenoi, and T. minusculum, different from Te. mixtum, Te.
cingulatum, and D. majusculus in which this region is flat. The occipital
does not preserve the dorsal portion corresponding to the supraoccipital,
but only preserves the posteroventral one.

The basicranium is well preserved at the region of the basisphenoid
and the basioccipital, and the suture between them is not visible, which
is in agreement with its adult condition. The basicranium is less pre-
served at the occipital condyles. The condyles are at the same level of the
basioccipital and are posteriorly projected as in N. morenoi and E. la-
ternarium, not ventrally like T. minusculum, D. majusculus, Te. cingulatum,
and Te. mixtum. Both pterygoids can be seen, being the left almost
complete. The maxilla is better preserved in the areas nearby the
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Fig. 2. Holotype of Pseudobrachytherium breve gen. et sp. nov. (FC-DPV 2570) in occlusal, lateral and dorsal views. Some relevant features are highlighted: 1, curved
dorsal plane at the level of the parietals; 2, occipital condyles posteriorly projected; 3, incisors projected at 120° from the occlusal plane; 4, M2 with conspicuous
metaconule lingually located, very closely to the hypocone; 5, parallel posterior palatal crests; 6, conspicuous conical metaconule in M3. Scale bar equals 1 cm.

dentition than in the middle of the palate. At the level of M2/M3, two
ridges, one per maxilla, are well developed; these crests at the level of the
M3 are closer to the alveolar edge, but at the level of the M2 they run
parallel to the intermaxillary suture, without contacting the sagittal
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plane and therefore without finishing the closure of the palatal notch;
Due to the poorly preservation of the posterior region of the palate, this
closure of the palatal notch is not visible as it is in D. majusculus and N.
morenoi in which the notch is at the level of M2, Te. mixtum, Te. lucarius,
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and Te. cingulatum (at M2/M3), and T. minusculum (posterior to M3). The
palate plane between P1 and M1 has a concave arrangement, probably
due to a taphonomic effect, because it is flat in all the other species.
Dentition
The specimen has an incisor per premaxilla, hypertrophied, hypso-
dont, labially curved and caniniform. The left one is broken, but the
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root is still in the alveolus and the crown is kept apart. The incisors
project obliquely with respect to the occlusal plane, forming an angle of
approximately 120° (Fig. 2), different from D. majusculus, Te. cingu-
latum, Te. lucarius, N. recens, and E. laternarium in which the incisors are
ventrally projected with respect the occlusal plane, on a straight angle.
These teeth have a triangular section, with the labial face having the

Fig. 3. Upper dental series of the most complete and well-preserved genera of Proterotheriidae used for comparisons, in occlusal view. A, right P1-M3,
Pseudobrachytherium breve gen. et sp. nov. (FC-DPV 2570); B, right P1-M3, Diadiaphorus majusculus (MACN-A 9200); C, right P1-M3, Tetramerorhinus mixtum (MACN-A
8970); D, right P1-M3, Thoatheriopsis mendocensis (MLP 81-XI-28-1); E, left P4-M3 (reversed), Thoatherium minusculum (MACN- A 2996); F, right M2-M3,
Brachytherium cuspidatum (MACN-PV 14303); G, left P4-M3 (reversed), Proterotherium cervioides (MLP 69-XII-2-9); H, left P4-M2 (reversed), Neobrachytherium morenoi

(MACN-A 8428). Scale bar equals 1 cm.
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met.

mesial

hyp. pstling.g. prot.

lingual

Fig. 4. Schematic drawing showing the morphological differences of M2 (the
same for M1) of four species from the Late Miocene. A, Pseudobrachytherium
breve gen. et sp. nov.; B, Brachytherium cuspidatum; C, Proterotherium cervioides;
D, Neobrachytherium morenoi. al. cing., anterolingual cingulum; hyp., hypocone;
met., metaconule; prot., protocone; pstling. g., posterolingual groove.

smallest surface. Both the labiodistal and the linguodistal faces are
worn, probably by the action of the lower incisors. The incisors and
premolars are separated by a conspicuous diastema (Fig. 2, Table 1).
The premolars show the mesiodistal diameter longer than the bucola-
bial one and lingual cusps lower than the labials.

P1 and P2 are similar to each other, with P2 being slightly larger
(Fig. 3, Table 2). They have a triangular shape, with the distal lobe
larger than the mesial. A main cusp is more noticeable on the labial
side, and opposite to it, in mesiolingual position, there is a shallow
sulcus that divides the tooth into two fossettes. A slightly labial fold at
the level of the distolabial region is present. The metastyle is the most
developed labial fold, followed by the mesostyle.

P3 and P4 are similar morphologically, with quadrangular peri-
meter and developed anterolingual cingulum. P3 is the smallest, the
metacone is more developed than the paracone and the paraconule is
poorly developed. The anteroposterior groove is interrupted by the
union of the metacone with the hypocone (due to tooth wear).

M1 exhibits the greatest degree of tooth wear. The paracone and
metacone are similar in size although the metacone is mesiodistally
longer. The protocone is more developed than the hypocone and than
the paraconule. No metaconule is observed, possibly as a result of tooth
wear. The hypocone is scarcely separated from the protocone by a
posterolingual groove. The anterolingual cingulum is developed, lim-
ited to the mesial face, reaching the base of the protocone as in Te.
mixtum and Te. cingulatum. The parastyle and mesostyle have similar
development, while the metastyle is lesser developed. A slightly labial
fold of the paracone is shown. As in P3-P4, the central fossette is present
while the posterior one is barely visible due to tooth wear.

M2 is the largest molar and is one of the molars in which can be
appreciated the main differences between species (Figs. 3 and 4;
Table 2). These differences involve topology, shape, relative size and
relationships between anterolingual cingulum, protocone, hypocone,
metaconule, and posterolingual groove. The paracone and the
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metacone are developed and are similar in size. The anterolingual
cingulum is less developed than in M1 and is limited to the mesial face,
reaching the base of the protocone, as in Proterotherium cervioides, and
different from B. cuspidatum. The hypocone is slender compared with
the protocone, which is the biggest cusp on the lingual side, different
from B. cuspidatum which has a robust hypocone (Figs. 3F and 4B). The
hypocone appears barely separated from the protocone by a subtle or
shallow posterior groove, different from B. cuspidatum, P. cervioides, and
N. morenoi, in which protocone and hypocone are scarcely or com-
pletely separated (Fig. 4). The metaconule is located somewhat dis-
tolingually displaced and does not interrupt the anteroposterior groove.
It is joined by tooth wear to the protocone, but not linked to the ex-
ternal wall of the tooth, and very closely to the hypocone, which tends
to close the posterior groove even more, different from B. cuspidatum.
The posterior fossette is present and connected to the central one.
Parastyle and mesostyle are slightly more developed than metastyle.

M3 is smaller than M2 and trapezoidal in shape, as in B. cuspidatum,
T. minusculum, E. laternarium, and D. majusculus. The anterolingual
cingulum is also developed, limited to the mesial edge, reaching the
base of the protocone. The paracone and metacone are less developed
than in M2. The paraconule is poorly developed. The parastyle and
mesostyle are highly developed, unlike the metastyle. Differing from
M2, the distance from the mesostyle to the parastyle is considerably
larger than between the mesostyle and the metastyle. The metaconule
has a conical shape and is located in the distal region in a central po-
sition; it appears isolated, not connected to the protocone. Because of its
proximity to the distal wall of the tooth, there is no posterior fossette.
The anteroposterior groove is conspicuous and connects with the deep
extensive central fossette. The protocone is the only lingual cusp de-
veloped and the hypocone is absent as in D. majusculus, Te. cingulatum,
Te. minusculum, Anisolophus australis, and B. cuspidatum.

Remarks

Pseudobrachytherium breve gen. et sp. nov. has similarities and differ-
ences with other proterotheriids from Argentina, with both older taxa of
the Early Miocene Santacrucian SALMA of Patagonia, and with species of
the Late Miocene Huayquerian Age/Stage and Quaternary of
Mesopotamia, Northern Argentina, and Uruguay respectively (Figs. 3 and
4). For example, FC-DPV 2570 shares with the Santacrucian taxa T.
minusculum, D. majusculus, Te. mixtum and Te. cingulatum the laterally
continuous disposition of the premaxilla with the plane of the maxilla, not
diverging from the sagittal plane. The anteroposterior axis of the orbit is
larger than the dorsoventral one, which is also a character shared with Te.
lucarius and Te. mixtum, although in these species the anterior edge of the
orbit is at the level of the anterior border of M1. FC-DPV 2570 shares with
E. laternarium and with Te. mixtum the posterior dorsal angle of the
braincase and with N. recens the arrangement of the occipital condyles in
the same plane as the basicranium and its posterior projection.

In Pseudobrachytherium breve gen. et sp. nov. the hypocone in M1-
M2 is barely separated from the protocone by a subtle posterolingual
groove; this groove is shallower than in B. cuspidatum (Figs. 3F and 4B),
not reaching the central area of the tooth, as in T. minusculum (Fig. 3E).
The degree of development of the anterolingual cingulum and its dis-
position not reaching the protocone is a feature common with P. cer-
vioides, T. minusculum, Neobrachytherium ameghinoi, Neobrachytherium
intermedium and N. recens (Figs. 3 and 4). Finally, the M3 smaller than
M2 and trapezoidal in shape of FC-DPV 2570, is similar to the M3 of B.
cuspidatum, T. minusculum, E. laternarium, D. majusculus, Te. lucarius, Te.
mixtum, Tetramerorhinus prosistens and Te. cingulatum (Fig. 3). The M3
has no hypocone like B. cuspidatum and A. floweri. In summary, spe-
cimen FC-DPV 2570 has a combination of characters that support it
belonging to a new biological entity (See Discussion and conclusions).

Microwear

The microwear pattern analysis was performed on the enamel sur-
face of the paracone and nearby areas of M2 (both right and left side) of
the holotype of Pseudobrachytherium breve gen. et sp. nov. (FC-DPV
2570). Since the data belong to a single specimen, the assessment was
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Fig. 5. Enamel surface of the M2 paracone of Pseudobrachytherium breve gen. et sp. nov. showing microwear scars (1, scratches; 2, pits) at 30X (A) and 50X (B). Scale
bar in micrometers.

Table 1

Cranial measurements (in mm) of the holotype of Pseudobrachytherium breve gen. et sp. nov. (FC-DPV 2570) and the most complete comparative taxa. TL, total length;
OW, orbit width; OH, orbit high; OCcW, occipital condyles width; D, diastema length; PWP1, palatal width at P1; PWM1, palatal width at M1; PWM3, palatal width at
M3; PtW, pterygoides width.

Taxon Specimen TL ow OH OCcW D PWP1 PWM1 PWM3 PtW
Pseudobrachytherium breve FC-DPV 2570 197 34.5 30.5 33.8 23.1 13.3 19.6 17.3 12,2
Tetramerorhinus cingulatum MACN-A 8666 222 31 27.4 37.2 29.8
Tetramerorhinus mixtum MACN-A 8970 190 30.8 30.5 35 19.5
Tetramerorhinus mixtum MACN-A 8663 29 24.3 20.5 20.3 20.4 20.5
Tetramerorhinus lucarius MACN-A 3063 25.1
Tetramerorhinus lucarius MACN-A 3021 24 21.9
Epitherium laternarium MACN-PV 8001 36.8 29.3
Neolicaphrium recens MACN-S 92 32.5 24.1
Anisolophus minusculus MACN-A 9026 25.2
Prolicaphrium specillatum MACN-A 52-239 29.9 24.4 28.5 32
Thoatherium minusculum MACN-A 9080 21.8
Eoauchenia primitiva MACN-PV 8002 35.4 33.4 317 30.8 28.9
Diadiaphorus majusculus MACN-A 9181 32 36 41.6 22 32.4 33.8 35.4 23,4
Diadiaphorus majusculus MACN-A 9208 252 329 39.7 21.6 31.2
Table 2

Dental measurements (in mm) of the holotype of Pseudobrachytherium breve gen. et sp. nov. (FC-DPV 2570) and the most complete comparative taxa. P1-M3L, P1-M3
length; P, premolar; M, molar; w, tooth width; I, tooth length.

Taxon Specimen P1-M3L P1 w/l P2 w/l P3 w/l P4 w/l M1 w/l M2 w/l M3 w/l
Pseudobrachytherium breve FC-DPV 2570 83.9 8.4/10.7 10/11 12.8/12.3 14.1/13.3 15/14.1 17/14.9 17.4/12.5
Tetramerorhinus cingulatum MACN-A 8666 83.4 9.4/10.5 12.3/10.8 15/12.5 17.3/13.3 18.3/14.8 20.2/15.7 18.9/12.5
Tetramerorhinus mixtum MACN-A 8970 80.3 9/10.2 11.3/10.2 13.5/12.1 16/13.4 16.8/13.5 19.5/14.3 18.4/1.,3
Tetramerorhinus mixtum MACN-A 8663 80.8 8.4/10 11.5/10.9 14/11.1 16/12.7 16.6/13.2 18/13.6 16.6/11.9
Tetramerorhinus lucarius MACN-A 3063 67 5.9/8.3 9.2/9.6 13.2/9.7 14.3/10.3 16.3/11.7 15.8/12.1 15.6/9.7
Tetramerorhinus lucarius MACN-A 3021 67.2 6.3/7.8 9.5/9.3 11.3/9.9 13.8/10.7 13.1/11 15.2/11.3 14.5/9.8
Epitherium laternarium MACN-PV 8001 92.3 10.6/13.5 13.5/13.6 16.1/13.9 17.8/14.9 18/16.9 14.8/14.5
Neolicaphrium recens MACN-S 92 70.8 7.9/7.9 10.5/9.2 12/10.3 14.9/14 15.5/12.5 14.3/12.6
Anisolophus minusculus MACN-A 9026 85.4 11.5/11.9 15.6/12.7 16.7/13.8 16/13 17.5/13.2 17/12.5
Prolicaphrium specillatum MACN-A 52-239 87.7 8.6/11.5 14.8/12.4 16.6/14.8 18.9/13.6 21/12.3 22.9/15.1 21.2/14.4
Thoatherium minusculum MACN-A 9080 75.9 6.8/8.1 9.1/9.8 14.3/10.8 13.6/10.6 14.3/10.7 15.8/13.4 14.8/12.2
Eoauchenia primitiva MACN-PV 8002 70.8 4.8/6.4 7.8/7.6 11.8/9.6 14.3/9.9 17/11.2 17.1/13.9 14.9/13.8
Diadiaphorus majusculus MACN-A 9181 115.2 11.4/14 17.2/16.3 18.7/17 22.4/18.2 23.1/18.8 24.9/21.6 24/15.8
Diadiaphorus majusculus MACN-A 9208 116.8 11.2/13.5 15.8/17.4 19.6/19.6 20.9/17.8 22.5/19.1 25.6/21.6 23.3/14.9
7
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qualitative. The observation in both stereomicroscope and scanning
electron microscope (SEM), allow recognition of a predominance of
scratches on pits (Fig. 5). This kind of scars are caused by the intakes of
silicophytoliths (grass intake) and/or foliar strata with a high percen-
tage of sediment (near from the ground). The pattern in a first glance is
consistent with a grazer diet for Pseudobrachytherium breve gen. et sp.
nov.

Genus NEOBRACHYTHERIUM Soria, 2001.

Type specie

Licaphrium intermedium Moreno and Mercerat, 1891.

Neobrachytherium cf. N. ameghinoi.

Referred Material

MNHN 2967, fragment of left maxilla with P4-M2 (Fig. 6).

Type locality and Horizon

Arazati Harbor, San José Department, Uruguay. Greenish pelite of
the San Pedro Member of Camacho Formation, Huayquerian SALMA.

Age and distribution

Late Miocene, Camacho Formation. Arazati Harbor, San José
Department, Uruguay.

Measurements (width/length; in mm)

P4: 14.6/12.1; M1: 16.7/12.4; M2: 19.8/14.

Description

P4 is the smallest of the dental series, with a strongly quadrangular
shape. All the styles are equally developed. The labial walls are smooth,
without folds. The anterolingual cingulum is strong, highly developed,
with a wide flat occlusal surface, and joined to the base of the proto-
cone. There is a weak posterolingual groove. The walls of the protocone

Fig. 6. Neobrachytherium cf. N. ameghinoi (MNHN 2967), left P4-M2 in occlusal,
labial and lingual view. Scale bar equals 1 cm .
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and hypocone are attached at the base. M1 has the same characters of
P4, although it is larger. A slightly weak cingulum is observed along the
entire labial face of the tooth. The protocone and hypocone are closely
linked by tooth wear. M2 has a similar morphology to the previous
ones, being the largest tooth. In this molar the labial cingulum is ap-
preciable and also runs along the distal face of the tooth, almost until
the base of the hypocone. The metaconule has almost worn out, in a
lingual disposition, located very close to the hypocone, preventing its
connection with the protocone. Both in this tooth and in P4, parastyle
and mesostyle are more developed than metastyle.

Remarks

Specimen MNHN 2967 resembles Neobrachytherium by the following
features: quadrangular molars; parastyle and mesostyle more developed
than metastyle; metaconule in M1-M2 less developed than in
Brachytherium; absence of labial folds; and posterolingual groove shal-
lower than in Brachytherium. We cannot refer the specimen MNHN 2967
to N. intermedium because in this species the metaconule is lophoid,
while in MNHN 2967 it is rather reduced and bunoid. In addition, N.
intermedium has labial folds of the paracone and metacone, as does N.
morenoi, absent in MNHN 2967. The paraconule and the anterolingual
cingulum of the P4 of MNHN 2967 are more developed than in N.
morenoi. N. ullumense has similar morphology to MNHN 2967, but the
metaconule of M2 is located in a more lingual position, and the ante-
rolingual cingulum is less developed and limited to the anterior region,
not reaching the base of the protocone as in MNHN 2967, and the
posterolingual groove is more developed. In N. ameghinoi the metaco-
nule is reduced and attached to the protocone-hypocone conjunction.
This feature is observed in MNHN 2967. In N. ameghinoi both the de-
velopment of the styles and the depth of the interstylar concavities are
similar to that of MNHN 2967. N. ameghinoi and MNHN 2967 also share
the vertical lingual walls. In brief, MNHN 2967 has several similarities
with N. ameghinoi.

Genus indet.

Referred Material

MNHN 2966, left tarsus and metatarsals II-IV, partially articulated
(Fig. 7).

Type locality and horizon

Arazati Harbor, San José Department, Uruguay. Greenish pelite of
the San Pedro Member of Camacho Formation, Huayquerian SALMA.

Age and distribution

Late Miocene, Camacho Formation. Arazati Harbor, San José
Department, Uruguay.

Measurements (in mm)

Astragalus: total length: 29.2, distance between crests: 15.4 (esti-
mated), width of neck: 16 (estimated); metatarsal II: total length pre-
served: 81; metatarsal III: total length preserved: 78.3.

Description

The most complete bone at the proximal end is the astragalus, of
subrectangular contour and deep trochlea, slightly asymmetric. The
astragalus is fractured at the level of the fossa at the base of the neck,
and because of that the head is not very well preserved. Although, it
remains in partial contact with a flat and mediolaterally wide navicular.
Both the astragalus and navicular are in lateral contact with a broken
calcaneus. Below the navicular, on the metatarsal III, the ectocuneiform
is very poorly preserved in anterior position, and laterally and poster-
iorly continued. The cuboid is preserved. Distally, it is remarkable in
the central zone the metatarsal III and on its sides the well-preserved
metatarsal II and the proximal end of metatarsal IV. Laterally a small
phalanx is preserved, removed from its original position, which remains
cemented next to the other bones by sediment. The same can be seen on
the distal end of metatarsal II.

Remarks

The comparative analysis performed corroborated the proposal of
Soria (2001) and Schmidt (2013) that there is a morphological



A. Corona, et al.

——calcaneous —_

- astragalus-

— navicular —

metatarsal II\

——metatarsal III\\\\\\

Journal of South American Earth Sciences 102 (2020) 102646

phalanx?

Fig. 7. Proterotheriinae genus indet. (MNHN 2966), left tarsus and metatarsals partially articulated in anterior view (center) and medial view (right) compared with
the tarsus of Diadiaphorus majusculus (AMNH 9196) (left). Illustration modified from Scott (1910, Plate V). Scale bar equals 1 cm.

uniformity in the postcranium (especially astragalus, calcaneum and
metatarsals) throughout the family, precluding a more refined classi-
fication. There are only size variations. The dimensions of the as-
tragalus of MNHN 2966 are similar to the smallest astragali of Proter-
otheriidae indet. from Entre Rios Province (Argentina) and to the
largest specimens of T. minusculum from Patagonia.

5. Discussion and conclusions

The presence of the South American native ungulate proterotheriids
is reported in detail for the first time in the Late Miocene of Uruguay. In
fact, it reflects the peak of diversity for the family at the Huayquerian
Age/Stage, evidenced in sediments from Argentina (Villafafie et al.,
2006; Schmidt, 2015; Schmidt et al., 2018).

Particularly noteworthy is the specimen FC-DPV 2570, represented
by a very well preserved and almost complete cranium, with high
systematic significance, which allowed broadened knowledge of the
osteology of Proterotheriidae with improvements to the description of
the identifying diagnostic characteristics. This is one of the most com-
plete proterotheriid specimens reported for the Huayquerian Age/
Stage.
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The comparison of specimen FC-DPV 2570 with a large sample
shows that it has characters similar to Santacrucian, Huayquerian,
Montehermosan, and Quaternary species. However, there is a set (a
combination) of noteworthy characters that allows to distinguish the
specimen FC-DPV 2570 from all of the recognized genera. For example,
the overall size of the cranium, its slender appearance, the narrow and
elongated conformation of the rostrum and the disposition of the oc-
cipital region distinguish it from Diadiaphorus, Tetramerorhinus,
Epitherium, and Thoatherium. Likewise, dental characters such as the
disposition of the incisors, the degree of development of the styles, the
absence of labial folds in M1-M3 and the type of relationship between
the lingual cusps (protocone-hypocone) in M1-M2, also separate it from
those genera as well as from Brachytherium and Neobrachytherium.

In addition, it is noteworthy that the specimen FC-DPV 2570 has
unique dental characters: M1-M2 with slender hypocone, and with a
shallow posterolingual groove, barely separating the protocone and the
hypocone; M2 with a conspicuous, conical metaconule, distolingually
placed and attached to the protocone, but in very close proximity to the
hypocone, without interrupting the posterolingual groove.

In fact, variations in the shape, position, degree of development and
relationships of the dental components (topology), support the
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distinction of the different species (Soria, 2001; Schmidt, 2013, 2015)
(Fig. 4). Therefore, based on this and that our specimen has a combi-
nation of dental characters that separate it from known genera and
species, and added to the contribution of cranial characters, the pro-
posal of a new genus and species of the family for the Huayquerian is
confidently supported.

Nevertheless, it should be noted that Corona et al. (2018b), taking a
more conservative position, preliminarily assigned the specimen FC-
DPV 2570 to B. cuspidatum because the dentition of this specimen re-
sembles B. cuspidatum. The holotype of B. cuspidatum (MLP 69-XII-2-4)
is a fragment of a mandible with deciduous dentition; after its de-
scription, isolated check teeth where assigned to this taxon due its
glance appearance and size (Schmidt, 2015). Until now, there is no
direct physical association that allows us to confirm that assignation,
even though this criterion is totally valid and we accept it. However,
after a rigorous comparative analysis, as shown, we consider that the
exclusive dental features of the specimen FC-DPV 2570 and its new
combination of features in the cranial anatomy allow it to objectively be
assigned to a new genus and species.

New phylogenies for the Family Proterotheriidae have recently been
performed (Schmidt, 2015; McGrath et al., 2019, 2020). The phyloge-
netic reconstructions that include the specimens from Uruguay and that
can be contrasted with the previous hypotheses are being assessed. Our
results are still preliminary and are beyond the scope of the present
work, although we hope to obtain an accurate resolution of the phy-
logenetic relationships, especially regarding the Late Miocene species,
as further evidence that support the validity of this new taxon.

An interesting fact is the result obtained from the observation of the
dental microwear. There are several microwear analyzes carried out in
extant ungulates, which have allowed discriminating food preferences
based on the type and number of scars (Solounias and Semprebon,
2002; Merceron et al., 2004, 2005, among others). The evidence, al-
though based only on one sample, suggests that the analyzed specimen
fed on grass a few days before death.

Regarding the presence of Neobrachytherium in the Late Miocene of
Uruguay, suggested by the MNHN 2967, it is consistent and expected
due to the high diversity of the family at that period of time. In
Argentina, the proterotheriid taxa identified in the lapse Late
Miocene-Early Pliocene are as follows: N. ullumense, Loma de las Tapias
(San Juan Province; Soria, 2001) and Arroyo Chasicé formations
(Buenos Aires Province; Cerdenio, 2003; Brandoni, 2013; Schmidt,
2013). P. cervioides, N. ameghinoi, B. cuspidatum, and Diadiaphorus
eversus (Ameghino, 1891b), Lower member of Ituzaingé Formation
(“Mesopotamian”, Entre Rios Province; Brandoni, 2013; Schmidt and
Cerdefio, 2013; Schmidt, 2015). Diadiaphorus sp., Chiquimil Formation
(Catamarca Province; Reguero and Candela, 2011; Brandoni, 2013;
Schmidt et al., 2018). N. intermedium and N. morenoi, Andalhuala and
Corral Quemado formations (Catamarca Province; Soria, 2001;
Brandoni, 2013; Schmidt, 2013, 2015; Bonini, 2014; Esteban et al.,
2019). Diplasiotherium pampa Soria (2001), E. primitiva, Brachytherium
cf. B. cuspidatum, Neobrachytherium sp., and Proterotheriidae indet.,
Cerro Azul Formation (La Pampa Province; Schmidt et al., 2018).
Neobrachytherium sp., Huayquerias (Mendoza Province; Soria, 2001;
Prevosti et al., 2019), Salicas (La Rioja Province; Brandoni et al., 2012),
and Andalhuala formations (Tucumén Province, Esteban et al., 2019).

The holotype of Neobrachytherium ameghinoi (Entre Rios Province,
Argentina) consists of a mandibular fragment with p4-m3 (MACN-PV
14308). Soria (2001) associated some upper molars (MACN-A 1401-03,
MACN-PV 9150, and MACN-PV 13212) to this mandible taking into
account the combination of characters observed in other species of the
genus as N. morenoi (Soria, 2001: 81). The Specimen MNHN 2967
shares with N. ameghinoi the metaconule reduced and attached to the
protocone-hypocone conjunction, the development of the styles, the
depth of the interstylar concavities, the vertical lingual walls, and its
size. However, the anterolingual cingulum is more developed in MNHN
2967 with respect to MACN-A 1401-03, MACN-PV 9150, and MACN-
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PV 13212, for this reason MNHN 2967 is considered to be N. cf. ame-
ghinoi. More elements are needed to confirm this preliminary taxonomic
determination.

Finally, this work significantly expands the record and diversity of
South American native ungulates in Uruguay, particularly in the Late
Miocene. Concomitantly, the faunistic assemblage of the Camacho
Formation has been increased. This lithostratigraphic unit has both
endemic and shared species with the “Mesopotamian” (base of the
Ituzaingé Formation, Entre Rios Province, Argentina). Among the first
are ground sloths, glyptodonts, caviomorph rodents (Perea et al., 2013,
2020) and Pseudobrachytherium. According to Perea et al. (2013), this
phenomenon of endemism may be due to moments of isolation from the
northeastern territory to the “Entrerriense Sea” (Paranean Sea) and the
subsequent “del Plata proto-estuary” during the Mio-Pliocene.
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A NEW GENUS OF PROTEROTHERIINAE (MAMMALIA, LITOPTERNA) FROM THE
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ABSTRACT —We describe a new genus and species of Proterotheriinae from the Pleistocene of Uruguay. Several taxonomic,
biostratigraphic, paleoecological, and paleoenvironmental analyses and interpretations have been performed in a detailed
study of the Litopterna (Mammalia, ‘Meridiungulata’) of Uruguay. The Proterotheriidae is the most diverse family of the
Litopterna. In Uruguay, the record of the Proterotheriidae, although in many cases fragmentary, includes interesting
specimens in particular contexts and different ages in the late Oligocene-late Pleistocene. The aim of this work is to
reassess the specimens primarily assigned four decades ago to ‘Licaphrium’ aff. floweri, redescribing them, evaluating their
taxonomic status in the context of the Proterotheriidae, and establishing the characters that allow the determination of this
taxon as a new genus and species of Proterotheriinae: Uruguayodon alius. We redescribe two specimens of this new taxon,
which include dental and postcranial remains. The diagnostic element is the last lower molar, which shows, among other
characters, paraconid and paralophid in a very lingual position, smoothed metaflexid, and absence of entoflexid. The
individuals were excavated from a sandy level of the San Jos¢ Member of the Raigén Formation, a unit that has an
endemic fauna, a pattern discussed here in a paleogeographic framework. The provenance of the analyzed specimens from
Pleistocene layers is indicated by mammalian content and absolute ages, which support the presence of another genus of

Proterotheriidae surviving into the Quaternary, in addition to Neolicaphrium recens.
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INTRODUCTION

The Proterotheriidae Ameghino, 1887 (late Paleocene—?early
Holocene), is one of the native South American hoofed mammal
families included in the order Litopterna (Ameghino, 1889). This
family consists of small to intermediate sized forms, lophoseleno-
dont and brachyodont to mesodont, with a tendency toward the
reduction of lateral digits and more developed central digit; in
some cases, a functional monodactyly (convergent with that of
some equids) is reached (Ubilla et al., 2011).

The Proterotheriidae are recorded in Colombia, Venezuela,
Bolivia, Brazil, Argentina, and Uruguay (Villafane et al., 2006;
Scherer et al., 2009). Undoubtedly, Argentina has the largest
and richest record. The recent revisions of this family in that
country have shown a great diversity, reaching peaks in the
middle Miocene (Santacrucian South American Land Mammal
Age [SALMA]) and late Miocene (Huayquerian SALMA)
(Soria, 2001; Villafafie et al., 2006; Schmidt, 2013, 2015).

In Uruguay, the record of the Proterotheriidae, although in many
cases fragmentary, includes interesting specimens of different ages
and in particular contexts: a Proterotheriinae mandible fragment in
late Oligocene deposits (Fray Bentos Formation) (Perea et al.,
2014); a complete skull recently assigned to Brachytherium
cuspidatum and other remains of teeth and postcrania not yet tax-
onomically determined, all of them from late Miocene sediments
(Camacho Formation) (Roland et al., 2010; Corona et al., 2018b);
a humerus of cf. Neolicaphrium recens of probable Pleistocene

*Corresponding author.
Color versions of one or more of the figures in the article can be found
online at www.tandfonline.com/ujvp.
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origin (Corona et al., 2018a); several specimens of Neolicaphrium
recens in the Sopas Formation (late Pleistocene) (Bond et al.,
2001; Ubilla et al., 2011; Corona et al., 2019) and cf. Neolicaphrium
in the Dolores Formation (late Pleistocene—early Holocene)
(Ubilla et al., 2018b); and the specimens that constitute the
aim of this contribution, dental and postcranial elements of
‘Licaphrium’ aff. floweri (Langguth and Langguth, 1975), in depos-
its of Pliocene—Pleistocene age (Raigén Formation).

The aim of this work is to analyze the specimens assigned to
‘Licaphriun’ aff. floweri (Langguth and Langguth, 1975), rede-
scribing them, evaluating their taxonomic status in the context
of the Proterotheriinae, and establishing characters that allow
the determination of this taxon as a new genus and species of
the subfamily. Additionally, some paleoecological and paleogeo-
graphic considerations are provided.

Institutional Abbreviations—FC-DPV, Coleccién Paleontol6-
gica de la Facultad de Ciencias, Montevideo, Uruguay; MACN-A,
Museo Argentino de Ciencias Naturales ‘Bernardino Rivadavia,’
Coleccion Ameghino, Buenos Aires, Argentina; MACN-PYV,
Museo Argentino de Ciencias Naturales ‘Bernardino Rivadavia,
Coleccion Paleontologia de Vertebrados, Buenos Aires, Argentina;
MLP, Museo de la Plata, La Plata, Argentina, MMH-FMH, Museo
‘Monte Hermoso,” Coleccion Farola Monte Hermoso, Monte
Hermoso, Argentina.

GEOLOGICAL SETTING, BIOSTRATIGRAPHY,
PALEOENVIRONMENTS, AND AGE

The studied specimens were excavated from the Rio de la Plata
cliffs, San José¢ Department, southern Uruguay, in the section
named Barrancas de San Gregorio (Fig. 1). The stratigraphic
section of those cliffs has been studied extensively (Kraglievich,
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Libertad

Rio de la Plata

56°50'W

|
B

Montevideo

FIGURE 1. A, map showing the area in
southern Uruguay where the specimens of Uru-
guayodon alius, gen. et sp. nov., were found. The
asterisk indicates the approximate collection
place at Punta de San Gregorio. B, outcrop at
Punta de San Gregorio on the Rio de la Plata
coast.

1932; Castellanos, 1948; Francis and Mones, 1965; Bossi and
Navarro, 1991; Bossi et al., 2009). The exposed deposits were for-
merly designated the Raigén Formation (Goso and Bossi, 1966)
and include white-yellowish silt with lenses and levels of greenish
clay and conglomerates. Calcareous crust and nodules are
common. At the top, there is a tabular orange silty pack.
According to the most recent stratigraphic proposal (Bossi
et al., 2009), the Raigén Formation comprises two members:
the lower, and certainly the most fossiliferous, San José
Member (from which most of the fossils come, including the
specimens studied here), and the upper, San Bautista Member,
which has very few fossils. The lithology and facies analysis of

the Formation enable us to propose a deposition in transitional
and fluvial environments, with aeolian episodes, which are some-
times predominant (Perea and Martinez, 2004; Bossi et al., 2009).

The taphocenosis includes both marine and terrestrial taxa. The
updated taxonomic list can be seen in Perea et al. (2013) and Ubilla
and Martinez (2016). The Raigén Formation was traditionally con-
sidered to be Pliocene in age. However, some mammal records, in
addition to some absolute ages, also indicate an early—middle Pleis-
tocene age. Specifically, the ground sloth Catonyx tarijensis
suggests an early-middle Pleistocene age (McDonald and Perea,
2002; Mino-Boilini and Carlini, 2009), as do the glyptodonts
Plaxhaplous (Rinderknecht, 1999), Glyptodon, and Doedicurus
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and the ungulates Palaeolama (Artiodactyla) and ?Toxodon
(Notoungulata) (Perea et al., 2013). On the other hand, Trigodon
(Notoungulata) is the only certainly neogenous taxon from this
unit (Perea et al., 2013). The peccary Platygonus is limited to the
middle Pliocene—early Pleistocene in South America (Gasparini
and Ubilla, 2011). Moreover, there are other fossils usually
related to the Pliocene, such as large dinomyids of the genus Jose-
phoartigasia, the chinchillid Lagostomus (Lagostomopsis), and
large phorushracids (Perea et al., 2013). The available absolute
ages (via thermo luminescence/optically stimulated luminescence
[TL/OSLY]) for sand levels of the San José Member are between
373,000 and 100,000 years before present, indicating at least
middle to late Pleistocene. Minimum ages of 390 to 154 ka were
also obtained (Ubilla and Martinez, 2016).

It is interesting to point out that there are a large number of
endemic taxa (without chronostratigraphic connotations) indicating
a particular biota that evolved over time, probably in complete, or at
least partial, isolation from nearby areas. Among these endemic taxa
are Castellanosia (Xenarthra) Kraglievich, 1931, Cardiatherium
talicei (Rodentia) Francis and Mones, 1965, Uruguayurus autochtho-
nus (Xenarthra) Mones, 1987, Pronothrotherium figueirasi (Xenar-
thra) Perea, 1988, Josephoartigasia magna (Rodentia) Mones,
2007, Josephoartigasia monesi Rinderknecht and Blanco, 2008,
and a new genus of toxodontid (Notoungulata) (Ferrero et al.,
2014). Perea et al. (2013) indicate, as a probable contributing
factor to endemism, the isolation resulting from the development
of the ‘Mar Entrerriense’ (or ‘Paranean Sea’) and the later proto-
estuary of the Rio de la Plata during the Miocene—Pliocene.

Langguth and Langguth (1975) showed a stratigraphic profile of
a section of the coast, indicating the level from which the fossils
described herein came. Detailed inspection of the outcrop
enabled us to verify and adjust the stratigraphic origin of the speci-
mens. The stratigraphic sequence at the recovery point (Punta de
San Gregorio) is as follows (Fig. 2): from the base until up to
3.5 m of intercalated brownish pelite and greenish pelite levels.
In direct contact, there is a thick package (ca. 6 m) of white to
yellow fine to medium sand, tenacious to partially friable. Some
gravel levels of variable thickness are visible. The sandstone
shows very conspicuous cross-stratifications at different heights.
The available TL/OSL ages are based on sandy samples from sec-
tions at nearby localities (Ordeig and Arazati), and they are reliably
correlated with the bearing of Punta San Gregorio (Ubilla and Mar-
tinez, 2016). The fossils described herein came from the top of this
layer. The next upper level (2 m maximum thickness) is composed
of a brownish to greenish silt, which is filled up by a massive hard-
core carbonate layer of 0.5-1.0 m in thickness. At the top of the
section, it clearly shows a tabular massive orange loess.

Materials Studied—The materials studied consist of a right
ramus of mandible with left tibia, cervical and dorsal vertebrae,
and fragments of pelvis in association (FC-DPV 267), and a frag-
ment of a right dentary of another specimen (FC-DPV 268).
Specimens used for the comparisons are listed in Appendix
1. The systematic paleontology is based on Soria (2001), with
updates of Kramarz and Bond (2005), Schmidt et al. (2010),
and Schmidt (2015). For the open nomenclature, we follow
Bengtson (1988). Anatomical descriptions (tooth and postcra-
nium) used in this paper agree with and follow Schmidt (2013,
2015); ‘m’ and ‘p’ refer to molars and premolars, respectively.

SYSTEMATIC PALEONTOLOGY

LITOPTERNA Ameghino, 1889
PROTEROTHERIIDAE Ameghino, 1887
PROTEROTHERIINAE Ameghino, 1887

URUGUAYODON, gen. nov.

Type Species— Uruguayodon alius.
Diagnosis— As for the type and only species.

Age and Distribution —Middle Pleistocene. Raigén Formation,
San José Department, Uruguay.

Punta de San Gregorio

LIMESTONES

FOSSILS

FORMATION
SCALE (m)
LITHOLOGY

Raigdn Formation (San
Bautista Member)

Raigdn Formation (San José Member)

Symbols
~=q Curmentripple | | yeneprates
—~ | cross-lamination
Lithologies
]H' 2 Limestone Siltstone
Sandstone Lime mudstone
Conglomerate Claystone

FIGURE 2. Stratigraphic profile of a section at Punta de San Gregorio.
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Etymology — Uruguay, the country where the genus was found
and where it has been recorded; odon, Greek, meaning ‘tooth,’
because the dentition is the most important element to distinguish
this genus from the others of the subfamily.

URUGUAYODON ALIUS, sp. nov.
(Figs. 3-5)

‘Licaphrium’ aff. floweri Langguth and Langguth, 1975.

Holotype —FC-DPV 267, a right dentary with p1-m3, coronoid
process, and condyle preserved. Seven cervical vertebrae, 10
dorsal vertebrae, left tibia, and pelvic fragments.

Paratype —FC-DPV 268, fragment of right dentary with partial
p3, p4—ml, and partial m2.

Locality and Horizon—Punta de San Gregorio (34°41'14.72"S,
56°49'16.08”"W), San José Department, Uruguay. Sandy layer of
Raigén Formation, middle Pleistocene, Ensenadan—?Bonaerian
SALMA.

Diagnosis —Same size as Anisolophus floweri. More massive
(robust) and shorter dentition than in Diadiaphorus majusculus.
The p3—-p4 with a very developed lingual cingulum through the
entire lingual face. The m1-m3 with lingual cingulum only on
the mesial lobe. Paralophid in m3 thick, thicker than in Eoauche-
nia primitiva, and very lingually developed. Metaflexid of m3
scarcely developed. Lingual face of the distal lobe of m3 very
convex and in a lingually oriented position with respect to the
labial face of that lobe. Entoflexid in m1-m3 absent.

Etymology—From the Latin term ‘alius, meaning ‘different/
distinct,” referring to the morphology of the m3.

Comparative Description

The right mandibular ramus of the holotype (FC-DPV 267) is
quite complete, lacking the end of the coronoid process and the
angular process. It is slender in appearance, despite its large size
(Table 1). The series p4—m3 is complete, showing advanced tooth
wear. The corpus of the mandible is broken anterior to pl. The
condyle is strongly transverse and is well preserved, oriented in
the anterior direction (in occlusal view), differing from
Diadiaphorus majusculus and Tetramerorhinus mixtum, in
which the condyle is medially oriented. Immediately below the
condyle, on the external face of the ramus, a strong depression
can be seen, which corresponds to the masseter muscle scar. It
is deep and extends upward until slightly before the inferior
edge of the corpus and in anteroposterior position occupies
two-thirds of the surface of the ramus. The preserved portion
of the coronoid process extends about 2 cm above the condyle
and shows signs of a subtle muscle impression corresponding
to the temporal muscle.

The angle between the occlusal plane and the anterior border
of the ramus is greater than 90°, quite different from Diadia-
phorus, in which it is straight. The superior and inferior edges
of the ramus diverge posteriorly. In this feature, FC-DPV 267
resembles Diadiaphorus majusculus, Anisolophus minusculum,
and Brachytherium cuspidatum and differs from Neolicaphrium
recens, in which the mandibular edges are parallel along the
entire length of the ramus. The inferior edge of the ramus is
slightly curved; in this feature, FC-DPV 267 is similar to Thoather-
ium minusculum and Tetramerorhinus mixtum and differs from
Neolicaphrium, Brachytherium, and Diadiaphorus, in which this
edge is almost straight.

The premolar-molar teeth are arranged in complete contact
with each other, with high imbrication, especially between p3—
p4 and ml-m2. The entire series shows advanced tooth wear
(except m3, showing less wear), indicating an old individual.
The pl is fragmentary and shows much wear, without prominent

TABLE 1. Measurements (in mm) of the holotype and the paratype of
Uruguayodon alius.

Dimension FC-DPV 267 FC-DPV 268
Width p1 6

Length pl 9

Width p2 6.2

Length p2 121

Width p3 10.7

Length p3 15.2

Width p4 12.9 13.6
Length p4 15.3 15.5
Width m1 12.9 13.3
Length m1 13.4 14.2
Width m2 13.4 12.5
Length m2 18 17.9
Width m3 12

Length m3 19.9

Height of mandible at pl 20.1

Height of mandible at m1 28

Height of mandible at m3 35

Tibia total length 180

Proximal width 479

Proximal depth 49.8

Diaphysis width 20.2

Diaphysis depth 235

Distal width 29.1

Distal depth 28.3

Atlas width 79

Atlas length 67.2

Axis width 47

Axis length 84

cusps, although the cingulum is seen in part of the lingual surface
of the tooth. The p2 is narrow and elongate, with developed labial
and lingual cingula; the lingual cingulum is restricted to the mesial
lobe. The p3 and p4 have similar morphology, with the mesial lobe
shorter and narrower than the distal one. In both teeth, the
lingual cingulum is very developed across the entire lingual
face. The labial cingulum is conspicuous in p3 and slightly so in
p4. In these last characters, Uruguayodon resembles
Diadiaphorus.

The m1 shows the greatest wear of the series. It retains a rec-
tangular shape, the mesial lobe being shorter (mesiodistally)
than the distal lobe. No cingulum is present, but this could be
because of the tooth wear. The m2 also has a mesial lobe that is
a little shorter than the distal lobe, and very marked labial and
lingual cingula, more so than in Brachytherium cuspidatum and
much more than in Diadiaphorus majusculus. The ectoflexid is
incipient.

Of all teeth of the series, m3 is the least worn and the one with
the highest diagnostic value for Proterotheriinae. In the specimen
FC-DPV 267, this tooth is the biggest and the longest relative to
its width. It has two lobes, with the distal lobe being the largest.
The paralophid and cristid obliqua are quite thick, thicker
than in Eoauchenia primitiva. The ectoflexid is very acute, as in
Brachyterium cuspidatum and Eoauchenia primitiva, and very
different from that in Thoatherium minusculum, Anisolophus
floweri, and Diadiaphorus majusculus. The labial and lingual
cingula are not as strong as in the more anterior teeth and are dis-
tributed along the entire labial and lingual faces. The paraconid is
conspicuous, very mesiolingually oriented, and at the same level
as the metaconid. This character differentiates the specimen
FC-DPV 267 from most of the genera (except Diadiaphorus,
Diplasiotherium, and Anisolophus), in which the paraconid is
always located vestibularly relative to the metaconid. The paralo-
phid is thick and together with the paraconid is very mesiolin-
gually displaced, giving it a selenodont look. The metaflexid is
poorly developed, as in Eoauchenia primitiva and Brachytherium
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TABLE 2. Measurements (in mm) of the most complete available tibias of Proterotheriinae.

Taxon Collection ID TL PT PW DphT DphW Dw
Uruguayodon alius FC-DPV 267 180 49.8 479 23.5 20.2 29.1
Diadiaphorus majusculus MACN-A 9202 190 473 48.1 23 20 31

Anisolophus floweri MACN-A 9008 26.1
Anisolophus floweri MACN-A 9009 26.2
Diadiaphorus majusculus MACN-A 9176 140 29.8 26.7 18.8 16.1 26.1
Diadiaphorus majusculus MACN-A 9180 188 48.1 474 20.1 18.8 29.1
Tetramerorhinus mixtum MACN-A 8970/1 165 36.8 38.8 18.6 16 24.6
Tetramerorhinus mixtum MACN-A 8970/2 158 37.9 41.1 15.8 17 254
Proterotheriinae indet. MACN-A 2799 18.9 19.4 28.8
Proterotheriinae indet. MACN-A 2719 19.2 19.5 30.7
Proterotheriinae indet. MLP 48-XI1-16-1 173 43.7 44 18.3 18 254

Abbreviations: DphT, thickness of diaphysis; DphW, diaphysis width; DW, distal width; PT, proximal thickness; PW, proximal width; TL, total length.

cuspidatum. The metaconid is independent of the metalophid but
is linked to it.

The distal lobe of m3 is narrower than the mesial one, very tri-
angular, with its lingual face very convex, lacking any inner fold.
The hypoconulid is distally displaced, not lingually. The specimen
FC-DPV 267 lacks an entoconid connected to the hypoconulid in
m3, as in Thoatherium minusculum. However, the presence of a
displaced small entoconid vestibularly cannot be excluded (see
Discussion and Conclusions). The entoflexid is completely
absent, which differentiates FC-DPV 267 from all other known
genera of Proterotheriinae, where this posterior lingual valley
of the talonid is always present (with different degrees of devel-
opment and depth). Specifically, Anisolophus floweri (= Licaph-
rium floweri sensu Soria, 2001), the species with which the
specimen FC-DPV 267 had originally been associated, is the
species that has the most developed entoconid and entoflexid;
therefore, it is the species that shows the morphology that is
most different from that of FC-DPV 267 (see Discussion and
Conclusions).

The tibia is a very conservative bone of the appendicular skel-
eton. However, some morphological differences from other litop-
terns can be seen. Specimen FC-DPV 267 has a shorter tibia than
Diadiaphorus and a longer one than Tetramerorhinus. It is even
more robust (wider) proximally and in the middle portion of
the diaphysis. In fact, the tibia of FC-DPV 267 has the greatest
thickness and transverse width in the diaphysis within the com-
parative set (Table 2). The diaphysis is straight in almost all its
extent, with a tendency to become slightly curved and twisted
toward the distal end. The tibial crest is very conspicuous, and
it extends until the middle of the diaphysis. On the proximal epi-
physis, the lateral position of the fibular facet, as well as its devel-
opment, is remarkable (in most litopterns this facet is ventral).
The distal end is very sharp, and it shows a conspicuous medial
projection (tongue), not projected in other taxa. In caudal view,
the facets for the astragalus are asymmetric, the medial one
being smaller and deeper than the lateral one.

The vertebrae were found articulated and do not show signifi-
cant morphological variation from those of other genera. The
atlas is wide, with the lateral process somewhat developed. The
axis is noticeably longer than wide, with the odontoid process
brief and directed upward as in Diadiaphorus. The dorsal crest
is short and not extremely dorsally expanded.

DISCUSSION AND CONCLUSIONS
Comparative Anatomy and Taxonomy

The two specimens of Uruguayodon alius were preliminarily
described and illustrated by Langguth and Langguth (1975).
The authors indicate that left and right mandibular rami were

joined at the symphysis, with all the molariforms preserved. The
left ramus could not be located in the repository, and it is
curious that in the original publication it was not shown either.
Langguth and Langguth (1975) tentatively assign both specimens
(FC-DPV 267 and FC-DPV 268) to Licaphrium (= Anisolophus
sensu Soria, 2001), based on a series of erroneously interpreted
characters. They indicate the presence of a disto-lingual
projection in m3, which, according to them, indicates the presence
of the ‘third lobe.’ This inference is wrong because the third lobe
is defined by the linguodistal displacement of the hypoconulid
together with a constriction in the external (labial) wall of the
distal lobe of the tooth. According to Ameghino (1887), the
division of the third rudimentary lobe in the third molar is
indicated by a slightly accentuated perpendicular depression
placed behind the second lobe on its external face, not on the
inner one.

In the comparisons, Langguth and Langguth (1975) omitted
the diagnostic character of Licaphrium (=Anisolophus): the
presence of a conspicuous entoconid in m3 (in fact, this is one
of the genera in which the entoconid reaches the greatest devel-
opment and robustness), which is a character that FC-DPV 267
does not show (Fig. 3). When Langguth and Langguth (1975)
described the tibia, they indicated that it resembled, in dimen-
sions and appearance, the one described and figured by Scott
(1910) as belonging to Licaphrium pyneanum (= Anisolophus
floweri sensu Soria, 2001). However, the description and the
measurements given by Scott (1910) do not fit with those of
our specimen. Langguth and Langguth (1975) also made the
mistake of switching the dimensions of the epiphysis provided
by Scott (1910) (transverse with anteroposterior diameter and
vice versa).

Uruguayodon alius exhibits morphological particularities
(listed in the diagnosis and in the above description) that
involve drastic structural changes observable through conspicu-
ous structures (or absence of other structures), and not simply
gradual variants of other previously known morphologies
(Fig. 5). It is important to point out that the dental morphology
observed does not correspond to tooth wear due to the effect of
the advanced age of the holotype specimen. This is justified
because (1) FC-DPV 268 (the paratype) is not as old as the holo-
type and shows some of the diagnostic characters of Uruguayo-
don alius (especially on p4 and m2); and (2) the observation of
a large comparative set of specimens of different species within
Proterotheriinae (almost 70 individuals; Appendix 1) with differ-
ent degrees of wear of the molar series indicates that it is not poss-
ible to reach the morphology exhibited by the specimens FC-
DPV 267 and FC-DPV 268 by tooth wear as an effect of the
advanced (old) age of the individual. In particular, all the
genera of Proterotheriinae that have an entoconid show a
concave lingual face (developed inner fold) and a well-marked
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FIGURE 3. Uruguayodon alius, holotype and paratype. A, FC-DPV 267, right dentary in occlusal view. B, FC-DPV 267, mandible in labial view. C,
FC-DPV 267, detail of m3. D, FC-DPV 268, part of right dentary with partial p3, p4-m1, and partial m2 in occlusal view. E, FC-DPV 268, part of
right dentary with partial p3, p4-ml, and partial m2 in lingual view. Key: 1, entoflexid absent; 2, paraconid and paralophid very lingually developed;
3, lingual cingulum of m3 developed; 4, deep masseteric fossa; 5, mandibular condyle mesially projected; 6, curved and distally divergent inferior
edge of mandible; 7, ?cement; 8, strong lingual cingulum in p4 and m2. Scale bar equals 2 cm.

border of the entoconid (even in specimens that are very worn).
The holotype of Uruguayodon alius does not show this pattern,
although it is not possible to exclude the presence of a small ento-
conid in a vestibulary position, in which case it has been comple-
tely worn down. Therefore, the establishment of a new genus and
species (based on the exposed particular anatomical features) to
include both specimens described here is supported by the avail-
able characters.

Using as a basis the matrix of Schmidt (2015), the characters
preserved in these new specimens were codified, in order to
understand the relationships of Uruguayodon alius with other
genera of the family. The result was not conclusive, because the
large amount of missing data led to consensus trees with large
polytomies. A future work will include the identification (and
codification) of more informative characters that permit a
better resolution of the phylogenetic framework.
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FIGURE 4. Uruguayodon alius, FC-DPV 267, holotype, postcranial elements. Tibia in A, dorsal and B, ventral views. C-D, fragments of pelvis. E, atlas

and F, axis in lateral view. G-J, segments of vertebral spine preserved in partial articulation. Abbreviations: ¢, cervical vertebrae; t, thoracic vertebrae.
Scale bar equals 2 cm.
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It is important to point out that there are two species of Pro- to either of them is excluded because there are notable size
terotheriinae for which jaws and lower dentitions are not known: differences. Thoatheriopsis mendocensis is comparable to
Thoatheriopsis mendocensis and Proterotherium cervioides, both ~ Neobrachytherium in size, 30% smaller than Diadiaphorus
from the late Miocene (Huayquerian SALMA) of Argentina. majusculus (Villafaie et al., 2012). Proterotherium cervioides is
Nevertheless, that the specimens described here would belong even smaller.
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FIGURE 5. Mandibles of the most complete and well-preserved genera of Proterotheriinae in occlusal view, showing the diversity of morphological
patterns in the molar series, especially that of m3. A, Uruguayodon alius, FC-DPV 267. B, Thoatherium minusculum, MACN-A 9081. C, Eoauchenia
primitiva, MACN-PV 8003 (reversed). D, Neolicaphrium recens, FC-DPV 779. E, Brachytherium cuspidatum, MLP 70-1-10-3 (reversed). F,
Neobrachytherium ameghinoi, MACN-PV 14308. G, Prolicaphrium specillatum, MACN-A 52-239. H, Tetramerorhinus cingulatum, MACN-A 8664
(reversed). I, Anisolophus floweri, MACN-A 10315. J, Diadiaphorus majusculus, MACN-A 9201. K, Diplasiotherium robustum, MACN-PV 7985.

Scale bar equals 2 cm.

Paleogeography and Paleoecology

As mentioned above, the fauna of the Raigén Formation
includes several endemic genera, so the record of this proter-
otherid is consistent with that paleobiogeographic framework.
Therefore, it is possible to consider Uruguayodon alius a repre-
sentative of a population that would have evolved under some
degree of isolation. Particularly, Uruguayodon alius has features
that link it to some early Miocene genera (Santacrucian
SALMA) of Patagonia (Argentina), such as Thoatherium and
Diadiaphorus (e.g., m3 without third developed lobe, absence
of well-developed entoconid in m3). This suggests that it
could be a more modern representative derived from that
lineage that would have been distributed at lower latitudes
during the middle Miocene, before the establishment of the
late Miocene marine transgression that flooded several parts
of the Argentinian and Uruguayan coasts (del Rio et al,
2018), making a total or partial barrier for terrestrial
vertebrates.

Within the Proterotheriinae, trends in dental evolution seem to
start from lower crowns (brachyodont) and simple molars (sele-
nodont) in the early-middle Miocene to more hypsodont forms,
with a more complex pattern of cusps, with cement covering the
crown surfaces (Bond et al., 2001; Soria, 2001; Cassini et al.,
2012). Uruguayodon alius seems to have retained conditions
such as the brachyodont and selenodont molars, visible especially
in m3. However, the specimen FC-DPV 268 seems to retain
cement in some valleys on the occlusal surface (Fig. 3D).

Stable carbon and oxygen isotopic results were obtained based
on an enamel sample of one specimen (FC-DPV 268) (Table 3).
According to the Cerling-Harris model (Cerling and Harris,
1999) for mammals, a Cs diet is indicated by the range of §"°C
values from —19%o to —8%o, which is usually diagnostic of browsers.
The specimen studied provides a 8'°C average of —12.08%o and
8'%0 is —3.83%0. Although it is only one sample, at first glance a
C; browser can be inferred to have probably lived in an open
canopy environment. This pattern is partially in conflict with the
information previously inferred from other taxa (e.g., Platygonus,
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TABLE 3. Results of carbon and oxygen isotope analysis, performed at
the Scottish Universities Environmental Research Centre (SUERC),
University of Glasgow.

Specimen sampled 13C (%o) 80 (%o)
FC-DPV 268 a -13.22 -3.01
FC-DPV 268 b -11.71 -5.39
FC-DPV 268 ¢ -11.31 -3.09
FC-DPV 268 mean —12.08 -3.83
FC-DPV 267 Failed Failed

phorusrhacid birds, dinomyid rodents), which supports arid or
semiarid climates and open or relatively open environments for
the basal and middle levels of the Raigén Formation (Gasparini
and Ubilla, 2011). However, Té6falo and Morras (2009) have
suggested humid conditions during the genesis of the Raigén For-
mation. Nevertheless, the deposition of the Raigon Formation
probably took place over a long period of time. The recent
record of a large vampire bat (Chiroptera, Phyllostomidae)
suggests at least a temperate climate (Ubilla et al., 2018a).

The survival of proterotherids into the Quaternary is again sup-
ported. Until now, only Neolicaphrium has been recorded in the
Quaternary (middle-late Pleistocene—?early Holocene) of
Argentina, Uruguay, and probably Brazil. The available absolute
ages allow us to limit the presence of Uruguayodon alius to the
middle Pleistocene (Ensenadan—?Bonaercan SALMAs).
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APPENDIX 1. List of the specimens used in the comparisons.
Systematics based on Soria (2001), with updates from Kramarz
and Bond (2005), Schmidt et al. (2010), and Schmidt (2015).

Anisolophus floweri: MACN-A 1861, MACN-A 9004, MACN-A
9008, MACN-A 9009, MACN-A 3124, MACN-A 3126, MACN-
A 3085, MACN-A 5970, MACN-A 10315, MACN-A 8669;
Anisolophus minusculum: MACN-A 3122, MACN-A 3123,
MACN-A 3032, MACN-A 9027, MACN-A 10316. Brachytherium
cuspidatum: MLP 12-1483, MLP 41-XII-13-348, MLP 70-1-10-3,
MACN-PV 4001, MACN-PV 4009, MACN-PV 4333, MACN-PV
4717, MACN-PV 4750, MACN-PV 16009, MLP 69-XII-2-3,
MLP 69-X1II-2-4, MACN-PV 3962, MACN-PV 4435, MACN-PV
13173. ?Diadiaphorus caniadensis: MACN-PV SC4241; Diadia-
phorus majusculus: MACN-A 2712, MACN-A 9176, MACN-A
9180, MACN-A 9182, MLP 12-320, MLP 12-319, MLP 12-333,
MLP 12-332, MLP 12-417, MLP 12-300, MACN-A 9119,
MACN-A 9138, MACN-A 9106, MACN-A 9201, MACN-A
9202. Diplasiotherium robustum: MACN-PV 7985. Eoauchenia
primitiva: MACN 8003, MMH-FMH 83-6-7, MMH-FMH 84-1-6.
Epitherium laternarium: MACN-A 211. Lambdaconus suinus:
MACN-PV 18746, MACN-PV 18785. Neobrachytherium ameghi-
noi: MACN-PV 13212, MACN-PV 14308. Neolicaphrium major:
MLP 52-X-5-94; Neolicaphrium recens: MLP 34-V-22-12, FC-
DPV 776. Paramacrauchenia scamnata: MACN-A 52-256,
MACN-A 11203. Prolicaphrium specillatum: MACN-A 52-239.
Proterotheriinae indet: MLP 48-XII-16-1, MACN-A 2799,
MACN-A 2719. Tetramerorhinus Ilucarius: MACN-A 1859,
MACN-A 1845, MACN-A 1846, MACN-A 5986, MACN-A
2831, MLP 67-XII-3-4, MLP 67-X11-3-7; Tetramerorhinus
mixtum MACN-A 3068, MACN-A 3069, MACN-A 8970,
MACN-A 8971; Tetramerorhinus cingulatum: MACN-A 8664,
MACN-A 8665; Tetramerorhinus prosistens: MACN-A 11626.
Thoatherium minusculum: MACN-A 2958, MACN-A 2999,
MACN-A 9081.
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Abstract. Proterotheriidae constitute a group of small-medium native South American ungulates with high diversity during the early
Miocene and the late Miocene (Santacrucian and Huayquerian SALMAs). Recent studies demonstrated the wide dental variability, useful
in the discrimination of the species. The aim of this work is to analyze the humerus as a postcranial element that is usually not found in
association with cranial remains, and to evaluate (qualitatively and quantitatively) its systematic usefulness. We used the only known
specimen of “Proterotherium berroi”, re-describing and re-illustrating it. The Principal Components Analysis resulted in 2 components
explaining 86% of the variance. The PCA showed a differentiation between the largest species— Diadiaphorus majusculus and Anisolophus
floweri—and the remaining ones (an intermediate group consisting of "“Proterotherium”, Tetramerorhinus, Eoauchenia, Proterotheriidae
indet., and the smallest, Thoatherium minusculum). We establish that, although there are slight morphological differences in the distal
epiphysis of the humeri of Proterotheriidae, they mostly correspond to gradual changes in characters with continuous variations not
linked to any particular taxonomic entity. These are not enough to assure a generic or specific determination, except for Eoauchenia. The
differences in humeri size are considerable and they could be used as a criterion for discriminating Diadiaphorus and Anisolophus, to which
the largest specimens would belong. We consider “P. berroi" a probable synonym of Neolicaphrium recens, but we ratify that a reliable sys-
tematic determination is only possible if it is based on cranial or dental remains.

Key words. Litoptern. Proterotheriidae. Postcranial skeleton. Comparative anatomy.

Resumen. EL HUMERO DE LOS PROTEROTHERIIDAE (MAMMALIA, LITOPTERNA) Y SU UTILIDAD SISTEMATICA: EL CASO DE “PROTERO-
THERIUM BERROI" KRAGLIEVICH, 1930. Los Proterotheriidae constituyen un grupo de ungulados pequefos a medianos, nativos de Sud-
ameérica, con alta diversidad en el Mioceno temprano y en el Mioceno tardio (Edades Mamifero Santacrucense y Huayqueriense). Los
estudios recientes demostraron una amplia variabilidad dentaria, Gtil en la discriminacién de especies. El objetivo de este trabajo es ana-
lizar el htmero como elemento postcraneal que generalmente se encuentra no asociado a restos craneales y evaluar (cualitativa y cuan-
titativamente) su utilidad sistematica. Utilizamos como caso de estudio especifico el Gnico espécimen conocido de “Proterotherium berroi”,
describiéndolo e ilustrandolo nuevamente. El analisis de componentes principales arrojo 2 componentes, explicando el 86% de la varianza.
El PCA muestra una diferenciacion de las especies mas grandes— Diadiaphorus majusculus y Anisolophus floweri—de las restantes espe-
cies (el grupo intermedio, que consiste en “Proterotherium", Tetramerorhinus, Eoauchenia, Proterotheriidae indet., y, por Gltimo, el pequeno
Thoatherium minusculum). Se establece aqui que, aunque existen pequefas diferencias morfolégicas en la epifisis distal del himero de los
Proterotheriidae, corresponden a cambios graduales en caracteres con variacion continua, no vinculados a ninguna entidad taxonémica
particular. Estos cambios no son suficientes para asegurar una determinacion genérica o especifica, excepto para Eoauchenia. Las dife-
rencias en el tamano del himero son considerables y podrian utilizarse como criterio para discriminar a Diadiaphorusy Anisolophus, a los
que pertenecerian los ejemplares mas grandes. Consideramos a “P. berroi"” como probable sinénimo de Neolicaphrium recens y ratificamos
que una determinacion sistematica fiable s6lo es posible si se basa en restos craneales o dentarios.

Palabras clave. Litopterna. Proterotheriidae. Esqueleto postcraneal. Anatomia comparada.

THe family Proterotheriidae constitutes a group of small-

medium litoptern ungulates with lopho-selenodont molars

and equid-like limbs, and with reduction of the lateral toes

and a well development central digit. Cifelli (1983) and Cifelli
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and Villarroel (1997) recognized three subfamilies (arrange-
ment with greater support) within Proterotheriidae: Ani-
solambdinae, Megadolodinae, and Proterotheriinae. The

latter is the best represented and most diverse one,
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recorded from the late Oligocene to the late Pleistocene
and with high diversity during the early Miocene and late
Miocene in Argentinean territory (Santacrucian and Huay-
querian SALMAs) (Villafafie et al, 2006). Recent studies have
demonstrated a wide dental variability that is useful in the
discrimination of the species, as opposite to the conserva-
tive postcranial skeletal morphology, which is limited in use-
fulness (Soria, 2001; Schmidt, 2015).

In 1930, Kraglievich described a species of Proterothe-
rium Ameghino, 1883, “Proterotherium berroi”, based on a
distal portion of a humerus collected in the area of the
Perico Flaco Creek, Soriano Department, Uruguay. The ma-
terial was not found in situ, yet Kraglievich argued that the
yellowish color of the bone and its mode of preservation en-
abled the interpretation of the deposit as of the Tertiary
loessoid terrain, which he later called "Palmirense Stage”
(Kraglievich, 1932). These deposits correspond to the Fray
Bentos Formation (late Oligocene) (Goso and Bossi, 1966).
Based on comparisons with other available specimens in Ar-
gentinian collections and assuming that the material came
from Tertiary layers, Kraglievich assigned it to a different
species. Although he described the material appropriately,
the morphological differences with other specimens did not
seem to be conclusive and subsequent general contribu-
tions referred it to “P. berroi” (Kraglievich, 1931, 1932;
Castellanos 1948; Mones and Francis, 1973; Mones, 1986).
Rusconi (1949) cited the specimen as similar to one from
the “Puelchense” (Mio-Pliocene, Buenos Aires Province,
Argentina). Schmidt (2013, 2015) studied the record of
the family in Argentina and, although she included the
specimen of "P. berroi" in her work, she only acceded to
Kraglievich's original draft. To date, the holotype has not
been re-examined or properly studied, which we believe is
necessary in the context of the diversity of the family and
even more because itis a record outside of the Argentinean
territory.

The aim of this work is to analyze the humerus as a
postcranial element that is usually not found in association
with cranial remains, and to evaluate its significance in the
discrimination of genera or species within Proterotheriidae.
We use, as a specific case study, the only known specimen
assigned to “P. berroi", re-describing and re-illustrating it in
a comparative framework. Qualitative and quantitative

comparisons are performed and the taxonomic affinity is
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discussed in the context of the Proterotheriidae. A strati-
graphic profile of the recovery area of the specimen is pre-
sented and the probable stratigraphic origin of “P. berroi” is

commented.

GEOGRAPHIC AND GEOLOGICAL CONTEXT

The Perico Flaco Creek and its tributaries (Cliffs of Perika
sensu Darwin, 1846) extend about 15 km in SN direction
until their flow into the Negro River, in the de los Claveles
Hill, near the Town of Sacachispas (Darwin Town), Soriano
Department, Uruguay (Fig. 1). The cliffs of the Perico Flaco
Creek were visited and studied primarily by Charles Dar-
win during his expedition in 1833. Between 1920 and 1950,
the naturalist Alejandro Berro made numerous expeditions
to that area, studying its geology and collecting numerous
fossils. Most of the fossils housed at Museo Paleon-
tolégico "Alejandro Berro” (Mercedes, Soriano) came from
the Perico Flaco Creek and its many tributaries (Berro, 1929;
Montenegro et al, 2011).

The specimen herein analyzed (MPAB 1554) is labeled
in the collection catalog as found in the Santa Rosa farm, in
the bed of a glen. The review of this locality allowed us to
corroborate that the fossil came from the bed of the de
Tabarez Glen (33°08.502'S; 57° 36.332' W), tributary of the
Perico Flaco Creek (Fig. 1). The channels of these tributaries
exhibit different deposits. Kraglievich (1928) showed a
stratigraphic profile of one of the channels but did not indi-
cate which one it corresponded to, and failed to relate the
finding of “P. berroi” to that profile as well. In Kraglievich’s
scheme, two levels are shown: the "Araucanian loessoid
Formation” and the "Upper Pampean” silt and gravel, with
gravel in a greenish reddish brown matrix with freshwater
mollusks (Fig. 2).

The deposits in the channel and the riverside of the de
Tabarez Glen are herein reviewed (Fig. 2). The lithology
comprises two levels: in the base of the channel and up to
a little over 1 m above the surface of the water, there is a
massive and tenacious pink reddish fine sand package with
scattered but abundant intercalations of calcium carbonate
in the form of crusts and nodules; it is overlain by a massive
and silty argillaceous reddish-brown package, which also
shows dispersed intercalations of carbonate nodules and
conglomerate levels towards the top that are some centime-

ters-high. The contact between both levels is transitional.
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The lithology of the basal level corresponds to a facies of
the Fray Bentos Formation (Late Oligocene) and correlates
well with the “Araucanian loessoid Formation” or the lower
level of Kraglievich's profile. The described upper level un-
questionably belongs to a deposit of the Dolores Formation
(Late Pleistocene-Early Holocene) and resembles the upper
stratum shown by Kraglievich. Due to the fact that speci-
men MPAB 1554 was recovered removed, the original hy-
pothesis about its tertiary stratigraphic origin should be
approached with caution. Even more, the mode of preser-
vation (degree of consolidation and color) of specimen
MPAB 1554 is similar to the typical one exhibited by fossils
exhumed from sediments of the Dolores Formation of the

same locality.

MATERIALS AND METHODS

The holotype and only specimen referred to "P. berroi”
(MPAB 1554, distal portion of a humerus) was studied and
compared with homologous specimens of Proterotheriidae
from the main reference paleontological collections and
with those referred and illustrated in the bibliography
(Scott, 1910; Cifelli and Guerrero Diaz, 1989). We analyzed
23 specimens of proterotherids (all of them from Pro-

terotheriinae), representing all known humeri of the family

@

Negro River

1000 km

70 km

56°I 27'

due to descriptions of humerus for Anisolambdinae and
Megadolodinae not being available. Almost half of those
have associated cranial or dental remains possessing
taxonomic determination; only five are complete (Tab. 1,
Appendix). The humerus from the "Puelchense” of the
Province of Buenos Aires cited by Rusconi (1949) as similar
to that of "P. berroi" could not be located in the repository
(Museo de Ciencias Naturales y Antropolégicas “Juan
Cornelio Moyano”, Mendoza). Cifelli and Guerrero Diaz (1989)
reported a distal humerus of Prothoatherium (= Lambdaconus
sensu Soria, 2001) but only presented a drawing and no
measurements for it, so an accurate comparison was not
possible. According to the data available in the MLP cata-
log, there are two other humeri referred to Proterotheriidae
housed in the collection: MLP 57-X-10-113 (Proterotheri-
inae, La Pampa, Middle Pliocene) and MLP 55-XI1-13-70
(Thoatherium? Santa Cruz, Santacrucian age); yet, these
specimens could not be located.

Alog-ratio diagram and a Principal Component Analysis
(PCA) were performed as quantitative comparison methods
using PAST (Hammer et al, 2001). The variables used for
these analyses (following Schmidt, 2013) were directly
measured by the authors on the specimens, except for
those that were taken from Scott (1910) for Diadiaphorus
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Figure 1. Map showing the location where “Proterotherium berroi" was found.
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majusculus, Tetramerorhinus mixtum, and Thoatherium minus-
culum. We follow the open nomenclature (for some species
of questionable validity or specimens with questionable
assignation) according to Bengston (1988).

Institutional abbreviations. AMNH, American Museum of Na-
tural History, New York; MACN-A, Museo Argentino de Cien-
cias Naturales "Bernardino Rivadavia”, Coleccion Ameghino,
Buenos Aires; MACN-PV, Museo Argentino de Ciencias Na-
turales "Bernardino Rivadavia”, Coleccion Paleontologia de
Vertebrados, Buenos Aires; MLP, Museo La Plata, La Plata;
MPAB, Museo Paleontolégico “Alejandro Berro”, Mercedes;
PM, Princeton Museum, Princeton.

Anatomical terms. Trochlea sensu lato, outer radial condyle +
inner ulnar condyle (Romer and Parsons, 1977); medial epi-
condyle, internal (inner) distal face of the epiphysis; lateral
epicondyle, external (outer) distal face of the epiphysis;
coronoid fossa, depression on the anterior distal epiphysis
above the trochlea; olecranon fossa, depression on the pos-
terior distal epiphysis above the trochlea.

Measurement abbreviations. APDD, antero-posterior diame-
ter of the diaphysis; APDLE, antero-posterior diameter of

== Siltstone

% Sandstone

oo CONglomerate
level

@ Carbonates

Figure 2. 1, Stratigraphic profile of the studied section in the collection
area, de Tabarez Glen; 2, Stratigraphic section of a stream in approx-
imately the same locality, taken from the original publication
(Kraglievich, 1928). Abbreviations: f.a.l., Formacion Araucana Loes-
soide; l.p.s., limo Pampeano Superior; h., humus.
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the lateral epicondyle; APDME, antero-posterior diameter
of the medial epicondyle; AWT, anterior width of the
trochlea; IWT, inferior width of the trochlea; MTW, maxi-
mum transverse width of the distal epiphysis; PDWSF,
proximo-distal width of the supratrochlear foramen; PWT,
posterior width of the trochlea; TL, total length from the
caput to the trochlea; TLP, total length preserved; TWD,
transverse width of the diaphysis; TWSF, transverse width

of the supratrochlear foramen.

SYSTEMATIC PALEONTOLOGY

LitorTERNA Ameghino, 1889
LopHoLIPTERNA Cifelli, 1983
PROTEROTHERIIDAE Ameghino, 1887

Cf. Neolicaphrium recens Frenguelli, 1921

1930 Proterotherium berroi Kraglievich.

Referred specimen. MPAB 1554, distal fragment of left
humerus. Holotype of "Proterotherium berroi” Kraglievich,
1930 (Fig. 3, Tab. 1).

Locality and age. De Tabarez Glen, Soriano Department,
Uruguay. ? Late Pleistocene.

Comparative morphological description. Specimen MPAB
1554 corresponds to a proterotheriid by the simple confor-
mation of the trochlea and the presence of a thin bony sheet
that partially closes the supratrochlear foramen (Scott,
1910). The preserved half-distal portion of the humerus
MPAB 1554 resembles a small-medium sized proterotheriid
(Tab. 1). In anterior view (Fig. 3), the trochlea is a little bro-
ken on the anterior-lateral part. It is rather symmetrical
(with respect to both the transversal and the sagittal
planes), with the medial and lateral ends sub-equal, and
with proximal edges reaching the same height on the coro-
noid fossa as in the specimens MACN-PV 3673 (labeled as
Proterotheriidae indet.) and MACN-PV 9532 (labeled as
“Proterotherium”). This character differentiates MPAB 1554
from Diadiaphorus majusculus Ameghino, 1887, Anisolophus
floweri(Rmeghino, 1887), Tetramerorhinus mixtum (Ameghino,
1894), and Eoauchenia primitiva Ameghino, 1888 (Fig. 4,
Appendix), in which the trochlea shows different degrees
of asymmetry, very well. The coronoid fossa is wide and

deep, and is delimited by lateral sharp edges that converge
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TasLe 1 — Data and measurements of the studied specimens. All measurements in millimeters.

Taxon Collection ID TL TLP MTW AWT IWT PWT APDME APDLE TWSF PDWSF TWD APWD
“Proterotherium berroi” MPAB 1554 - 66 269 193 182 133 - 195 63 39 125 -
Eoauchenia primitiva MLP 12-2401 - 559 301 217 225 139 293 333 72 54 - -
Diadiaphorus majusculus MACN-A 9122 - 679 393 234 242 184 - 278 126 8 - -
Diadiaphorus majusculus PM 15799 177 - 425 265 - - - - - - - -
Diadiaphorus majusculus AMNH 9270 176 - 43 27 - - - - - - - -
Diadiaphorus majusculus MACN-A 9106-17 - 438 372 247 243 144 - 274 99 36 - -
Diadiaphorus majusculus MACN-A 9175 = 744 366 226 216 161 331 263 135 76 = =
Diadiaphorus majusculus MACN-PV 7560 - 107.4 36.4 - - - - - 32 82 227 325
Diadiaphorus majusculus MACN-PV 6198 - 62 52 372 345 247 492 36 - - - -
Thoatherium minusculum AMNH 15721 - - 24 16 - - - - - - - -
Thoatherium minusculum MACN-A 9045 = 511 242 = = = 19.3 = = = = 14.9
Tetramerorhinus mixtum AMNH 15107 128 - 295 18 - - - - - - - -
Tetramerorhinus mixtum MACN-A 8970-98 168 = 317 177 171 166 272 232 93 4.2 14.7 216
Anisolophus floweri MACN-A 9005 - 637 389 229 237 203 - 257 122 79 - -
“Proterotherium” MLP 68-VI-25-177 = 334 367 207 195 136 322 258 113 57 - -
“Proterotherium” MLP 68-VI-25-178 - 412 375 205 21 196 294 247 112 8 - -
Proterotheriidae MACN-PV 9532 142 - 326 237 218 158 302 246 88 64 146 207
Proterotheriidae MACN-PV 3673 - 426 294 202 21 134 297 221 101 73 - -
Proterotheriidae MLP 48-Xil-16-1 = 974 34 243 21 154 31 271 7.7 5 15 187
Proterotheriidae MLP 55-X1I-13-3 - 68 352 223 194 148 - 252 126 76 - -
Proterotheriidae MLP 55-X1I-13-264 = 578 307 20.1 183 14 = 21 82 45 = =
Tetramerorhinus lucarius MACN-A 1847-50 - - - - - - - - - - - -
“Proterotherium” MLP 41-XIl-13-351 - 110 - - - - - - - - - -

on the sagittal plane in a central ridge that is more or less
conspicuous, like in D. majusculus. The supratrochlear fora-
men is half-closed by a well-developed screened bone,
which obliterates the foramen and moves it slightly to a
lateral position. This foramen is wider in its medio-distal
diameter than itis in its proximo-distal length, as in almost
all species except for “Diadiaphorus robustum” (MACN-PV
6198 and MACN-PV 7560). In posterior view, it shows a
deep and distally wide olecranon fossa. The medial epi-
condyle is not completely preserved. The medial face is flat
and practically smooth, unlike that of Thoatherium Ameghino,

1887 (which shows an important crest and deep scars),

154

while the lateral one is covered by a series of accidents and
developed ridges. Referring to the distal epiphysis in general,
E. primitiva has a lamina that obliterates the supratrochlear
foramen and moves it very laterally; the trochlea is clearly
asymmetric with a radial condyle delimited by sharp edges
(internal and external) and a convex surface projected as
wheel shape, and a great depression on its proximal-medial
vertex. E. primitiva also has a conspicuous depression on
the capitulum and the crests that limit the coronoid fossa
do not converge on a sagittal humeral ridge (Fig. 4). As for
Thoatherium minusculum Ameghino, 1887, the fragmentary

remains show that it has a slenderer appearance, with more
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asymmetric trochlea and a least laterally projected epi-
condyle with respect to that of MPAB 1554 (Fig. 4). The
diaphysis of specimen MPAB 1554 is deeper (APDD) than
wider (TWD) and it is traversed anteriorly by a subtle central
humeral crest along the entire preserved length from the
proximal edge of the coronoid fossa.

Quantitative comparisons. In order to complement the quali-
tative comparison, we performed a quantitative analysis
that enabled the managing of a set of numeric variables.
According to the PCA performed (Fig. 5), the two first
principal components explain 86% of the variance (see
Supplementary Online Information). The first component is
explained by size and, according to the loading coefficients,
MTW and APDME had the greatest contribution. In the
second principal component, MTW is the variable with more
weight, followed by APDLE. A clear differentiation of the
largest taxa (Diadiaphorus majusculus and Anisolophus
floweri) from a medium-sized group of taxa ("Proterothe-
rium", Tetramerorhinus, Eoauchenia, Proterotheriidae indet.)

and the smallest, Thoatherium minusculum, is evident (Fig. 4).
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D. majusculus is the largest species, with individuals not in-
terpreted, in this diagram, as outliers but as large-sized
due to sexual dimorphism (see Discussion). According to
this analysis, specimen MPAB 1554 falls in the size range
of Thoatherium and Eoauchenia but separates very well in the
second component as MPAB 1554 appears at the opposite
quadrant of Eoauchenia and Thoatherium. These metrical
differences are consistent with the different morphologies
that were observed (see above).

The log-ratio diagram (Fig. 6) compares the most com-
plete specimens of interest with respect to the reference
specimen Tetramerorhinus mixtum (MACN-A 8970-98). The
diagram shows that specimen MPAB 1554 is the smallest in
the comparative set of specimens (the small Thoatherium
minusculumis too incomplete to be included in the analysis).
More precisely, MPAB 1554 is the smallest in all the ana-
lyzed dimensions, except for PWT. The characters APDLE
and PWT are noteworthy. Regarding APDLE, MPAB 1554
and MACN-PV 3673 are the only specimens with a size

smaller than that of the reference specimen, as opposed to

Figure 3. Holotype of “Proterotherium berroi’, MPAB 1554. 1, anterior view; 2, medial view; 3, distal view; 4, lateral view; 5, posterior view.

Scale bar=1cm.
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Eoauchenia primitiva, which has the largest APDLE. Regarding
PWT, MPAB 1554 is one of the largest (along with MACN-
PV 9532) specimens, even more than the largest species,
Diadiaphorus majusculus. MPAB 1554 also shares the pro-
portion of the trochlea (AWT/IWT) with MACN-PV 9532: the
anterior diameter is greater than the inferior one while, in the
other specimens, the IWT is greater than the AWT (Fig. 6).

Remarks. According to these comparative analyses, the
holotype of “P. berroi" does not show a morphological pat-
tern that allows its assignment to Diadiaphorus, Anisolophus,
Tetramerorhinus, Eouchenia, or Thoatherium. Instead, MPAB
1554 has clear morphological and metric similarities (al-
though it is a little smaller) with specimens MACN-PV 9532

("Proterotherium”) and MACN-PV 3673 (Proterotheriidae),
especially in the symmetrical form and the transverse di-
ameters (anterior, posterior and inferior) of the trochlea
(Figs. 4, 5 and 6). Moreover, it shares the well-marked lateral
expansion of the lateral epicondyle with MACN-PV 9532
and, with MACN-PV 3673, the coronoid fossa distally wide
and very deep. However, we do not know what species
these two specimens correspond to because they do not
have dental remains that enable such determination. If
humeri similar to those of MACN-PV 9532 and MACN-PV
3673 were eventually found in association with cranial

material, it could turn out that they correspond to variants

of some of the already known species.

® @
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Figure 4. Best preserved humeri of Proterotheriidae in anterior (1-7) and posterior (8—14) views. 1, 8, Eoauchenia primitiva MLP 12-2401; 2,
9, Tetramerorhinus mixtum MACN-A 8970-98; 3, 10, Anisolophus floweri MACN-A 9005; 4, 11, Diadiaphorus majusculus MACN 9175; 5, 12,
Thoatherium minusculum MACN-A 9045; 6, 13, Proterotheriidae indet. MACN-PV 9532; 7, 14, Proterotheriidae indet. MACN-PV 3673. A, de-
pression on the proximal-medial vertex of the trochlea; B, wheel-shaped radial condyle; C, very asymmetric trochlea; D, greatly projected lat-
eral epicondyle; E, medial epicondyle projected towards the sagittal plane. Images of specimens depicted in 2, 6, 9 and 13 were cut only for

illustration purposes. Scale bar= 1cm.
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Specimen MPAB 1554 does not resemble the humeri of
the known species; yet, a more precise determination is not
possible due to the currently available sample. Besides, our
specimen differs from the comparative set of taxa by a se-
ries of exclusive characters: more graceful appearance with
a narrower diaphysis and a proportionally wider epiphysis;
a greatly projected lateral epicondyle and a smaller thick-

ness of this epicondyle.

DISCUSSION

Soria (2001) and Schmidt (2013) pointed out that there
are no significant intergeneric variations of the Protero-
theriidae humeri, so a precise taxonomic determination is
not possible without the existence of associated dentition
and/or cranial remains. This study has allowed us to es-
tablish that, although there are some morphological dif-
ferences in the distal epiphysis of the humeri of Protero-
theriidae, they can be mostly considered as gradual changes
in characters with continuous variation and not linked to
any particular taxonomic entity. It is not possible, with a few
exceptions, to discretize characters whose indefectible
presence enables the determination of the species to which
it would correspond. We ratify that a reliable systematic de-
termination is only possible (at least in most cases) if it is
based on cranial or dental remains. Paradoxically, this was
not the case of Eoauchenia primitiva: the holotype of E. pri-
mitiva (MLP 12-2401) includes a few elements of the post-
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Component 1 (7586%ofvariance) O E.primitiva
X T.mixtum
m Proterotheriidae
A A.floweri
m “Pberroi”

Figure 5. Biplot of the two first components of the principal compo-
nents analysis (PCA). Data from table 1.
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cranium (astragalus, metatarsal and phalanges of digit Ill,
proximal of ulna and radius, and distal portion of humerus).
According to Soria (2001), the association of a skull (VACN-
A 8004) with a metatarsal lll identical to the metatarsal Ill of
the holotype allowed Ameghino to attribute that skull to £
primitiva. Soria endorsed Ameghino's action although, as in
the case of the humeri, the morphological variability of
metatarsal Ill does not suffice for a specific determination.
Besides, Soria (2001) assigned a part of lot MLP 48-XII1-16-
1 (only metatarsal Il, lll and 1V, and phalanges) to E. primitiva
although no indication was provided as to the characters on
which such assignation was based. Lot MLP 48-XII-16-1,
reviewed in this work, contains remains of more than one
individual (3 femurs, 4 tibias, tarsals, metatarsals, pha-
langes, and a distal end of a humerus). Although we con-
sider Soria's attribution risky, it is surprising that he did not
refer the humerus from the lot to E. primitiva, as it is identi-
cal (in morphology and dimensions) to that of the holotype
MLP 12-2401. Both specimens show a very deep olecranon
fossa, an asymmetric trochlea with a wheel-shaped radial
condyle and the presence of very marked veneers at the ca-
pitulumlevel. Therefore, E. primitivais the only case in which
the determination, although later supported by cranial ma-
terial, was based on a humerus.

Recognizing that the few morphological differences in
the distal epiphysis of the humerus are not enough to as-
sure a generic or specific determination, the assignment of
specimens MACN-PV 9532, MLP 68-VI-25-177, MLP 68-
VI-25-178, and MLP 41-XII1-13-351 to Proterotherium (ac-
cording to the record cards of the collections) is not valid;
neither are “Diadiaphorus robustum” (MACN-PV 7560 and
MACN- PV 6198, Soria 2001, p. 121) and Tetramerorhinus
lucarius (MACN- A 1847-50, Soria, 2001, p. 42).

This work has allowed us to corroborate that the differ-
ences in the size of the humeri are certainly considerable
and could be used (and has been used) as a criterion for dis-
criminating Diadiaphorus and Anisolophus from the remain-
ing genera due to their great size. Howeuver, size should be
taken with caution given that any individual variation could
lead to an erroneous classification of the specimen. Soria
(2001) referred MACN-PV 6198 and MACN-PV 7560 to
“Diadiaphorus robustum” Ameghino, 1894 based on their

large size. We believe that this is a /apsus since Soria con-
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sidered "D. robustum” an invalid taxon and a junior synonym
of D. majusculusin the same contribution, and indicated that
size differences can be interpreted as possible sexual di-
morphism. Sexual dimorphism based on different sizes has
already been suggested for other species of Proterotheriinae
(Schmidt, 2015).

Another character, in addition to size, considered by
Soria for discriminating species is the tendency of the
supratrochlear foramen to close by a bone sheet, which
closes completely in “D. robustum”, and just a little in
Eoauchenia primitivaand Epitherium laternarium (Soria, 2001,
p.121). This last mention is erroneous since no humerus is
known for E. laternarium. The examination of the studied
sample of humeri allows us to propose that this character is
very variable and therefore lacks diagnostic value.

Specimen MACN-PV 9532 has a slightly laterally in-
clined trochlea (as Schmidt, 2013 pointed out) and the most
distal end of the medial epicondyle projected towards the
sagittal plane, both of which are features that could be
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)

0,1

)

)

-0,2

>

evaluated in terms of their taxonomic value. Besides, the
depression on the proximal medial vertex of the trochlea
and the conspicuous radial condyle has been seen only in
Eoauchenia primitiva. These two characters seem to be use-
ful to characterize this taxon, in the understanding that
they represent (unlike other characters in other genera)
conspicuous and discrete morphological features that are
only observable in this species.

Regarding the case of "Proterotherium berroi”, although
Kraglievich (1930) gave an adequate description of the ma-
terial, no elements clearly enough differentiating this sup-
posed new species from the known ones were offered.
Differences were only established concerning the dimen-
sions of the epicondyle and the trochlea. Kraglievich em-
phasized the lack of proximal limitation of the olecranon
fossa, which indicates that it is rare in litopterns and exclu-
sive of "Proterotherium”. Therefore, he assigned the speci-
men to this genus based on this character and indicated
that it should be one of the smallest species of the genus,

—8-"P. berroi”

------ MACN-PV 3673
— D. majusculus
—a— A floweri
——MACN-PV 9532

=« E primitiva

Figure 6. Log-ratio diagram based on the most complete humeri that were analyzed. Reference specimen: Tetramerorhinus mixtum (MACN-A

8970-98). Data from table 1.
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with a size comparable to that of “P. dodgei” (in Scott 1910)
although there are some metrical differences. This compar-
ison was based only on published drawings and measures.
Soria (2001) assigned the material, originally referred to “P.
dodgei"” by Scott, to Tetramerorhinus mixtum. Delupi de Bian-
chini and Bianchini (1971), Soria (2001) and Schmidt (2013)
agreed that the genus Proterotherium includes the single
species P. cervioides, known only by scarce dental remains
yet no humerus.

The comparison of MPAB 1554 with similar ones allowed
us to discern that it is neither attributable to the largest
species of the family, Diadiaphorus majusculus, nor is it to
Anisolophus floweri, Tetramerorhinus mixtum, Eoauchenia
primitiva or Thoatherium minusculum. At least in most of
them, the differences are qualitative variants linked to size
and their slenderer or more robust configuration. Further-
more, it shows greater morphological and metric affinity
with specimens MACN-PV 9532 and MACN-PV 3673, both
of which were referred to an indeterminate Proterotheri-
idae. Moreover, our specimen differs from the rest with
which it was compared by a series of exclusive stages of
continuous characters that were commented in the com-
parative description (see above). This unique combination
of characters (features shared with a few specimens and
others that are exclusive), along with the assumption that
the specimen comes from Pleistocene layers, suggests that
MPAB 1554 could probably belong to Neolicaphrium recens.
N. recens is the only proterotheriid known from the Quater-
nary and already previously recorded in Uruguay (Ubilla et
al, 2011; 2017).

CONCLUDING REMARKS

1. There are subtle morphological differences in the dis-
tal epiphysis of the humeri of Proterotheriidae correspon-
ding to gradual changes in characters with continuous
variation and not linked to any particular taxonomic entity.

2. An accurate systematic determination is only possible
if it is based on cranial or dental remains. For that reason,
the assignment of specimens MACN-PV 9532, MLP 68-VI-
25-177, MLP 68-VI-25-178, and MLP 41-XII-13-351 (“Pro-
terotherium”), and MACN-PV 7560, MACN- PV 6198
and MACN- A 1847-50

(" Tetramerorhinus lucarius") should be discarded.

("Diadiaphorus  robustum”),

3. An exception is Eoauchenia primitiva, which present

CORONA £7AaL: HUMERI OF PROTEROTHERIIDAE

putative diagnostic characters in the humerus.

4. We consider “P. berroi" a probable synonym of Neoli-
caphrium recens after taking into account its morphological
peculiarities and its probable relation with Pleistocene beds.
The recovery of new specimens, with humerus and denti-
tion in association, is necessary to confirm or reject this hy-
pothesis.

5. The size per se does not allow a specific assignment.
It discriminates the largest taxa Diadiaphorus and Anisolo-
phus from medium and small sized ones, and sexual dimor-
phism should be considered.
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Appenpix. Complementary information of the studied specimens. Provenance data according to the collections cards or specimens labels.

Taxon Collection ID skull/dentition/comments Provenance
“Proterotherium berroi” MPAB 1554 no de Tabarez Glen, Soriano, removed
Eoauchenia primitiva MLP 12-2401 no Monte Hermoso, Buenos Aires,
Montehermosan
Diadiaphorus majusculus MACN-A 9122 yes La Cueva, Santa Cruz, Santacrucian
Diadiaphorus majusculus PM 15799 yes Santa Cruz
Diadiaphorus majusculus AMNH 9270 yes Santa Cruz
Diadiaphorus majusculus MACN-A9106-17 yes La Cueva, Santa Cruz, Santacrucian
Diadiaphorus majusculus MACN-A 9175 yes -
Diadiaphorus majusculus MACN-PV 7560 no Monte Hermgso, Bueno's Aires,
Araucanian Formation
Diadiaphorus majusculus MACN-PV 6198 no e Hermc_)so, Buenots =
Araucanian Formation
Thoatherium minusculum AMNH 15721 yes Santa Cruz
Thoatherium minusculum MACN-A 9045 yes La Cueva, Santa Cruz, Santacrucian
Tetramerorhinus mixtum AMNH 15107 yes Pueyrredon Lake, Santa Cruz
Tetramerorhinus mixtum MACN-A 8970-98 yes Corpen Aike, Santa Cruz, Santacrucian
Anisolophus floweri MACN-A 95005 yes Yegua Quemada, Santa Cruz
"Proterotherium” MLP 68-VI-25-177 no Santa Cruz, Santacrucian
"Proterotherium” MLP 68-VI-25-178 no Santa Cruz, Santacrucian
Proterotheriidae MACN-PV 9532 no A
Montehermosan
Proterotheriidae MACN-PV 3673 no Parana R/ven Entre R’OS’
Entrerriana Formation
Proterotheriidae MLP 48-XIl-16-1 no Monte Hermoso, Buenos Aires
Proterotheriidae MLP 55-X1I-13-3 no Monte Leon, Santa Cruz, Santacrucian
Proterotheriidae MLP 55-X1I-13-264 no Monte Leon, Santa Cruz, Santacrucian

Tetramerorhinus lucarius

"Proterotherium”

MACN-A 1847-50

MLP 41-XIl-13-351

no, fragmentary

no, poorly preserved

Parana River, Entre Rios
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Los Proterotheriidae (Mammalia, Litopterna) de Uruguay:
sistemadtica, distribucion estratigrdfica y paleoecologia

CAPIiTULO 4
PALEOECOLOGIA I:
HABITOS ALIMENTICIOS INFERIDOS A PARTIR DEL MICRODESGASTE DENTARIO

El microdesgaste dentario (dental microwear) es la abrasion de la superficie dentaria
producida durante la masticacién por los distintos items alimentarios en momentos previos a
la muerte del animal (dias o incluso horas) (Teaford & Oyen, 1989; Fortelius & Solounias, 2000;
Solounias & Semprebon, 2002; Merceron et al., 2004a,b; 2005a,b; 2007). Las caracteristicas de
esta abrasién generalmente se visualizan como pits (hoyos), scratches (estrias) y gouges (hoyos
profundos) (Townsend & Croft, 2008).

El microdesgaste es un proxy muy utilizado para inferir paleodietas (Gordon 1982, 1984, 1988).
Lo interesante y a la vez complejo de su uso, es que desde su surgimiento y, sobre todo en los
ultimos 15 o 20 afios, han proliferado las técnicas especificas para la obtencién y el andlisis de
los datos. A su vez, cada técnica tiene varios factores que la controlan: la posicion del diente en
la serie dentaria, el tipo de faceta de desgaste, la amplificacion, las caracteristicas del
instrumental (SEM, lupa), el grado de alteracidon (en el caso de los fdsiles), entre otros. Por lo
tanto, es necesario conocer estos factores para poder minimizar su efecto y asi lograr
reconstrucciones fidedignas de los habitos alimentarios.

En el contexto de esta tesis, fue necesario primero adquirir un conocimiento cabal de Ia
metodologia y las distintas variantes de analisis, para luego poder definir con cual de ellas
tendriamos mayor chance de éxito. Asi, se tuvieron en cuenta nuestras circunstancias
particulares, como la inversion logistica y econdmica, el nimero de especimenes viables con
que se contaba, la informacidn asociada a éstos (abundante y de fuentes independientes:
isdtopos, fauna acompanante, contexto geolégico), para delimitar el trabajo. Con base en lo
anterior, se realizd el analisis del patron de microdesgaste dentario en la especie cuaternaria
Neolicaphrium recens. Con esto se logré cumplir con dos objetivos fundamentales: el

adiestramiento metodoldgico y la obtencidn de datos de la dieta del taxdn considerado.
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4.1 Antecedentes y fundamentacion

Entre los primeros estudios de microdesgaste se destaca el de Walker et al. (1978), quienes
intentaron correlacionar el patrén de abrasidon con los tipos de dieta en especies de
Hyracoidea y otros grupos de mamiferos actuales, para luego establecer hipétesis acerca de la
dieta de los fdsiles. En este trabajo pionero se estudiaron especies con habitos alimentarios
conocidos fielmente por observacion directa, se utilizaron especimenes salvajes de tamafio
corporal y aparatos masticatorios similares y que coexistian en la misma area (para evitar
diferencias debidas a variaciones locales). Se incluyd también una identificacion y conteo de
especies vegetales del area de estudio, asi como indices de diversidad y abundancia. Walker et
al. (1978) encontraron una alta densidad de estrias en organismos pastadores y una baja
densidad en ramoneadores (siendo incluso cuantificada: 300 y 5 estrias/mm?,
respectivamente) y tras hallar esta correlaciéon, esta herramienta se transformé en uno de los
proxies mas usados para inferir dietas en mamiferos fésiles. Este estudio también mostré que
las sefiales de microdesgaste pueden cambiar estacionalmente, como consecuencia de los
cambios estacionales de la vegetacion.

El andlisis del patron de microdesgaste consiste en la observacion, identificacién y conteo
(directamente sobre la pieza dentaria en estudio o sobre una micrografia —o imagen 2D) de
marcas (particularmente hoyos y estrias). Esto requiere de cierto entrenamiento por parte del
observador, como asi también de criterios claros y estandarizados, como la delimitacion de la
superficie donde se realizara el conteo y la definicion que permitird discriminar las distintas
sefiales. Una vez obtenido el nimero de cada una de las marcas y algunas dimensiones, se
evalia si los datos tienen soporte estadistico para asi poder asignar casos o grupos a
categorias dietarias o preferencias alimentarias.

Tipicamente, en herbivoros, una alta proporcién de estrias sobre hoyos indica el consumo de
alimentos con un mayor contenido de silice (pastadores o grazers); las estrias son producidas
por el alto contenido de silicofitolitos presente en las paredes de las gramineas, principal
fuente de alimento de los pastadores, sensu Solounias & Semprebon (2002). No solo el
consumo de gramineas puede provocar estrias, sino también la ingesta de pequeias particulas
de detritos que se incorporan con el alimento, sobre todo si el consumo se realiza cerca del
suelo (Damuth & Janis, 2011). Por el contrario, una mayor frecuencia de hoyos indica el
consumo de alimentos mas fragiles o quebradizos y el procesamiento potencial de semillas y/o

carozos (ramoneadores o browsers). A diferencia de las monocotiledéneas (gramineas), las
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dicotiledéneas tienen pocos silicofitolitos, por lo cual los ramoneadores poseen
proporcionalmente pocas estrias.

Mas alla de la dicotomia pastador/ramoneador, el micro-desgaste dental ha sido utilizado para
detectar preferencias de alimentacién mas sutiles. Por ejemplo, los ramoneadores cuyas dietas
contienen una gran cantidad de frutos y semillas (ramoneadores “frugivoros”) tienen mas
estrias que los ramoneadores tradicionales que se alimentan principalmente, o en su totalidad,
de hojas (Solounias & Semprebon, 2002; Merceron et al., 2007). Ademas, tanto pastadores
como ramoneadores pueden mostrar una distribucién bimodal de las variables de
microdesgaste, producto del cambio de un modo de alimentacién a otro en respuesta a
cambios estacionales de la vegetacién (Solounias & Semprebon, 2002). Asi definidas, las
categorias dietarias de los herbivoros determinan un “tridngulo tréfico” como resultado del

ploteo del nimero de hoyos y estrias en un espacio bidimensional (Figura 4.1).
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Figura 4.1. “Triangulo tréfico” que resulta de plotear el nUmero de estrias (x) versus el nimero de hoyos (y). Las

areas sombreadas son las categorias dietarias. Tomado de Mihlbachler et al. (2012).

4.2 Breve revision de métodos

Como se comentd mas arriba, fue necesario para este trabajo conocer las distintas variantes
metodoldgicas que han proliferado en las ultimas décadas. Estas variantes son a veces sutiles y
tienen que ver mas que nada con el instrumento (lupa binocular o microscopio electrénico de
barrido -SEM) y el grado de amplificacién (30X, 35X, 100X, 500X), lo que implica un
compromiso entre la escala a la que se desea trabajar, la superficie a abarcar y las
caracteristicas que se pretenden relevar. Ademas, recientemente comenzdé a desarrollarse el
analisis en tres dimensiones y a través de software especificos. Esta diversidad metodoldgica

(ver Ungar et al., 2008; Green & Croft, 2018) justifica su revisiéon (Tabla 4.1) para evaluar
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cual/cuéles se ajusta/n mejor tanto a los objetivos de esta tesis como a los especimenes de los
que se parte. En funcidon de esto, se desarrollan mds profundamente algunos.

La tabla 4.1 solo reune los principales antecedentes ya que esta es una linea que muestra un
importante crecimiento, desarrollandose répida y eficazmente en la actualidad. Si se quisiera
profundizar, basta con realizar una rdpida busqueda en Scopus con las palabras clave
“microwear” y “ungulates”, para obtener decenas de resultados, solo de los ultimos afios (Ver
Apéndice: A2).

Los primeros estudios de microdesgaste, meramente descriptivos, realizados en primates,
hyracoideos y marsupiales (Walker et al., 1978; Ryan, 1979a,b; Covert & Kay, 1981; Gordon,
1982) permitieron obtener imagenes de gran aumento (de 100X a 5000X) y excelente
definicion. No obstante, el método tenia la limitante de ser muy costoso y en algunos casos se
trabajé directamente sobre los ejemplares originales, lo cual no es muy recomendable. En
general, en ungulados se utiliza para los analisis el segundo molar, por tener un grado de
desgaste intermedio entre el primero y el tercero. El paracono del M2 y el protocénido del m2
presentan un patron similar de microdesgaste y oclusionan en determinada fase de la
masticacién, por lo que pueden usarse incluso combinados en una Unica muestra (Gordon,
1982).

Una innovacion interesante fue la introducida por Teaford & Oyen (1989), quienes estudiaron
el patron de microdesgaste in vivo e in vitro en varios primates y demostraron que tras 72
horas ocurre un reemplazo total de las marcas iniciales de microdesgaste por nuevas marcas.
Ademas, en aquellos animales cuyas dietas son mas blandas, la tasa de reemplazo de las
marcas es mas baja que la de aquellos con dietas duras. Por lo tanto, dado que la tasa de
recambio de las sefiales de abrasidn es del orden de dias, el patrén de microdesgaste solo nos
brinda informacién acerca de los alimentos ingeridos unos dias antes de la muerte del
organismo.

Solounias & Moelleken (1992) analizan un gran nimero de especimenes y relevan 17 variables
de microdesgaste. Llegan a la conclusion de que el numero de estrias es mejor para discriminar
ramoneadores de pastadores y que los primeros, ademas del mayor numero de hoyos que de
estrias, registran cross scratches (estrias transversales al movimiento predominante de la
mandibula durante la masticacidén). En este trabajo, se plantea también la importancia de
tener un N suficiente para arribar a conclusiones certeras, esto es, al menos 5 individuos de

cada especie. Una vez mas, ratifican lo planteado por Teaford & Oyen (1989) acerca de la
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ocurrencia de recambios de marcas de microdesgaste, incluso de una ingesta a la siguiente, en
cuestion de horas.

Solounias & Hayek (1993) comparan 3 posibles métodos para encarar el anadlisis de
microdesgaste. Método 1: si la relacién largo/ancho de la marca es menor que 4, se clasifica
como un hoyo, de lo contrario es una estria; esta definicion ya habia sido usada previamente
por varios investigadores. Método 2: en lugar de solo 2 marcas, se definen 5: pit, tiny scratch,
small scratch, scratch and gouge. El tercer método no divide las marcas a priori segun algin
criterio, sino que solo toma en cuenta sus largos, anchos y la relacién entre ambas
dimensiones. Los autores logran diferenciar bien pastadores y ramoneadores por cualquiera
de estos métodos.

Tras varios otros estudios de por medio, todos ellos utilizando SEM, Solounias & Semprebon
(2002) desarrollaron un nuevo método (de baja amplificacidn, 35X) que permite utilizar una
lupa binocular para hacer los conteos. Esto significd una verdadera revolucion, ya que esta
metodologia es mucho mas accesible desde el punto de vista de los costos y del tiempo que
insume, lo que redunda en un incremento del nimero potencial de especimenes a analizar.
Ademas de las clasicas variables analizadas (nimero de hoyos y estrias), introdujeron cuatro
variables cualitativas: scratch texture, cross scratches, large pits, and gouges para obtener
subdivisiones mas sutiles dentro de las categorias dietarias clasicas. Todo el procedimiento se
realiza sobre moldes de resina de alta fidelidad, perpetuando asi los materiales originales.

Tras esta iniciativa, Merceron et al. (2004a, b; 2005a) impulsaron una nueva variante en lo que
tiene que ver con la amplificacién de la imagen (estandarizada a 30X), con toma de fotografias
(a través de una camara conectada a la lupa) que luego se amplifican en la computadora hasta
120 veces. Esto permitid respaldar la informacion del microdesgaste a través de las imagenes,
a las que se podia recurrir siempre que fuera necesario. Se estandarizé también una superficie
para el conteo de las marcas de 0,09 mm? (un cuadrado de 300 micras de lado). Esta
delimitacién no es tan arbitraria, ya que esta superficie siempre es mas pequefia que la mas
pequefia de las facetas dentales del ungulado de menor tamafio. En cuanto a la definicién de
las marcas, es estrictamente métrica: si la relacion entre los diametros menor/mayor es mayor
a % es un hoyo y si es menor es una estria. Si el diametro de un hoyo es mayor a 15 micras se
trata de un large pit, y si el ancho de una estria es mayor a 15 micras es una wide scratch.
Merceron et al. se basan en el trabajo de Solounias & Semprebon (2002) y mantienen los

rangos de estrias de estos para determinar las categorias alimentarias, a pesar de que los
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métodos de cuantificacidn y los aumentos son diferentes. Por este mecanismo se generd una

extensa base de datos, cuyos autores afirman puede ser usada en estudios futuros.

Tabla 4.1. Resumen de los analisis de microdesgaste mas relevantes realizados en ungulados. Se muestran

los distintos taxa, métodos utilizados y principales resultados.

Autor Grupo N Pieza Técnica Obs. Resultados
taxoném. dentaria
Walker et al. 1978 Hyracoidea 42 M1, M2 Metalizado Determinacion, Correlacion
Perissodactyla y conteoy entre dieta
Artiodactyla observacién analisis de observaday
Primates en SEM, vegetacion, patron de
bajo y gran variacion desgaste
aumento estacional
Taylor & Hanman Viverridae 32 P4, metacono  Réplicas en Patrén de
1987 epoxy, surcos (ingesta
metalizado de
v vertebrados) y
observacién hoyos (ingesta
en SEM de insectos)
Solounias et al. Giraffa, 22 M2, paracono Réplicas en Analisis de la Aumento de
1988 Gazella, 40 epoxy, forma (shape) microdesgaste
Connochaetes 26 metalizado de la premaxila de formas
Samotherium 19 y ramoneadoras
observacién a pastadoras
en SEM a
500X
Solounias & Ruminantia 313 M2, paracono  Réplicas en 17 variables de Numero de
Moelleken 1992 epoxy, microdesgaste estrias
metalizado discrimina
y mejor que
observacion ndmero de
en SEM a hoyos, estrias
500X cruzadas en
ramoneadores
Solounias & Ruminantia 393 M2, paracono Réplicas en Analisis de la Resultados
Moelleken 1993 epoxy, forma (shape) "contradictorio
metalizado de la premaxila s" MW/shape,
y escalas
observacion temporales
en SEM a diferentes
500X
Solounias & Hayek Ruminantia 245 M2, paracono  Réplicas en 3 métodos: Ramoneadores
1993 epoxy, dicotémico, y pastadores se
metalizado politdmico y separan bien
y continuo por cualquiera
observacién de los métodos
en SEM a
500X
Solounias & Artiodactyla 809 M2, paracono  Réplicas en Réplicas Ramoneadores
Semprebon 2002 Perissodacyla epoxy y metalizadas de  mayor % hoyos,
observacién  trabajos previos pastadores
en lupa fueron mayor %
binocular a reexaminadas estrias; 5 cat.
35X en lupa a 35X dietarias
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Merceron et al. Ungulados 252 M2, Réplicas en Amplificacion Ramoneadores
2004 paracono; m2 epoxy y de micrografias mayor % de
protocénido observacion  hasta 120 veces hoyos,
en lupa en PC. pastadores
binoculara  Cuantificacibona  mayor % estrias
30X, través de
micrografias software
Optimas
Semprebon et al. Ungulados 544 M2, Réplicas en Réplicas Bajo error intra
2004 primates act. 440  paracono; m2 epoxy y metalizadas de e inter
primates fos. 130 protocénido observacion  trabajos previos observadores;
en lupa fueron altamente
binocular a reexaminadas replicable
35X en lupa a 35X
Billet et al. 2009 Notoungulata 36 M2, m2 Réplicasen  Amplificacién Patrén de
(Bolivia) epoxy y de micrografias estrias similar a
observacion  hasta 120 veces especies
en lupa en PC. pastadoras
binoculara  Cuantificacién a actuales
30X, través de
micrografias  software
Optimas

Semprebon et al. (2004) sostienen que es posible (con respaldo estadistico robusto) la
reproduccion del método de identificacién y conteo de las marcas de microdesgaste a bajo
aumento (35X). Esto implica tanto la reproduccidon seriada por parte de un Unico investigador,
como también los trabajos desarrollados por varios investigadores independientes.

En los ultimos afios, comenzé a proliferar una nueva forma de obtener los datos, a través de
los métodos de analisis de la textura del microdesgaste (DMTA) y de andlisis fractal escala
sensible (SSFA) (Calandra & Merceron, 2016 y referencias alli citadas), que fue posible gracias
al desarrollo de sistemas de adquisicion y procesamiento de imagenes 3D. Esta técnica permite
la cuantificaciéon automatica del microdesgaste, a través del analisis de la textura de toda la
superficie de interés. La principal ventaja de este método es que es automatico, analizdndose
el grado de anisotropia y complejidad de la faceta, tratada como una unidad y no como la
sumatoria de hoyos y estrias aislados. Por lo tanto, no es propenso a los errores que pueda
cometer el observador durante la identificacién y el conteo de marcas. No obstante, una de las
desventajas es que no puede aplicarse en ejemplares que muestren indicios de alteraciéon
tafonédmica, o que hayan sido parcialmente cubiertos de sedimento o tratados con lacas o

consolidantes durante su preparacion (Calandra & Merceron, 2016).

97



Los Proterotheriidae (Mammalia, Litopterna) de Uruguay:
sistemadtica, distribucion estratigrdfica y paleoecologia

4.3 El problema de los fésiles

Una de las primeras cuestiones que deben ser tenidas en cuenta previamente al analisis, es la
forma en que los diversos procesos tafondmicos (abrasiéon, meteorizacién y exposicidon a
medios acidos), pueden afectar a la denticion y, por lo tanto, interferir con las sefiales de
microdesgaste y su interpretacion.

King et al. (1999) experimenté sometiendo molares humanos a diferentes condiciones que
simulaban diferentes procesos post mortem. Encontré que, tras el contacto con Aacido
clorhidrico, la mayoria de las sefiales de microdesgaste desaparecian. Toda la superficie de
esmalte aparecia obliterada de forma homogénea. Con el acido citrico, las marcas mas ligeras
de microdesgaste también desaparecian y la superficie toda se mostraba obliterada también,
pero las marcas mas fuertes continuaban permaneciendo aun después de una exposicién
prolongada al 4cido. El efecto de un agente alcalino, no afecta la superficie del esmalte, mas
aun, permite reconocer mejor las marcas ya que se ven mas definidas. El sometimiento de los
materiales a granos de tamafio grueso (= arena gruesa), no mostré cambios en la superficie
dentaria, ni afectd las sefiales de microdesgaste. En cambio, se produjeron alteraciones
cuando los dientes se sometieron a abrasién por arena media, lo que generaba una superficie
obliterada, un patrén homogéneo de pequefios pits de tamafio de hasta 5 micras (muy
pequefios). La superficie dental aparecia abradida, sin sefales de pulimiento.

En suma, existen diversos factores que pueden afectar la preservacién de las marcas de
microdesgaste, pero este hecho puede salvarse rapidamente con una simple observacién
previa de los materiales bajo lupa. Esto permite detectar estas alteraciones en el esmalte

previo al moldeado y, eventualmente, descartar los especimenes problematicos.

4.4 Incertidumbre asociada al método

Los procedimientos semiautomaticos arriba descritos para contar y medir rasgos de desgaste,
se acompafian de errores inevitables intra e interobservador. Estos dependeran de muchos
factores, entre los que pueden listarse: errores propios de los equipos (Lupa, SEM, camara); el
solapamiento de las sefiales de microdesgaste; presencia de arena o polvo exdgeno que
influyen sobre el microdesgaste; abrasidn y erosidn postmortem; problemas en los métodos
de limpieza y moldeo del material; el conocimiento de la biologia del ejemplar (que podria

llevar a sesgar los datos); la experiencia y la fatiga del investigador durante el andlisis; y las
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condiciones del contexto de la observacion (habitacion, iluminacidn, temperatura,
tranquilidad, etc.) (Galbany et al., 2005).

Existen varios trabajos que buscan cuantificar el error, sobre todo para evaluar si los métodos
pueden replicarse por investigadores independientes y luego ser comparables o
intercambiables. Los resultados son diametralmente opuestos: Semprebon et al. (2004)
garantizan que, siguiendo estrictamente el protocolo, el error interobservador es bajo y el
método es confiable y reproducible. Mihlbachler et al. (2012) comprobaron que la experticia
del observador es muy importante y sugieren que cada grupo de investigacién genere y
maneje sus propias bases de datos.

No se desarrollara extensamente aqui este aspecto, dado que el N que manejamos en nuestro
caso de estudio es demasiado bajo y, por lo tanto, no tenemos forma de testear si las
diferencias observadas entre agrupaciones de individuos son estadisticamente significativas.
Por esto, tampoco es demasiado confiable la incorporacién de nuestros resultados a una base

III

de datos de microdesgaste prexistente para plotear su posicion en el “tridngulo tréfico” (Figura
4.1) y evaluar asi su cercania o semejanza (ecoldgica o funcional) con otras especies. En este
trabajo solo podemos manejar un nimero o proporcion de hoyos y estrias simplemente de
modo indicativo. De todas formas, en nuestro caso, se controlaron muchas fuentes de error ya
que todo el procedimiento (limpieza, moldeado, observacion, fotografiado y analisis) fue

realizado por un Unico investigador (AC). Todos estos aspectos se discuten en profundidad en

el articulo adjunto (Corona et al., 2019).

4.5 Caso de estudio: Neolicaphrium recens

En esta tesis se sigue la metodologia descrita por Merceron et al. (2004; 2005) y Semprebon
(2004). Los detalles de esta y las particularidades de este caso, estdn especificadas en el
articulo adjunto (Corona et al., 2019). Los ejemplares utilizados corresponden a 7 especimenes
adultos de Neolicaphrium recens provenientes de colecciones de Uruguay y Argentina. Ya se
comentaron las razones que motivan el uso del taxén.

Los resultados obtenidos fueron promisorios y se puede ver en el articulo una extensa y critica
discusidn, considerando variaciones individuales, factores locales y procesos ecolégicos a

mayor escala.
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ABSTRACT. Neolicaphrium recens is the only survivor proterotherid in the Quaternary of South America, of which few
fossil records from Argentina, Uruguay and probably Brazil are known. In this paper we describe new cranial remains
with teeth series of N. recens from Artigas Department, Uruguay (Sopas Formation, Late Pleistocene), and previously
published remains were reinterpreted and assigned to N. recens. We performed a dental microwear study of the seven
most complete adult specimens from Argentina and Uruguay. The dental facets of interest were molded with silicone
dental impression; the moulds were filled with epoxy resin and observed in a stereomicroscope. The paracone of M2
and the protoconid of m2 were photographed and the images digitally processed and studied. The results showed a high
relative percentage of pits (scars of soft plants) on scratches (grooved pattern caused by silicophytoliths of grasses),
indicating that the analyzed specimens were browsers, and their diet probably included fleshy leaves, buds and stems
of trees and shrubs. These new data are consistent with previous results of carbon and oxygen isotopes studies and with
inferences based on the associated fauna of N. recens in Uruguay, indicating for the Sopas Formation open to semi open
grassland with forested areas, resembling a savanna. This study suggests some woodland environments for all the range
of geographical distribution of the taxon.

Keywords: Feeding ecology, Paleoenvironment, Microwear, Quaternary, Sopas Formation, Uruguay.

RESUMEN. Nuevos registros y reconstruccién de dieta a través de analisis del microdesgaste dentario de
Neolicaphrium recens Frenguelli, 1921 (Litopterna, Proterotheriidae). Neolicaphrium recens es el unico proterotérido
registrado en el Cuaternario de Sudamérica, del cual se conocen pocos ejemplares de Argentina, Uruguay y probablemente
Brasil. En este trabajo se describen nuevos restos craneales con denticion de N. recens proveniente del departamento de
Artigas, Uruguay (Formacion Sopas, Pleistoceno Tardio), y restos fosiles previamente publicados fueron reinterpretados
y asignados a N. recens. Se realiz6 un estudio del patron de microdesgaste dentario de los siete especimenes adultos mas
completos de Argentina y Uruguay. Las facetas de interés se moldearon con silicona para impresion dental; los moldes
se rellenaron con resina epoxi y se observaron en estereomicroscopio. El paracono de M2 y el protocénido de m2 fueron
fotografiados y las imagenes estudiadas digitalmente. Los resultados mostraron un mayor porcentaje relativo de hoyos
(cicatrices de vegetales blandos) sobre estrias (patron de surcos causado por silicofitolitos de gramineas), lo que indica
que los ejemplares analizados fueron ramoneadores y su dieta probablemente incluyo hojas carnosas, yemas y tallos de
arboles y arbustos. Estos nuevos datos son consistentes con los resultados previos de estudios de isétopos de carbono
y oxigeno y con inferencias basadas en la fauna asociada a N. recens en Uruguay, indicando para la Formacion Sopas,
pastizales abiertos a semiabiertos, con areas forestadas, semejante a una sabana. Este estudio permite sugerir ambientes
con areas boscosas para todo el rango de distribucion geografica del taxon.

Palabras clave: Ecologia alimentaria, Paleoambiente, Microdesgaste, Cuaternario, Formacion Sopas, Uruguay.
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1. Introduction

The Litopterna Ameghino, 1889 is one of the
native mammalian groups of South America with a
wide distribution limited to this continent. They are
diverse ungulates that appear in the Early Paleocene,
showing a great diversification until the Pliocene when
they dramatically decline. They got extinct during
the Late Pleistocene/Early Holocene (Prado ef al.,
2015). The Proterotheriidae is the most diverse family
of litopterns, represented by small to medium size
cursorial ungulates, with a “horse-like” tendency to
the monodactyly - long metapod III, digits Il and IV
reduced and digit I and V lost. Despite the fact that
Frenguelli (1921) described Neolicaphrium recens
found in Pleistocene sediments from Argentina, at
that time this family was believed extinct in the
Pliocene. New findings in Uruguay (Perea et al.,
1995) suggested the presence of Neolicaphrium
recens in the Quaternary, later confirmed by more
collected and reviewed material from north center
Argentina, northern Uruguay and probably in southern
Brazil (Tauber, 2000; Bond ef al., 2001; Scherer et
al., 2009; Vezzosi et al., 2009; Ubilla et al., 2011;
Luna et al., 2015; Schmidt et al., 2016; Vezzosi,
2016; Gaudioso et al., 2017).

Fossils attributed to N. recens are scarce and
fragmented and most of them correspond to mandible
remains. Ubilla e al. (2011) described the first cranial
remains for the taxon, making progress in the cranial
anatomy and expanding the diagnosis. Despite this,
the knowledge of its paleobiology is poor. Indirect
evidence from the faunal associations that N. recens
integrated in Uruguay, indicate that the species was
restricted to relative humid and forested environments
linked to climatic conditions related to the Marine
Isotopic Stage 3 (MIS-3, Late Pleistocene) (Ubilla
et al., 2016). In this context, the tooth microwear
pattern in N. recens provides the first and novel
information in paleoenvironmental interpretations
in Pleistocene endemic ungulates.

The aim of this study is to describe a new
specimen of N. recens, improving the knowledge
of this protherotherids. Furthermore, we analyze
the dental microwear pattern of N. recens in order
to recognize its dietary preferences. We analyze
the congruence with results of previous carbon and
oxygen isotopic studies (Morosi and Ubilla, 2017),
but expanding the sample and with a greater coverage
of the known geographical distribution for the taxon.

2. Geographical and geological settings

Neolicaphrium recens have been recorded for the
first time in Cérdoba Province, Argentina (Frenguelli,
1921), although the finding of this proterotherid in
Quaternary deposits, which was believed extinct in
the Pliocene, was not accepted definitely until the
current century (Bond et al., 2001). Alvarez (1974)
found a mandibular remain that is certainly similar
to the specimen described by Frenguelli, which
came from Pleistocene beds of the Toropi Creek,
Corrientes Province, but she interpreted this fossil
as removed within those deposits. Tauber (2000)
described carpal and metacarpal bones of N. recens
from Pleistocene deposits of Cordoba and Vezzosi
et al. (2009) indicated evidence of an immature
specimen of N. recens in Santa Fe Province (Tezanos
Pinto Formation, Late Pleistocene-Early Holocene).
Later, Luna ef al. (2015) communicated the finding
of dental remains in Cordoba but, unfortunately, there
is no precise stratigraphic provenance. Schmidt e?
al. (2016) shown new materials from Pleistocene
deposits of Cordoba, including postcranial remains,
and Gaudioso et al. (2017) present the first record
for Santiago del Estero Province, from layers of the
same age. In southern Brazil (Rio Grande do Sul
State) there are some postcranial materials from
Pleistocene deposits that probably correspond to
N. recens, although more findings are necessary to
confirm this hypothesis (Scherer ef al., 2009).

The specimens from Uruguay (Bond et al.,
2001; Ubilla et al., 2011; and the new material here
described) have been found in Late Pleistocene
sediments of the Sopas Formation (Anton, 1975)
(Fig. 1). In recent years, the knowledge of the
fossil content of this lithostratigraphic unit has been
increased, as well as the mammal associations, and
its value as biostratigraphic, paleoecological and
paleoenvironmental source of information. The
Sopas Formation crops out in northern Uruguay
(Artigas, Salto, Tacuarembo, Paysandt and Rio
Negro Departments) alongside creeks and rivers
(Ubilla et al., 2004). The deposits includes medium to
coarse-grained sandy and conglomerate basal levels
belonging to fluvial facies overlied by mudstones
and siltstones linked to floodplains and paleosoils.
An update of the fossiliferous content of the Sopas
Formation and the numerical ages obtained until
now, linked to the stratigraphic columns of main
localities, can be found in Ubilla and Martinez
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FIG. 1. Geographic provenance of Neolicaphrium recens in chronological order of publication date. The remains here described are
included. 1: Cérdoba City; 2: Toropi Creek, Corrientes, 3: Corralito, Cordoba; 4: Sopas Creek, Salto; 5: Mugueta Village,
Santa Fe; 6: Santa Vitoria do Palmar, Rio Grande do Sul; 7: Arapey Grande River, Salto; 8: Malo Creek, Tacuarembo;
9: Coronda River, Santa Fe; 10: Corralito, Cordoba; 11: Mar Chiquita, Cérdoba; 12: Dulce River, Santiago del Estero;
13: Cuareim River, Artigas. The asterisk indicates the specimens used for this work. The square box represents a zoom, where

the Uruguayan specimens used in this analysis are indicated.

(2016) and Ubilla et al. (2016). The figure 2 shows
a detail of the stratigraphic section from where the
new Neolicaphrium recens material described in
this work comes from. In summary, Neolicaphrium
recens exhibit a distribution pattern in the Argentinian
center-northern and northern Mesopotamia, northern
Uruguayan and southern Brazilian Pampean area
during the Pleistocene sensu lato.

3. Materials and methods
3.1. Theorical framework

The microwear of tooth enamel is the abrasion
produced during the mastication by the different
food items, generating wear surfaces (Teaford and
Oyen, 1989; Solounias and Semprebon, 2002).

105



156 NEW RECORDS AND DIET RECONSTRUCTION USING DENTAL MICROWEAR ANALYSIS FOR NEOLICAPHRIUM RECENS...

FIG. 2. A. Panoramic view of one of the outcrops of the Sopas Formation on the Cuareim River (Artigas Dapartment, Uruguay);
B. Detail of the stratigraphic section from where the new N. recens material described in this work comes from. OSL AGE in
years (Optically Stimulate Luminescence Age) from Ubilla ef al. (2016).

The microwear analysis consists in the observation
and direct counting on the dental surface or a 2D
image obtained by scanning electron microscope
(SEM) or stereomicroscope, of scars (typically pits
and scratches). In herbivores, a high proportion of
scratches on pits indicate the consumption of foods
with higher content of silica or sand. These scars are
caused by the high content of silicophytoliths presents
in the walls of grasses, which are the main source of
food for grazers (Solounias and Moelleken, 1993;
Solounias and Semprebon, 2002). On the other side,
a higher frequency of pits on scratches indicates more
fragile or delicate food consumption and potential
seeds, which characterizes a browser diet. Unlike
processing monocotyledons (grass), dicots have
few silicophytoliths, whereby the browsers have
proportionally few striations. The mixed-feeder
regimen displays an intermediate pattern between
these two extremes. It is important to point out that
since the turnover rate of the abrasion scars is of
few days or even daily, the microwear pattern gives
us information about food eaten only a few days or
hours before the death of the organism (Teaford and
Oyen, 1989). A briefly background on microwear
studies and the justification in this framework can
be seen in the Appendix.

3.2. Studied materials

The studied remains correspond to seven adult
specimens, all of them with accurate stratigraphic
origin and housed at institutional collections of
Uruguay and Argentina: Coleccion Paleontologica
de Vertebrados de la Facultad de Ciencias (FC-DPV);
Museo de Arqueologia y Ciencias Naturales de Salto
(MACNS-S); Museo Historico Departamental de Artigas
(MHD-P); Museo La Plata (MLP); Museo Argentino
de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”
(MACN-PV) and Museo de Ciencias Naturales de
la Region de Ansenuza “Anibal Montes”, Miramar
(MAMM-PV).

FC-DPV 776, right and left partial dentary;
Sopas Creek, Salto, OSL ages: 43,500+3,600 and
30,600+5,400 yrs (Ubilla et al., 2016); described
by Bond et al. (2001).

MACNS-S 92, partial skull; Arapey Grande River,
Salto. Late Pleistocene. See complete description in
Ubilla et al. (2011).

FC-DPV 749, M2-M3; Malo Creek, Tacuarembo,
range "“C cal ages: 33,560-39,900 yrs (Ubilla et al.,
2016). See Ubilla et al. (2011).

MHD-P 509 (new specimen here described, Fig. 3)
right and left partial upper dental series and basal
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FIG. 3. Neolicaphrium recens from Cuareim River, Artigas, Uruguay (MHD-P 509). Lateral view of right and left side and detail of
row teeth in occlusal view. A: Infraorbital foramen at P4 level; B: Developed anterolingual cingulae; C: Cementum in lateral
walls and central valleys; D: Metaconule reduced. Scale bar 3 centimeters.

portion of zygomatic; Cuareim River, Artigas, OSL
age: 36,100+6,200 yrs (Ubilla et al., 2016).

MAMM-PV 098, isolated right m2; Mar Chiquita
Lagoon, Cérdoba. Late Pleistocene. Described by
Schmidt et al. (2016).

MACN-PV 16603b, isolated right M3; Coronda
River, Sante Fé. Late Middle to Late Pleistocene
(Iriondo and Krohling, 2009; Vezzosi et al., in
press). Described by Ubilla ef al. (2011) as M1-2?
of Neolicaphrium sp., designed here as N. recens.

MLP 34-V-22-12, holotype of N. recens, partial
left dentary with p3-m3; Cuarto River, Altos de San
Vicente, Cordoba. Middle to Late Pleistocene. See
Frenguelli (1921).

3.3. Methodology

In this work, we follow the methodology described
by Merceron et al. (2004a, 2005). The fossils of
Neolicaphrium removed from original stratigraphic
position, very fragmented, or immature individuals
were not considered. Before beginning the preparation
of the dental pieces, it was verified that they did not
suffer any type of diagenetic alteration (King et al.,
1999), fact that was discarded and allowed to continue
without affecting the sample size. The analysis was
performed on the second molars (Appendix, Fig. 1),
except for one specimen (MACN-PV 16603b) for

which we use M3, with the aim of increase the number
of studied specimens. For detailed procedures see the
Appendix. To avoid errors all the protocol (identification,
counting and treatment of images) was carried out
by a single operator (AC). The following microwear
variables were recorded: total number of scratches, total
number of pits, large pits and gouges per 0.09 mm?,
We distinguished pit as a scar that have a maximum/
minimum diameter ratio less than four. More elongate
features were considered scratches (Gordon, 1982;
Merceron et al., 2004a; Mihlbachler et al., 2012).
Large pits are deeper than pits, less refractive (always
dark), with irregular outlines. Gouges are big scars,
with irregular edges, deeper and larger than large pits
(Solounias and Semprebon, 2002).

4. Systematic paleontology

Order Litopterna Ameghino, 1889
Family Proterotheriidae Ameghino, 1887
Neolicaphrium Frenguelli, 1921
Type Species: Neolicaphrium recens
Frenguelli, 1921
Neolicaphrium recens Frenguelli, 1921
Figure 3, Table 1, Appendix Fig. 2.

Referred specimens. MHD-P 509, a partial right and
left cheek dentition (P4-M3) with the jugal portion
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TABLE 1. DENTAL MEASUREMENTS OF THE SPECIMEN MHD-P 509.

MHD-P 509 right side P4-M3 P4 M1 M2 M3

length 43.9 10.8 10.1 12.9 9.8

width 13.7 14.8 15.5 13.4

MHD-P 509 left side P4-M3 P4 M1 M2 M3
length 45 10.8 9.7 12.2 12

width 13.7 14.5 16.3 14.6

All measurements in millimeters.

of the zygomatic arch and a little part of the lacrimal
bone preserved (Fig. 3, table 1). MACN-PV 16603b,
isolated right M3 with scarce wear (M1-2? sensu
Ubilla et al., 2011) (Appendix Fig. 2).

Locality and age. MHD-P 509: Cuareim River
(30°30°44.95”’S; 56°20°32.33”W), Artigas, Uruguay,
Sopas Formation, Late Pleistocene. MACN-PV
16603b: Coronda River, Bajo Hondo, Santa Fe,
Argentina, late Middle to Late Pleistocene (sensu
Vezzosi, 2016).

4.1. Description

The teeth of MHD-P 509 are similar in form
and size to those described by Ubilla ef al. (2011).
The series P4-M3 is 45 mm in length, with all teeth
wider than length. The anterior lingual cingulum is
developed in P4-M3 and filled with cementum. P4
and M1 have the highest degree of wearing, being the
cusps rounded to blunt in shape. The inner cementum
is lost and the dentine is exposed. M1-M3 show
variable development of the paracone and metacone
folds. M2 is the largest tooth, subquadrangular, with
rounded to sharp cusps. The cementum is coating
the molars externally, especially M2 and M3 still
preserving the inner cementum. In these teeth, the
paracone and metacone are the most developed
cusps, the postcingulum is sharp and the hypocone
is especially reduced in M3. As in the specimen
MACNS-S 92 the M1-M3 metaconules are reduced as
aslight crest. The quantitative comparison of MHD-P
509 with the specimens MACN-S 92 and FC-DPV
749 show that they are closely similar, being the
M1 and M2 the less variable teeth, respect to size.

The following set of anatomical features allow
assigning this material to N. recens: infraorbital

foramen located at the P4 level; P4-M3 with a very
well developed anterolingual cingulae; cementum
covering the lateral walls of P4-M3, central valleys,
and part of the occlusal surface; metaconule reduced
to a small transverse crest connecting the hypocone
to the metacone (Fig. 3).

MACN-PV 16603b has been completely described
by Ubilla et al. (2011) as Neolicaphrium sp. These
authors attribute the differences observed between this
specimen and the Uruguayan specimens of N. recens
(e.g., size, less worn, thick cementum covering many
crown features) to age differences, being MACN-PV
16603b a younger specimen. Moreover, there are
other features to emphasize: 1) The way in which the
paraconule, protocone and hypocone are arranged,
with the protocone very lingually projected, forming
a linguo-distal face of semicircular edge and not so
straight as it happens in M1-M2; 2) the complexity
of the enamel bands delimiting the mesio-distally
elongated central fossa. These characters plus those
enunciated by Ubilla ef al. (2011) are exclusive of
the M3 of N. recens, which allows assigning this
molar to that taxon.

5. Results and discussion
5.1. Feeding habits

All microwear data collected from N. recens are
available in table 2. The predominant scars observed
were small pits (Fig. 4). Some gouges, large pits and
fine scratches were also present (Fig. 5). According to
Solounias and Semprebon (2002) scratches are more
discriminating than pits because there is no overlap in
the scratch averages between browsers and grazers.
Furthermore, the range of individual scratches is 0 to
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TABLE 2. SUMMARIZE OF MICROWEAR VARIABLES.

Specimen Np Ns TN (p+s)
FC-DPV 776 10 1 11
FC-DPV 749 18 0 18
MHD-P 509 22 10 32
MACN-S 92 20 3 23
MACN-PV 16603 b 10 0 10
MLP 34-V-22-12 12 0 12
MAMM-PV 098 11 2 13

Np: number of pits; Ns: number of scratches; TN: total number of scars per 0.09 mm?>.

159

FIG. 4. Tooth surface showing microwear scars. A-B. MHD-P 509 30X; C. FC-DPV 749 30X; D. MACN-S 92 35X. Scale bar 500

micrometers. 1: pits; 3: scratches.
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FIG. 5. Detail of microwear of the specimen MHD-P 509 where pits (1), large pits (2) and fine scratches (3) are shown. Scale bar 500

micrometers.

17.5 for browsers and 17.5 to 29 for grazers (Solounias
and Semprebon, 2002; Merceron et al., 2004a). The
average number of pits overlaps between browsers and
grazers, especially at less than 20 pits, so this number
alone cannot be taken into account for discriminate
browsing from grazing ungulates. The low number
of scratches and high proportion of pits observed in
the studied specimens (Table 2) are consistent with
a browser diet for Neolicaphrium recens.

5.2. Dietary items

The microwear pattern recognized to N. recens
possibly imply low intakes of silicophytoliths (no
grass intake) and/or foliar strata with a low percentage
of sediment (far from the ground). A diet with that
features may probably include soft elements, such
as fleshy leaves, buds and stems of trees and shrubs.

N. recens did not shows the typical pattern
recognized for browser species that ingest heavy
(hard) fruits or seeds, for example higher number
of scratches than traditional browsers, higher

percentages of coarsely or mixed types of scratches
than found in traditional browsers or grazers, and
very high percentages of large pits (Solounias and
Semprebon, 2002).

5.3. Intraespecific variability

All the specimens here analyzed belong to the
same biological entity but, even that, one of them
(MHD-P 509) shows a coherent pattern of some deep
pits and fine scratches on both right and left molars.
This pattern matches with the evidence provided by
the results of carbon and oxygen isotopic studies
(Morosi and Ubilla, 2017) indicating a proportion
of C, plants consumption for the specimen MHD-P
509 lower than the other individuals of N. recens.

The observed differences in MHD-P 509 respect to
the other specimens could have different explanations
as the following:

1. The habitat where the specimen MHD-P 509 lived
was a more open place respect from where the
other specimens come.
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2. Some seasonal changes in the environment could
be possible as was demonstrated in the pioneering
work of Walker ez al. (1978). The change of feeding
preferences in response to seasonal changes has
been widely documented in extant ungulates. For
example, Novello ef al. (2010) pointed that the
small antelope Tragelaphus scriptus adopts different
feeding strategies during the year from young
grasses and non-graminoid herbaceous in the wet
season, to dicots leaves the rest of the year. There
are evidence that support seasonal environment in
the deposits of the Sopas Formation, such as the
presence of the migrant bird Chloephaga picta
and the record of worm aestivation chambers
(Castrichnus incolumis) (Ubilla et al., 2016).

3. Itis even possible to think that the different wear
pattern may be showing simple individual variation.
Solounias and Semprebon (2002) stated that the
number of scratches can fluctuate widely within
the same species: e.g., 0-36; 2.5-51.5 (p. 18).

5.4. Tooth wear versus gross morphology

Dental microwear analysis provides insights
into the diet of extinct species trough comparison
with extant species, being possible to relate dental
morphology, the environment and the food composition.
However, some contradictions may occur if results
are compared with additional evidences. Fraser and
Theodor (2011) performed a discriminant analysis
to find how well the most commonly used dietary
proxies classify ungulates into the main dietary
categories (browsers, grazers, and mixed feeders).
They found that mesowear and microwear perform
better than morphological dietary proxies, though
none are strong proxies in isolation.

Traditionally, high-crowned (hypsodont) teeth
that are widely found among mammalian herbivores
have been assumed as a mechanism for endure wear
tooth (due to a higher intake of abrasive food, e.g.,
grass). In the opposite extreme are the brachyodont
or low-crowned teeth. Therefore, a consistent pattern
of microwear would be expected: a higher percentage
of scratches in relation to pits (grazer) in a hypsodont
tooth and a higher percentage of pits on scratches
(browser) in a brachyodont one. Nevertheless,
Solounias and Semprebon (2002) indicated that
some brachyodont species was a mixed feeder-grazer
while other hypsodont species was browser (see a
full updated discussion in Damuth and Janis, 2011).
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The teeth of N. recens are mesodont (HI following
Janis, 1988=2.00-2.50) and the molariforms are
covered with cementum and accordingly is expecting
a higher percentage of abrasive scars and a more
mixed diet. Bond ef al. (2001) suggested that the
relatively high values of mesodonty recored for
N. recens, along with the presence of cementum, are
indicators of an adaptation to forested, savanna-like
habitats. Actually, this observation is in agreement
with the information provided by the associated fauna
(Ubilla et al., 2004) and the results of carbon and
oxygen isotopic studies (Morosi and Ubilla, 2017).

5.5. Behavioral plasticity and scale

Organisms show high behavioral plasticity in
diets, which is independent of tooth hypsodonty
and must be recognized as a long term adaptation,
being related to a different time scale level:
microwear is the result of a single organism in his
environment and hypsodonty is a condition reached
by adaptation during the evolution of the species. In
fact, there are many documented inconsistencies in
different organisms because different proxies may
predict different diets for the same species (see
comprehensive review in Davis and Pineda, 2016).
Incongruence can be caused by proxies recording
diet over vastly different timescales. There are few
previous studies of microwear pattern in South
American mammals (Notoungulata: Townsend and
Croft, 2008; Billet ef al., 2009. Gomphoteriidae:
Asevedo et al.,2012; Avillaet al., 2014. Cervidae:
Rotti et al., 2018). Townsend and Croft (2008)
reached the same contradictories results between
diet previously inferred by hypsodonty and those
based on microwear.

Each proxy records a slightly different aspect of
diet (Davis and Pineda, 2016), so we have to think
if our results are congruent with the question we
made at the beginning of the research, in this case:
which were the food preferences of these analised
specimens of Neolicaphrium recens? We consider
that this questioning has been successfully answered
taking into account the number of specimens available
and the data obtained from them. This is the first
time that a microwear analysis is performed on
litopterns, we therefore took a conservative attitude.
Even that, there is enough objective evidence to
continue increasing the use of this method to the
study of these ungulates.
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6. Final remarks

The new specimen (MHD-P 509) of Neolicaphrium
recens here described correspond to one of the most
complete upper dentition materials and with an
intermediate tooth wear, which allowed to identify
diagnostic characters. They also offered a comparative
framework to confirm that the molariform (MACN-
PV 16603b) primarily assigned to Neolicaphrium sp,
corresponds to a M3 of N. recens. Both specimens
represent new localities where the taxon is recorded,
expanding its range of geographical distribution.

The data obtained in our study reveal the feeding
habits of seven specimens of Neolicaphrium recens,
indicating a browser diet. It must be stated that in
the microwear pattern we are only seeing the scars
produced by food items ingested just a few days
before death. Therefore, this result is very specific
and is not indicating a pattern of food preferences
over a lifetime of the organism or the result of an
adaptive process of the species. This data only show
the preferences of the studied organisms confined
to a restricted environmental context.

Our results are consistent and complementary
with the result of carbon and oxygen isotopic studies
performed on N. recens specimens restricted to Late
Pleistocene of northern Uruguay (Morosi and Ubilla
2016, 2017). The isotopic results show a browser
regimen, which means that the carbon incorporated
through diet came from C, plants (predominantly
trees and shrubs with a minor portion of grass).
This matches with the proposals of environments
reconstructed from the fauna associated with
N. recens, indicating for the Sopas Formation open
to semi open grassland with forested areas (tree and
shrub vegetation), resembling a wooded savanna
(Ubilla et al., 2016). Since our study encompasses
a larger geographical area and a larger number of
specimens, the results suggest that the taxon is
potentially useful as environmental indicator, even
though the samples come from different localities,
not necessarily contemporaneous.

This is the first microwear analysis on the family
Proterotheriidae shedding light to the paleobiology
of a Pleistocene species and to the paleoecological
and paleoenvironmental reconstruction.
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Appendix
Materials, methods and specimens used in this study
1. Methodological background and fundamentation

The studies of the microwear pattern began in the 70’s trying to find correlations between this microscopic
pattern and the diet of extant organisms to use this tool as a proxy in fossils (Walker et al., 1978; Ryan,
1979a, b; Covert and Kay, 1981; Gordon, 1982, 1988; Teaford and Oyen, 1989). All these works, even more
recent ones, use SEM to visualize the dental surface, a method that is expensive, time-consuming and very
dependent of the expertise of the observer. Ungar (1995) developed a software that allow a semi-automated
image analysis making more automated approaches feasible. Alternatives methods were developed by
Solounias and Semprebon (2002) and Merceron et al. (2004a, b; 2005) which use a stereomicroscope and
refracted light to visualize the scars at low magnification (LM: X35 and X30). Solounias and Semprebon
(2002) make the counting directly on the tooth’s cast surface while Merceron et al. (2004a, b) do it on a
high resolution micrograph in the computer, using specific software. These LM’s methods are low-cost and
faster compared to SEM, allowing a larger number of specimens to be analyzed.

There are some works that have attempted to calculate the error rates associated with the SEM method
(Grine et al., 2002; Galbany et al., 2005) and LM method (Semprebon et al., 2004; Mihlbachler et al.,
2012). Semprebon et al. (2004) argue that it is possible (and statistically strong) to reproduce the method of
identification and counting at LM (X35) by a single researcher as well as by several independent researchers.
By the other hand, Mihlbachler et al. (2012) indicate that the inter observer differences are frequent and
therefore the comparisons of independent data (meaning a different operator) obtained by the same technic
are unreliable.

2. Specific techniques

The scars were recorded at the paracone and protoconid (as usually occur in ungulates), and even in the
dentine or in the junction dentine-cementum immediately adjacent to that facets (Fig. 1). The teeth were
cleaned with a soft brush and etanol, preparing the oclusal surface under stereomicroscopy to ensure the
elimination of any kind of glue or sediment particules. In order to preserve the intigrity of the fossils (most
of them in a delicate state of conservation), we generated moulds from each piece of interest. The moulds
were prepared by double impression (first step: rigid putty; second step: light silicone) with polysiloxane
(condensation silicone) impression material and were filled with transparent epoxy resin (60% resin and
40% catalyst) to make the casts (Fig. 1). The cast were prepared on a vibratory plate for eliminate bubbles.
The polymerization of the resin was 100% complete after 24 hours. These casts were covered with an ultra
thin coating of gold, observed in a Nikon SMZ800 stereomicroscope and photographed at 30X using a
Nikon digital sight ds-fl camera mounted to the stereomicroscopy. Then, the photographs were treated in
the computer: a square of 300 pm x 300 pm (0.09 mm?) was defined for quantification, and it was replicate
in two different regions of the facets and the mean number was recorded.
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FIG. 1. A. Materials and instruments used in making the moulds; B. Metalized epoxy resin casts showing the analyzed areas (M2
paracone in upper dentition and m2 protoconid in lower dentition) enclosed in the red squares; C. One of the tooth surfaces

(lower dentition) observed showing the area of 300 um x 300 pm defined for counting the scars.
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FIG. 2. Photographs of the specimens of Neolicaphrium recens used in this study. A. MACN-S 92; B. FC-DPV 776; C. MLP 34-V-22-12,
holotype of N. recens; D. MAMM-PV 098; E. MACN-PV 16603b; F. FC-DPV 749. Scale bar: 1centimeter.
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CAPITULO 5
PALEOECOLOGIA II:
ESTIMACION DE LA MASA CORPORAL

La masa corporal es un pardmetro ecolégico muy importante en mamiferos, con
implicancias en otros tantos aspectos vitales (Hopkins, 2018). Por ejemplo, se ha demostrado
la correlaciéon de la masa corporal con la dieta (Price & Hopkins, 2015), el uso del habitat
(Peters, 1983), la tasa de evolucién (Martin & Palumbi, 1993; Gillooly et al., 2005; Liow et al.,
2008), la tasa metabdlica (McNab, 1988; West et al., 1997; Whittaker, 1999), las formas de
vida (Sibly & Brown, 2007; Liow et al., 2008, 2009), entre otros. Por esto, es importante
conocer la masa corporal de las especies fdsiles como forma de aproximacién a su
paleobiologia y, a mayor escala, a los patrones evolutivos y ecolégicos de su linaje (Campione
& Evans, 2012).

Existen varios métodos para estimar la masa corporal en mamiferos fésiles, a partir de una
amplia variedad de proxies dentales y esqueléticos, cada uno con ventajas y limitaciones
propias. Las ecuaciones alométricas, los modelos fisicos (a escala) y los modelos geométricos
son los mas usados. Una revision detallada puede verse en el trabajo de Hopkins (2018).

En este capitulo se presentan los resultados, obtenidos a través de la utilizaciéon de algunas
ecuaciones alométricas, de las estimaciones de las masas corporales de las especies
cuaternarias de Proterotheriidae Neolicaphrium recens y Uruguayodon alius. Las estimaciones
estan basadas tanto en elementos dentales como apendiculares, y pretenden aportan datos
para una discusién mas profunda de la biologia de los taxones involucrados, en conjunto con
otras fuentes de evidencia. La obtencion de estos primeros resultados abre una puerta a un
nuevo escenario de investigacién y discusién sobre estos ungulados, en el que queda aun

mucho por explorar.

5.1 Fundamentacidn y antecedentes

La estimacion de la masa corporal a partir de ecuaciones alométricas es el método de uso mas
comun y valido para cualquier tipo de proxy. Se parte, en general, de bases de datos
construidas a partir de especies actuales (vivientes) depositadas en colecciones y para las

cuales se cuenta con datos de masa en vida de los ejemplares. Lo mas conveniente es usar el
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dato de un mismo individuo en lugar de tomar datos del taxén (publicados) ya que éstos
pueden no tener mucha correspondencia por distintos motivos (podria tratarse de un
individuo de distinto sexo, edad, tamafio, ambiente, etc), lo que aumenta el error de la
estimacion. Por eso, siempre es mejor usar datos morfoldgicos y de masa del mismo individuo
(aunque sean pocos, de 3 a 5 es 6ptimo) (Hopkins, 2018). Generalmente, se transforman los
datos (In o logl0) y se hace una regresion lineal para evaluar la relacion alométrica entre el
proxy y la masa (Fig. 5.1). Se utilizan ecuaciones de regresién por minimos cuadrados (bi- o
multivariadas) utilizando la masa como variable dependiente y la/las medidas (proxies) como
variables independientes. Los modelos de regresién por minimos cuadrados son los mas
adecuados cuando la finalidad es predecir (estimar) el valor que tomaria la variable

dependiente dado un determinado valor de la variable independiente (Vizcaino et al., 2016).
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Figura 5.1. Regreson lineal entre RTRA (area de la serie molar inferior) y la masa de 76 roedores actuales. Tomado

de Hopkins (2018).

A partir de un grafico como el anterior se obtiene, generalizando:

In(mc) = b In(var) + In(a)
donde mc es la masa corporal, b es la pendiente, var es la variable anatédmica conocida y In(a)
es la ordenada en el origen.
Para realizar la estimacion se debe tomar el valor de la medida del elemento fésil e
introducirlo en la férmula. Para ello se asume ademas, que las relaciones de escalamiento (o
alométricas) para las variables correlacionadas con la masa en especies extintas, fueron las

mismas que en las especies actuales usadas para generar las ecuaciones.
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El R? o coeficiente de determinacidn de la recta es un pardmetro importante de la regresion
pero, por si mismo, no garantiza una alta precision en la estimacién de la masa corporal. Van
Valkenburgh (1990) recomienda calcular 2 parametros adicionales: el porcentaje de error de
prediccion (%PE, Smith, 1981; 1984) y el porcentaje de error estdndar de estimacién (%SEE),
qgue cuantifican la diferencia entre la masa real y la estimada por la prediccion. Entonces,
valores como el R? (mejor cuanto mas cercano a 1), el % PE y el % SEE (mejores cuando mas
bajos) otorgaran una idea de la bondad y utilidad de las ecuaciones para realizar las
estimaciones.

Varios autores (entre ellos Snowdon, 1991 y Smith, 1993), han sefialado que aplicar el anti-
logaritmo para obtener el valor de masa en kg conduce a una distorsidn del valor obtenido,
debida al tipo de distribucién de la funciéon logaritmica. Por lo tanto es necesario, en la medida
de lo posible, aplicar un factor de correccién al resultado (Ver Discusidn: 5.3.3).

Respecto a las variables o proxies, existen 2 grandes tipos, para estimar la masa a partir de la
ecuacion alométrica que generan: proxies dentales y de los huesos de los miembros
(apendiculares). En general el proxy dental mas usado es el area del m1 (calculada de forma
aproximada como ancho por largo, asumiendo forma idealizada rectangular). Existen
actualmente muchas regresiones basadas en este proxy para distintos grupos de mamiferos,
incluyendo ungulados (Janis, 1990; Mendoza et al., 2006).

El esqueleto apendicular, por su parte, ofrece una mayor cantidad de proxies que los dentales.
Los mas usados son las longitudes y los anchos transversos de la diafisis de fémur y himero (o
ambos). Algunos autores han postulado que a partir de humero y fémur se obtienen
estimaciones de masa mds exactas ya que son los huesos que proveen de soporte al cuerpo del
animal (Damuth & MacFadden, 1990), en particular para aquellos casos en los que no se
dispone de representantes actuales.

Para ungulados en general, existen muchos modelos que relacionan la masa corporal con
alguna variable morfoldgica, por lo que es necesario evaluar cudl se ajusta a nuestros
propdsitos. Esto dependera fundamentalmente de los elementos matematicos comentados
mas arriba que indican la habilidad de prediccién de un modelo (R%,, % PE y % SEE), las
caracteristicas del fdsil a partir del cual queremos hacer la prediccion y los sets de taxa y
proxies usados para construir el modelo. Esto ultimo es muy importante ya que las familias de
ungulados actuales difieren en la morfologia de algunos elementos clave y estas diferencias

son responsables, al menos en parte, de las diferencias alométricas.
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En lo que refiere especificamente a Proterotheriidae, se conocen escasos antecedentes de
estimaciones de masa para algunas especies, todas obtenidas en el contexto de analisis
faunisticos globales (Croft, 2000; Ortiz Jaureguizar et al., 2003; Vizcaino et al., 2010, Cassini et
al., 2012; Croft, 2016). No se ha profundizado mas en esos datos ni se han discutido de forma

particular.

5.2 Estimacion de la masa corporal de Neolicaphrium recens y Uruguayodon alius a partir de
elementos dentales y esqueléticos

Se estimd la masa para la especie cuaternaria N. recens a partir de especimenes de Argentina,
Uruguay y Brasil. También se calculd la masa de la nueva especie U. alius. Las estimaciones se
basaron en elementos dentales y apendiculares, obteniéndose valores de entre 20 y 40 kg para

N. recens y de < 70 kg para U. alius (Ver: Ghizzoni et al., 2020 al final de este capitulo).

5.3 Estimacion de la masa corporal de Neolicaphrium recens a partir del fémur

El ejemplar de partida para las siguientes estimaciones (MNHN 3050, ver Capitulo 3: 3.4.2) es
el fémur mas completo que se conoce para la familia en el Pleistoceno. De ahi, la importancia
del mismo tanto por su anatomia y su valor taxondmico implicito, como por su potencial en

éste y otros estudios paleobioldgicos.

5.3.1 Materiales y métodos

Como método principal para las estimaciones, se utilizaron las ecuaciones alométricas de Scott
(1990) por ser las que mejor se adaptaban a las caracteristicas de nuestro ejemplar, ya que
estan basadas en muchas variables tomadas en diferentes ungulados actuales. Incorporan en
la regresién una gran diversidad de taxa (cuando se toman en conjunto “todos los ungulados”),
pero también una alta especificidad (cuando se incluyen en la generacién de las ecuaciones
“solo Equidae”, “solo Cervidae”, “Artiodactyla”, etc). Las ecuaciones de Scott (1990) también
son las mdas completas ya que ofrecen R?%, % PE y % SEE. Dado que para las variables F5
(didmetro transverso maximo de la epifisis distal) y F6 (didmetro transverso a nivel medio de la
didfisis) el % PE y el % SEE son éptimos (Tabla 5.1), se realizaron las estimaciones usando, por
el momento, solo estas dos variables.

Para contar con otro resultado, basado en una dimensién diferente a la de Scott (1990), se usé

también la ecuacién de Anderson et al. (1985), que relaciona la circunferencia a nivel medio de

la diafisis con la masa corporal. Para esta ecuacién no se cuenta con % PE y % SEE (no
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disponibles en la publicacién original). El valor R% fue calculado en este trabajo. En suma, las

ecuaciones de prediccién utilizadas fueron las listadas en la tabla 5.1.

Tabla 5.1. Ecuaciones de prediccion usadas para las estimaciones de masa corporal de N. recens a partir del fémur.
F5: diametro transverso maximo de la epifisis distal; F6: Didmetro transverso a nivel medio de la diafisis; C:
Circunferencia a nivel medio de la diafisis; W: masa. 1) y 4) regresiones basadas en “todos los ungulados”; 2) y 5)

regresiones basadas en Equidae; 3) y 6) regresiones basadas en Cervidae; * calculado en este trabajo.

Variable Ecuacidn R? % PE % SEE Referencia
F5 1) Log M= 2.782Log F5-0.0107  0.9439 24 35 Scott (1990)
F5 2) Log M= 2.5856Log F5+0.0445 0.8690 27 25 Scott (1990)
F5 3) Log M= 2.91Log F5-0.0883 0.9509 22 32 Scott (1990)
F6 4) Log M=2.821Log F6+0.9062  0.9402 23 37 Scott (1990)
F6 5) Log M= 2.0469Log F6+1.3123  0.8622 15 26 Scott (1990)
F6 6) Log M= 2.8949Log F6+0.8767  0.9380 23 29 Scott (1990)
C 7) C= 1.5W03> 0.9838* - - Anderson et al. (1985)

Se evalué la fidelidad de los modelos aplicando las ecuaciones en ejemplares de coleccion de
ciervos actuales. Se trata de dos especimenes adultos, macho y hembra, de Ozotoceros
bezoarticus arerunguaensis (sensu Gonzalez et al., 2010), provenientes de la mayor poblaciéon
en cautiverio de Uruguay, en el departamento de Salto. Existe un importante acervo de
informacidn vinculada a la biologia de esta especie, razéon por la que se cuenta con datos de la

masa en vida de estos dos individuos. Todos los calculos se realizaron en Excel.

5.3.2 Resultados

Utilizando las ecuaciones de Scott (1990) se obtuvieron masas corporales de entre 27,8 y 51,7
kg para N. recens y de entre 15,4 y 47,8 kg para los ejemplares de O. b. arerunguaensis
actuales (cuya masa real era conocida). De acuerdo al modelo de Anderson et al. (1985), la
masa corporal estimada de N. recens es de 32,6 kg, mientras que para O. b. arerunguaensis se

obtuvieron valores de 16,6 y 20 kg (Tabla 5.2).
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Tabla 5.2. Resultados de las estimaciones de masa corporal (en kg) obtenidas para N. recens y O. b. arerunguaensis
a partir de las ecuaciones de la tabla 5.1. En azul y rojo se indican los valores de N. recens minimo y maximo,
respectivamente y en negrita se sefialan las estimaciones de O. b. arerunguaensis mas cercanas a la masa real de los

ejemplares estudiados.

Espécimen Masa estimada (kg) Masa real (kg)

1 2 3 4 5 6 7

N. recens MNHN 3050 32,3 28,7 31,8 28,8 51,7 27,8 32,6
0. b. arerunguaensis macho ZVC-M 1309 34,4 30,4 339 16,2 34 15,4 16,6 21,5
O. b. arerunguaensis hembraZVC-M 1310 34,4 30,4 33,9 258 47,8 243 20 23

Las ecuaciones 1 (basada en el ancho de epifisis distal de “todos los ungulados”) y 5 (a partir
del ancho medio de la diafisis en Equidae) son las que no estiman bien las masas de los
ejemplares de ciervos actuales utilizados, ya que arrojaron resultados muy apartados del dato
real (conocido).

Por el contrario, las ecuaciones 4 y 6 que relacionan la masa corporal con el ancho medio de la
diafisis para “todos los ungulados” y solo para Cervidae, junto con aquella que se basa en la
circunferencia de la diafisis (7), son las mejores opciones como estimadores. A partir de ellas,
se obtuvieron las masas estimadas mas préximas a los valores reales de los especimenes de O.
b. arerunguaensis.

Considerando estos “mejores estimadores” en los especimenes usados de ciervos actuales, se
asume que también lo son para nuestra especie fésil. Esto permite manejar un conjunto de
valores de masa mas probables (27,8; 28,8; 32,6 kg) que ademas, son bastante préximos entre

si.

5.3.3 Discusion

Un primer punto a cuestionarse seria: cual de los modelos (ecuaciones) de ungulados de Scott
(1990) es la que arroja resultados mas certeros. Por un lado, en la bibliografia en general
(Vizcaino et al., 2016) se sefala que las diferencias en los miembros de los ungulados que
guardan directa relacién con su forma de vida, su relacidon con el sustrato, etc, son aquellas
manifiestas en los elementos mds distales, sobre todo en los metapodos. Considerando toda la
morfologia apendicular (i.e., fémur con tercer trocdnter y relativamente robusto, elementos

del digito central mas desarrollados con reducciéon de los laterales, y franca convergencia entre
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la especie T. minusculum y el caballo actual en cuanto a la monodactilia estructural), seria
l6gico asumir que el modelo de comparacion mas certero es el de los équidos. Sin embargo,
por el tamafio pequefio a mediano y el aspecto gracil se tiende a interpretar a los
proterotéridos como animales de aspecto similar a agiles cérvidos de talla mediana (Tauber,
2000). Gonzalez et al. (2010) categorizan a O. bezoartiucus como un ciervo de mediana talla,
con una masa corporal de entre 20 y 40 kg, que varia segun el sexo y la poblacion.
Asimismo, segun Scott (1990), en aquellos grupos que tienen diferencias morfoldgicas
significativas (lo que aplica a los fémures de équidos y cérvidos), hay una tendencia a creer a
priori que las ecuaciones basadas en unos no sirven para otros. Eso es asi para los metapodos
(como se expreso antes, los elementos que mds se modifican), pero en aquellos huesos cuyas
dimensiones no se modifican tanto, las ecuaciones siguen funcionando. Esto sugiere que en
ungulados la alometria puede generalizarse para algunas variables en la construccién de
ecuaciones, que pueden ser entonces mas ampliamente aplicadas. De hecho el fémur es uno
de los huesos en el que la alometria funciona bien aun en taxa muy disimiles (Martin, 1980).
El modelo de Anderson et al. (1985) ha mostrado tener buen ajuste y ha permitido obtener
estimaciones de masa para al menos dos individuos de N. recens (Ghizzoni et al., 2020 y este
capitulo: 5.3.2). Sin embargo, este modelo ha sido muchas veces cuestionado, entre otras
cosas porque se basa en regresiones a partir de taxa de mamiferos muy diferentes (desde
ratones hasta elefantes) (Bertram & Biewener, 1990; Carrano, 2001). Campione & Evans
(2012), a partir de un analisis con 200 taxa de mamiferos, entre ellos 41 ungulados,
corroboraron el modelo de Anderson et al. (1985). Mostraron que existe una fuerte
correlacién entre la circunferencia combinada del estilopodio (himero + fémur) y la masa
corporal en ungulados, y que esa relacidn no es diferente a la del resto de los mamiferos.
Campione & Evans (2012) ratificaron también que la longitud del fémur y del himero tienen
un alto porcentaje de error de prediccion (% PE), del entorno del 50%.
En funcidn de estas puntualizaciones y de los resultados aqui obtenidos, parece razonable:
1- Descartar los resultados basados en las ecuaciones generadas a partir de los datos de

équidos ya que, a pesar de tener buenos % PE y % SEE (tabla 5.2), se comprobd que no

ajustan bien en otros grupos como ciervos (se obtuvieron valores de masa para O. b.

arerunguaensis muy por encima de los reales).

2- Considerar como resultados “mas validos” (o “mejores”) aquellos obtenidos a partir de

las ecuaciones de regresion de F6 para “todos los ungulados” y “Cervidae”. Cualquiera
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de estas dos ecuaciones arroja resultados coherentes, que ademdas son muy similares
entre si.

3- La variable morfoldgica que, de acuerdo a los modelos de Scott (bajos % PE y % SEE) y
a nuestros resultados, ajusta mejor, es F6: didmetro transverso a nivel medio de la
diafisis.

4- Tanto F6 como la circunferencia del hueso a ese nivel (relacionada geométricamente
con la anterior) son factibles de usarse con confianza para estimar la masa de
ungulados fdsiles.

Por ultimo, es conveniente aclarar que los resultados podrian estar sobrestimados ya que no
se aplicaron factores de correcciéon (CF). Existe un sesgo estadistico que se produce al
momento de la de-transformacidn del resultado de la ecuacidn de regresidon expresada en
forma logaritmica a la unidad de medida original (Smith, 1993). Antes de aplicar un CF se
deben tener los datos de la muestra original para testear la normalidad de los residuos
logaritmicos de la regresion, informaciéon con la que no se cuenta. Un CF aplicado a un
conjunto de residuos logaritmicos que no tiene distribucion normal conduciria a
sobrestimaciones de los resultados de las ecuaciones, es decir, a masas corporales
sobrestimadas (Smith, 1993).

No obstante, los resultados aqui obtenidos “mds probables” son coherentes entre si y se
encuentran dentro del rango obtenido por Ghizzoni et al. (2020) para N. recens (20-40 kg). Los
distintos valores de masa corporal conseguidos hasta el momento para el taxon son aceptables

si se considera que se trata de un conjunto de datos provenientes de diferentes individuos.
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ABSTRACT — Body mass estimation of Quaternary proterotheriids (Mammalia, Litopterna) and description of a new specimen of
Neolicaphrium recens Frenguelli, 1921. A body mass estimation for Quaternary specimens of the family Proterotheriidae was performed
using predictive regression equations for extant ungulates. A body mass of 20 —40 kg for Neolicaphrium recens and of <70 kg for Uruguayodon
alius are determined based on the analysis of dental, mandibular, and postcranial dimensions including lengths, areas, and volumes. This study
incorporates estimates obtained through measurements of elements of the appendicular skeleton, humerus, tibia and astragalus. Limb bones
are directly related to body support and locomotion, and therefore their measurements are better estimators of body mass than craniodental
dimensions. Additionally, is described and studied a new material of N. recens exhumed from Pleistocene deposits of Colonia Department,
southwestern Uruguay.

Keywords: body mass, Litopterna, Neolicaphrium recens, Proterotheriidae, Uruguayodon alius.

RESUMO - Uma estimativa de massa corporal ¢ feita para espécimes quaternarios da familia Proterotheriidae por meio de equagdes de
regressao preditiva para ungulados atuais. Com base na andlise de dimensdes dentéria, mandibular e pds-craniana, que inclui comprimentos,
areas e volumes, foram determinadas massas corporais de 20 a 40 kg para Neolicaphrium recens e <70 kg para Uruguayodon alius. Este estudo
incorpora estimativas obtidas através de medidas de elementos do esqueleto apendicular, umero, tibia e astragalo. Os ossos dos membros
estdo diretamente relacionados ao suporte ¢ a locomog&o do corpo e, portanto, suas medidas sdo melhores estimadores de massa corporal do
que as dimensdes cranio-dentarias. Além disso, um novo material de N. recens proveniente de sedimentos pleistocénicos do Departamento
de Colonia, sudoeste do Uruguai, ¢ descrito e estudado.

Palavras-chave: Litopterna, masa corporal, Neolicaphrium recens, Proterotheriidae, Uruguayodon alius.

INTRODUCCION etal.,2011). Su denticidn es completa, aunque relativamente

mas sencilla que la de otros ungulados y con diastema breve

Durante el Cenozoico, Sudamérica se mantuvo o ausente. La familia Proterotheriidac Ameghino, 1887
mayormente aislada del resto de las masas continentales, lo (Paleoceno tardio—Pleistoceno tardio) es la mas diversa del
que motivo el origen y diversificacion de grupos particulares ~ orden, con una amplia distribucion que incluye Colombia,

endémicos (Simpson, 1980; Croft, 1999; Benton, 2005).  Venezuela, Bolivia, Brasil, Chile, Argentina y Uruguay
Los Litopterna son uno de estos grupos, constituido por (Villafaiie et al., 2006; Scherer et al., 2009, McGrath et al.,

ungulados superficialmente semejantes a caballos, jirafas o 2020). En los tltimos afios los proterotéridos han sido objeto
camellos. Los miembros recuerdan los de los perisodactilos, de varios analisis sistematicos, habiéndose profundizado
con una tendencia a la reduccion de digitos (siendo el dedo también en aspectos paleoecoldgicos (Soria, 2001; Schmidt,

III el principal) como adaptacion al habito cursorial (Ubilla 2015; Corona et al., 2018, 2019a,b, 2020).
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La masa corporal es una de las caracteristicas descriptivas
fundamentales de un organismo y en los mamiferos tiene un
estrecho vinculo con variables fisiologicas (McNab, 1990;
Heusner, 1991; White & Seymour, 2005), comportamentales y
ecologicas (Damuth, 1981; Garland, 1983a; Eisenberg, 1990),
y biomecanicas (Biewener, 1982; Garland, 1983b; Selker &
Carter, 1989; Farley et al., 1993; Iriarte-Diaz, 2002). Por lo
tanto, su estimacion en especies fosiles es importante para
posteriores estudios paleobioldgicos y paleoecoldgicos.

La estimacion del tamafio corporal puede ser realizada
a través de la aplicacion de diferentes metodologias. Los
modelos predictivos basados en ecuaciones de regresion
relacionan la masa corporal de organismos actuales con
dimensiones del esqueleto como medidas y propiedades
mecanicas de los huesos largos, y medidas craneo-dentales
(Alexander et al., 1979; Anderson et al., 1985; Biknevicius,
1999; Millien & Bovy, 2010; Torregrosa, 2010). Por otra parte,
los métodos volumétricos estan basados en la reconstruccion
tridimensional, como Physical Sculpting (Gregory, 1905;
Colbert, 1962; Kitchener, 1993; Paul, 1997), Geometric
Slicing (Heptonstall, 1971), 3-D Mathematical Slicing
(Henderson, 1999), Rotational Solids (Gunga et al., 1999),
NURBS (Nonuniform Rational B-splines) (Hutchinson et al.,
2007) y Convex Hulling (Sellers et al., 2012).

En este trabajo se realiza una estimacion de masa corporal
para ejemplares de la familia Proterotheriidae, del Cuaternario
sudamericano. Como antecedente, Ortiz Jaureguizar et al.
(2003) realizan una estimacion para Neolicaphrium recens
Frenguelli, 1921 en base a la superficie oclusal de los
molares aplicando ecuaciones predictivas. En este estudio se
aplica un método similar analizdndose varios especimenes
de Neolicaphrium y uno de Uruguayodon alius Corona,
Perea & Ubilla, 2019, pero incorporando otras dimensiones
craneo-dentales y adicionalmente se analizan elementos
postcraneales. Complementariamente, se describe nuevo
material dentario para la especie N. recens, ampliando asi su
registro geografico y estratigrafico.

MATERIAL Y METODOS

Se estudiaron 12 especimenes de proterotéridos, de los
géneros Neolicaphrium y Uruguayodon, representados por
fragmentos de mandibulas y craneos, con su correspondiente
denticion. Fueron analizados también restos del esqueleto
apendicular que incluyen un astragalo, un fragmento de
himero y una tibia. Todos los materiales proceden de
depositos cuaternarios de Argentina, Brasil y Uruguay.

Las estimaciones fueron realizadas mediante ecuaciones
de regresion desarrolladas por varios autores (Tabla 1).
Estos modelos predictivos relacionan la masa con varias
variables morfologicas craneo-dentales y apendiculares para
ungulados en general. La seleccion de variables se realizo en
base al estado de preservacion de cada espécimen e incluye
longitudes, areas y volimenes.

Variables morfolégicas. Himero: longitud (H1), ancho
transverso anterior de la troclea (H4), ancho transverso
maximo de la epifisis distal (H5), ancho transverso posterior

de la troclea (H6), circunferencia al punto medio de la diéfisis
(Ch); Astragalo: longitud lateral (L), ancho transverso (1),
ancho transverso de la troclea (Lil), longitud lateral de la
troclea (Li2), ancho anteroposterior de la porcion medial
(Li9); Tibia: longitud (T1), ancho transverso proximal (T2),
ancho transverso distal (T4), ancho anteroposterior distal (T5),
ancho transverso de la diafisis (T6), ancho anteroposterior de
la diafisis (T7); Denticion inferior y mandibula: longitud del
1< al 3 molar (M, , length), longitud del 1 molar (FLML),
longitud del 2% molar (SLML), longitud del 3¢ molar
(TLML), longitud posterior de la mandibula (PJL); Denticion
superior: longitud del 1° al 3¢ molar (M'? length), longitud
del 1 molar (M! length), longitud del 2% molar (SUML),
longitud del 3 molar (M? length); Craneo: altura occipital
(OCH). Las abreviaturas de las variables morfologicas son
las definidas por los autores correspondientes (Tabla 1).

La longitud del humero (material MPAB 1554) debio
ser estimada debido a que este no se preserva completo y se
realiz6 con la ecuacion:

L=12.27 x D *%7 (r = 0.986)

(Bertram & Biewener, 1992), que relaciona la longitud
total (L) con el diametro de la diafisis (D). Los diametros,
anteroposterior (15.0 mm) y transverso (12.6 mm), fueron
medidos en el punto mas cercano a la posible ubicacion de
la parte media de la diafisis. La longitud humeral resultante,
que se estim6 como el promedio de los valores arrojados por
cada didmetro, es 119 mm. La razo6n entre la longitud total
humeral y el ancho transverso maximo de la epifisis distal
para proterotéridos en base a medidas publicadas por Corona
et al. (2018, Tabla 1) es en promedio 4.5 (muestra n = 5,
min = 4.1, méx = 5.2, coeficiente de variacion CV = 11 %),
asumiendo similitud geométrica le corresponde al htimero del
espécimen MPAB 1554 una longitud estimada de 26.9 mm
x 4.5 = 120 mm. Los resultados de estas estimaciones son
proximos al reportado por Kraglievich (1930) como longitud
probable: 120 mm.

Con las estimaciones obtenidas por cada variable
osteologica se determind un valor promedio ponderado en
funcion del poder predictivo de cada ecuacion. Algunas
estimaciones tienen mayor peso sobre otras lo cual esta
establecido por sus estadisticos (12, %SEE, %PE, etc.). En
este trabajo se consideraron los valores de %SEE dado que
estan disponibles para todas las ecuaciones excepto para las
relativas al htimero, para este ultimo se usaron los valores de
1. Para la ecuacion de la circunferencia humeral (ecuacion 05)
no fue reportado el valor de r? por sus autores por lo que debid
ser determinado a través de la base de datos, en Anderson
et al. (1985). El promedio ponderado se calculd con la funcion
W, = Z ((M,/ %SEE,) x £ %SEE) x n?, siguiendo un
procedimiento similar al de Christiansen & Harris (2005).
Las estimaciones relativas al humero se determinaron con
la relacion W, =X (M, x 1) / Z r* (Sokal & Rohlf, 2009).
Abreviaturas institucionales. Ctes-PZ UNNE, Paleozoologia
Corrientes, Facultad de Ciencias Exactas y Naturales
y Agrimensura, Universidad Nacional del Nordeste,
Corrientes, Argentina; FC-DPV, Coleccion Paleontologica
de Vertebrados de la Facultad de Ciencias, Universidad de
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Tabla 1. Ecuaciones de prediccion de masa corporal. Abreviaturas: %PE, error de prediccion promedio; %SEE, error standard de estimacion; r?, coeficiente
de determinacion; s/d, sin datos; (a), valor determinado en este trabajo.

Table 1. Body mass prediction equations. Abbreviations: %PE, mean percentage prediction error; %SEE, standard error of estimate; r?, coefficient of
determination; s/d, no data; (a), value obtained in this work.

Variable Ecuacion % PE % SEE r’ Referencia

H1 01) log M = 3.4026 log H1 — 2.3707 28 43 0.9209 Scott (1990)
H4 02) log M =2.4815 log H4 + 0.4516 22 33 0.9516 Scott (1990)
H5 03) log M =2.5752 log H5 + 0.2863 20 30 0.9575 Scott (1990)
Ho6 04) log M =2.7630 log H6 + 1.3617 s/d s/d 0.9274 Scott (1983)
Ch 05) Ch=1.08 W 03¢ s/d s/d 0.9873 (a) Anderson et al. (1985)
Lxl=X 06) M =3.16 X !4 44 63 s/d Martinez & Sudre (1995)
Lil 07) In M =2.789 In Lil +2.078 s/d 41.98 0.9846 Tsubamoto (2014)
Lil x Li2 = Arl 08) InM = 1.411 In Arl + 1.837 s/d 45.00 0.9827 Tsubamoto (2014)
Lil x Li9 = Ar3 09) In M =1.400 In Ar3 +2.116 s/d 43.05 0.9839 Tsubamoto (2014)
Arl x Li9 = Vol 10) In M =0.939 In Vol + 1.949 s/d 46.13 0.9820 Tsubamoto (2014)
T1 11) log M = 3.5808 log T1 — 3.1732 65 88 0.7567 Scott (1990)
T2 12) log M = 2.8491 log T2 — 0.2495 21 32 0.9534 Scott (1990)
T4 13) log M = 2.6075 log T4 + 0.4247 28 41 0.9269 Scott (1990)
T5 14) log M = 2.8949 log T5 + 0.6420 24 35 0.9450 Scott (1990)
T6 15) log M =2.7382 log T6 + 0.8761 24 34 0.9469 Scott (1990)
T7 16) log M = 2.9060 log T7 + 0.9909 27 42 0.9243 Scott (1990)
M, , length 17)logM =3.14 log M, length — 0.60 36.34 55.82 0.93 Damuth (1990)
FLML 18) log M = 3.263 log FLML + 1.337 34.6 51.4 0.933 Janis (1990)
SLML 19) log M =3.201 log SLML + 1.130 319 46.6 0.944 Janis (1990)
TLML 20) log M =3.183 log TLML + 0.801 41.7 64.1 0.905 Janis (1990)
PJL 21)log M =2.412 log PJL + 0.031 36.5 52.8 0.931 Janis (1990)
M!3 length 22) log M = 3.05 log M- length — 0.37 39.54 60.30 0.92 Damuth (1990)
M! length 23) log M =3.09 log M! length + 1.21 42.34 60.73 0.92 Damuth (1990)
SUML 24) log M =3.184 SUML + 1.091 34.7 51.7 0.932 Janis (1990)
M length 25) log M =2.81 log M? length + 1.29 48.60 81.61 0.86 Damuth (1990)
OCH 26) log M =2.873 log OCH - 0.457 28.1 42.5 0.948 Janis (1990)

la Republica, Montevideo, Uruguay; MACN-A, Museo
Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”,
Coleccion Ameghino, Buenos Aires, Argentina; MACN-
Pv, Museo Argentino de Ciencias Naturales ‘“Bernardino
Rivadavia”, Coleccion Paleontologia de Vertebrados, Buenos
Aires, Argentina; MACN-S, Museo Arqueoldgico y de
Ciencias Naturales de Salto, Salto, Uruguay; MCN-PV,
Colecao Cientifica de Paleovertebrados, Museu de Ciéncias
Naturais, Secretaria do Meio Ambiente e Infraestrutura, Porto
Alegre, Brasil; MHD-P, Museo Historico Departamental de
Artigas, Artigas, Uruguay; MLP, Departamento Cientifico
Paleontologia Vertebrados, Museo de La Plata, La Plata,
Argentina; MPAB, Museo Paleontolégico “Alejandro
Berro”, Mercedes, Uruguay; MPAC, Museo Paleontologico
“Armando Calcaterra”, Colonia del Sacramento, Uruguay;
MPAT, Museo Paleoantropolégico “Rincon de Atacama”,
Termas de Rio Hondo, Santiago del Estero, Argentina.

Materiales estudiados. Neolicaphrium recens Ctes-PZ
UNNE 1604: rama mandibular izquierda con preservacion
de dpl-m2 (Bond et al., 2001); holotipo de Uruguayodon
alius FC-DPV 267: dentario derecho preservando pl-m3 y
tibia izquierda (Corona et al., 2019a); Neolicaphrium cf. N.

recens FC-DPV-749: M2-M3 derechos (Ubilla ez al., 2011b);
Neolicaphrium recens FC-DPV-776: rama mandibular
derecha con p3-m3 (Bond et al., 2001); Neolicaphrium sp.
MACN-Pv-16603b: M3 derecho (Ubilla et al., 2011b y nueva
descripcion en Corona et al., 2019b); Neolicaphrium cf. N.
recens MACN-S-92: craneo incompleto con preservacion
parcial de ambas series premolares y molares (Ubilla ef al.,
2011b); cf. Neolicaphrium recens MCN-PV 6976: astragalo
izquierdo (Scherer et al., 2009); Neolicaphrium recens
MHD-P 509: serie dentaria superior derecha e izquierda con
porcion basal de cigomatico preservando P4-M3 (Corona
et al., 2019b); holotipo de Neolicaphrium recens MLP-
34-V-22-12: rama mandibular izquierda con preservacion de
p3-m3 (Bond et al., 2001); cf. Neolicaphrium recens MPAB
1554: fragmento distal de humero izquierdo (Corona et al.,
2018); Neolicaphrium recens MPAC 1113: porcioén de maxilar
derecho incluyendo P4-M3. Este ejemplar representa un
nuevo hallazgo y se describe mas adelante; Neolicaphrium
recens MPAT 073: hemimandibula derecha con ml. El
material también incluye m2 aislado que no fue considerado
en este estudio debido a su estado incompleto (Gaudioso et
al., 2017).
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PALEONTOLOGIA SISTEMATICA

Orden LITOPTERNA Ameghino, 1889
Familia PROTEROTHERIIDAE Ameghino, 1887

Neolicaphrium Frenguelli, 1921
Especie tipo: Neolicaphrium recens Frenguelli, 1921.

Neolicaphrium recens
(Figuras 1-2, Tabla 2)

Material. MPAC 1113, porcion de maxilar derecho
incluyendo P4-M3.

Procedencia geogrifica y estratigrafica. Bahia de Colonia,
Departamento de Colonia, Uruguay, en pelita arenosa verdosa,
cuspidal, Formacion Dolores (Pleistoceno Tardio-Holoceno
Temprano).

Descripcidén. Las piezas dentarias preservadas presentan
coronas altas con abundante cemento rellenando las cavidades
externas y los valles internos, como en otros ejemplares
conocidos de Neolicaphrium recens. Todos los dientes
presentan los estilos muy desarrollados, con el parastilo y
el mesostilo mas que el metastilo. No se observan pliegues
ni cingulos labiales. En P4 y M1 el grado de desgaste es
avanzado y no se distinguen cuspides, apreciandose solamente
un cingulo anterolingual fuertemente desarrollado y el
protocono levemente separado del hipocono por un surco,
mayormente visible en P4.

En el M1 la capa de esmalte de las paredes mesial y distal
estd muy adelgazada por la presion y el desplazamiento que
ejercen las piezas adyacentes, generando una disposicion
imbricada de la denticion. E1 M2 posee el trigono més ancho
que el talén. La pared mesial es lingualmente oblicua por

Figura 1. Ubicacion del hallazgo del espécimen MPAC 1113. Modificado
de Torifio & Perea (2018).

Figure 1. Location of the site where the specimen MPAC 1113 was found.
Modified from Torifio & Perea (2018).

detras del cingulo anterolingual y por delante del protocono.
Las cuspides menores estan unidas por el desgaste. E1 M3
posee el protocono desarrollado y el hipocono reducido. El
cingulo anterolingual es fuerte y profundo, limitado a la cara
mesial, no unido al protocono. La pared mesial del diente
(por delante del cingulo anterolingual) atin no ha emergido
completamente del alvéolo.

Comentarios generales. La morfologia de M2, con el ancho
del trigono mayor que el talon y la disposicién oblicua
de la pared mesial, el grado de desarrollo de los cingulos
anterolinguales, la presencia de abundante cemento y la altura
de las coronas permiten la asignacion a Neolicaphrium recens.
Este ejemplar presenta la particularidad de exhibir un menor
grado de desgaste de las piezas dentarias respecto a otros
especimenes hasta ahora conocidos de la especie. Esto permite
conocer con mayor detalle la morfologia dentaria siendo muy
notable la erupcidn diferida del Gltimo molar en relacion
con los anteriores. El hallazgo de este material confirma la
presencia de los proterotéridos en la Formacion Dolores (sur
de Uruguay) para la cual hasta ahora habia sido citado cf.
Neolicaphrium (Ubilla ef al., 2018). Segun el catdlogo del
museo, el nuevo material aqui descrito para la especie fue
hallado en un nivel superior verde asignado al “Bonaerense”.
Dichos depositos son claramente asimilables a la Formacion
Dolores, descritos con mas detalle en otras zonas cercanas de
la franja del Rio de la Plata (Corona ef al., 2013). Asimismo,
se trata del registro mas austral del taxén, amplidndose el
rango de distribucion geogréfica conocido hasta el momento.
Esto también implica una posible adaptacién a condiciones
ambientales diversas.

Figura 2. Neolicaphrium recens (MPAC 1113) en vista oclusal (A) y labial
(B). Escala = 10 mm.

Figure 2. Neolicaphrium recens (MPAC 1113) in occlusal (A) and labial
(B) view. Scale bar = 10 mm.
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Tabla 2. Medidas del espécimen MPAC 1113 de Neolicaphrium recens.

Table 2. Measurements of the specimen MPAC 1113 of Neolicaphrium recens.

Dimension Medida (mm)
Longitud M1 11.5
Ancho M1 15.4
Longitud M2 154
Ancho M2 17.8
Longitud M3 13.8
Ancho M3 16.5

ESTIMACIONES DE MASA CORPORAL

Neolicaphrium. En general 1a mayor parte de las estimaciones
en base a los elementos postcraneales sugieren una masa
corporal de entre 20-30 kg aproximadamente (Tabla 3). En
particular, la mayoria de los resultados obtenidos para el
humero del espécimen MPAB 1554 se encuentran entre los
14.5-24.7 kg y tinicamente la prediccion en base a la variable
H6 arroja un resultado de alrededor de 50 kg. Los obtenidos
para el astragalo del espécimen MCN-PV 6976 se encuentran
entre 18.9-31.2 kg. Los promedios ponderados en funcién
del poder predictivo de las ecuaciones son 25.2 y 22.2 kg
respectivamente.

Los valores de masa corporal obtenidos del anélisis de la
denticion superior se encuentran, en general, préximos a los
12-56 kg. Los promedios ponderados para cada espécimen
se ubican entre 20.9-38.2 kg.

El andlisis de la denticion inferior resulta en valores de
masa de entre 21-52 kg aproximadamente. Los promedios
ponderados del total de estimaciones relativas a cada
ejemplar estan entre 31.2-37.9 kg. Creighton (1980, fig. 1)
muestra la relacion entre el area del 1 molar inferior y la
longitud corporal para mamiferos en general. El ejemplar
FC-DPV-776, que exhibe un importante grado de desgaste,
es el de mayor area para ese molar (123.9 mm?) y de acuerdo
a la curva de ajuste (r = 0.952) le corresponde una longitud
corporal de ~ 1000 mm. Silva (1998) explor6 la relacion
entre la longitud del cuerpo y la masa siendo para mamiferos
terrestres no voladores log (Body Length) = 0.334 log (Body
Mass)+2.518 (r=0.99). Esto arroja un valor de 27.7 kg para
la longitud corporal estimada del ejemplar antes mencionado,
resultado coherente y que queda incluido en el rango de
valores obtenidos a través de las ecuaciones de regresion para
el mismo, y también cercano a los promedios derivados de la
denticion. Una variable morfologica craneal no relacionada
a la denticion (altura occipital) se analiza en el espécimen
MACN-S-92, obteniéndose una prediccion de 26.3 kg.
Uruguayodon alius. El analisis de las dimensiones dentarias
resulta en predicciones de masa de entre 56.5-88.5 kg, con
un promedio ponderado de 67.2 kg. La longitud posterior
de la mandibula (PJL) resulta en una estimacion de 62.7
kg. Las obtenidas en base a las dimensiones de la tibia se
ubican entre 21.0-117.3 kg, con un promedio de 73.0 kg. El
promedio ponderado incluyendo todas las variables, dentarias,
mandibular y apendiculares, es de 70.8 kg.

Tabla 3. Resultados de masa corporal obtenidos para cada variable morfologica, para cada espécimen. Abreviaturas: W, promedio ponderado del total de
estimaciones; (a), estimado en base a ecuacion de regresion; (b), estimado en base a fotografia; (c), estimado en base a suma de longitudes.

Table 3. Body mass results obtained for each morphological variable, for each specimen. Abbreviations: W, weighted mean of all estimates; (a), estimate
based on regression equation; (b), estimate based on picture; (c), estimate based on sum of lengths.

Espécimen Variable Medida Estimacion y promedios (kg)

MPAB 1554 cf. Neolicaphrium recens H1 11.9 cm (a) 19.5
H4 1.93 cm 14.5
HS5 2.69 cm 24.7
Ho6 1.33 cm 50.6
Ch 44 mm 17.3

W, =252
MCN-PV 6976 cf. Neolicaphrium recens Lxl1 495.72 mm? 31.2
Arl 291.6 mm? 18.9
Lil 16.2 mm 18.9
Ar3 275.4 mm? (b) 21.6
Vol 4957.2 mm’ (b) 20.7

W, =222
MACN-S-92 Neolicaphrium cf. N. recens M! length 14 mm 56.4
SUML 1.25cm 25.1
M length 12.6 mm 24.1
M- length 352 mm 222
OCH 4.5 cm (b) 26.3

W, =32.0
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Tabla 3. Cont.

Table 3. Cont.
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Espécimen Variable Medida Estimacion y promedios (kg)

MHD-P 509 Neolicaphrium recens M! length 10.1 mm 20.6
SUML 1.29 cm 27.7
M? length 9.8 mm 11.9
M'3 length 32.8 mm (c) 17.9

W, =20.9
MPAC 1113 Neolicaphrium recens M!' length 11.5 mm 30.7
SUML 1.54 cm 48.8
M? length 13.8 mm 31.1
M!3 length 40.7 mm (c) 34.6

W, =382
FC-DPV-749 Neolicaphrium cf. N. recens SUML 1.25 cm 25.1
M? length 11.7 mm 19.6

W, =242
MACN-Pv-16603b Neolicaphrium sp. M? length 13.8 mm 31.1
FC-DPV-776 Neolicaphrium recens FLML 1.18 cm 373
SLML 1.36 cm 36.1
TLML 1.46 cm 21.1
M, , length 39.4 mm 25.7

W, =312
MLP-34-V-22-12 Neolicaphrium recens FLML 1.04 cm 24.7
SLML 1.32cm 32.8
TLML 1.94 cm 52.1
M, , length 38.3 mm 23.5

W, =329
Ctes-PZ UNNE 1604 Neolicaphrium recens FLML 1.25 cm 45.0
SLML 1.3 cm 31.2

W, =379
MPAT 073 Neolicaphrium recens FLML 1.132 cm 32.6
FC-DPV 267 Uruguayodon alius FLML 1.34 cm 56.5
SLML 1.8 cm 88.5
TLML 1.99 cm 56.5
M, , length 51.3 mm (c) 58.9
PJL 5.4 cm (b) 62.7
T1 18 cm 21.0
T2 4.79 cm 48.8
T4 291 cm 43.1
TS 2.83 cm 89.1
T6 2.02 cm 515
T7 2.35cm 117.3

W, =70.8
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

En este trabajo se realizd una aproximacion a la masa
corporal de algunos ejemplares de proterotéridos cuaternarios.
Es una estimacion basada solamente en el analisis de restos
craneo-dentales, mandibulares y postcraneales, fragmentarios
y/o aislados.

En relacion a la metodologia aplicada, Brassey (2017)
sefiala que la técnica de estimacion de masa corporal por
regresion posee ventajas de simplicidad, posibilidad de
generar ecuaciones predictivas a partir de extensas bases
de datos creadas con mediciones relativamente sencillas,
objetividad en cuanto a que no requiere de la reconstruccion
de la apariencia externa del organismo como en los métodos
volumétricos y aplicabilidad a un registro fosil fragmentario o
integrado por un pequefio nimero de elementos aislados. Pero,
por otra parte, sefiala desventajas como riesgo de aplicacion
o interpretacion incorrecta, cierta subjetividad en la eleccion
de las variables morfoldgicas, incertidumbre en la seleccion
de los grupos actuales a incluir en la base de datos para su
posterior calibracion, errores por potenciales deformaciones
tafondmicas, influencia del estado ontogenético, aporte de un
unico valor escalar de masa sin datos sobre la distribucion
de la misma y por consiguiente sin informacion relativa al
centro de masa ni las propiedades inerciales de los segmentos
corporales necesarios para la estimaciéon de varios aspectos
biomecanicos, y cautela en el tratamiento de los resultados en
los casos en que se realizan extrapolaciones fuera del rango
de datos de los taxones actuales.

Ademas, Janis (1990) reconoce problemas en la estimacion
de masas corporales de ungulados en base a elementos craneo-
dentales indicando que a pesar de la existencia de relaciones
de escalamiento estos no tienen relacion directa con el soporte
del cuerpo como los elementos del esqueleto apendicular y,
adicionalmente en los mamiferos herbivoros en particular dado
que procesan mayores volumenes de alimento en comparacion
con otros mamiferos, es esperable que la configuracion del
craneo y la denticion presente un vinculo mas fuerte con la
mecanica masticatoria que con el tamafio corporal. En lo
relativo a las variables morfoldgicas, el poder predictivo en
base a la longitud de los molares en ungulados es en general
mayor al basado en areas y anchos. Damuth (1990) también
apoya lo tltimo, y encuentra una tendencia a la sobrestimacion
de masas en ungulados del Pale6geno cuando se realiza en
base a la superficie oclusal de los molares u otras variables
que incluyan los anchos indicando que es consecuencia de
los cambios en las proporciones de las estructuras dentarias,
mas angostas en faunas del Nedgeno y mas recientes, y que
puede atribuirse a la adaptacion al pastoreo.

Por otra parte, Damuth & MacFadden (1990) puntualizan
que el uso de ecuaciones de regresion, aun con bajos errores
de estimacion, no garantiza la exactitud de las predicciones
para todas las especies. Existen numerosas fuentes de error
no reconocidas en la estimacion de las especies fosiles y los
errores estadisticos reportados en las regresiones basadas en
formas vivientes son subestimaciones de la inexactitud de
las predicciones para las especies extintas. También afirman

que el uso de més de una variable morfolégica, como en la
regresion multiple, puede incrementar la exactitud.

En cuanto a la estimacién de masa corporal en base
a las dimensiones craneo-dentales para Neolicaphrium
recens realizada en este estudio, se determina un rango de
~ 2040 kg de acuerdo a los promedios ponderados del total
de estimaciones para cada espécimen. Este intervalo propuesto
es consistente con los promedios obtenidos a partir de las
variables dentarias y postcraneales para los ejemplares de
asignacion aun no confirmada a la especie. Lo anterior es
coherente con la descripcion de N. recens que realizan Bond et
al. (2001) como de tamafio mediano a pequefio y comparable
al del cérvido actual Ozotoceros bezoarticus (25-35 kg segun
Gonzalez & Martinez-Lanfranco (2012)) y también con el
estudio de Ortiz Jaureguizar et al. (2003) en el cual se le asigna
menos de 50 kg. De acuerdo a lo anterior, las predicciones
inferiores a 20 y superiores a 40 kg podrian representar
subestimaciones y sobrestimaciones, respectivamente, pero
se sugiere no descartar la posibilidad de masas corporales
excepcionales superiores a ese intervalo tentativo.

Por su parte, para el espécimen de Uruguayodon alius
los promedios de las predicciones basadas en medidas
dentarias y del elemento apendicular son consistentes entre
si y proximos a 70 kg. Las dimensiones dentarias son en
general superiores a las de Neolicaphrium recens, siendo
esperable una masa corporal mayor. Los valores obtenidos
de las mediciones en la tibia muestran mayor dispersion y los
extremos (21.0 y 117.3 kg) deben considerarse con cautela.
Posiblemente el valor minimo represente una subestimacion
dado que las predicciones basadas en longitudes de los
elementos apendiculares distales tienen asociados mayores
errores predictivos que las basadas en longitudes de los
elementos proximales, fémur y htimero (Scott, 1990). Si se
excluye del conjunto de estimaciones a estos dos valores antes
mencionados el promedio ponderado del total es 65.0 kg,
resultado que continuia siendo proximo al promedio total sin
excluir las predicciones dudosas (70.8 kg). La razoén promedio
entre las longitudes de los molares del espécimen de U. alius'y
las de FC-DPV-776 (N. recens) es 1.3 (n=3, min=1.1, max =
1.4, CV =9.5 %). Asumiendo similitud geométrica (M o« L?)
la masa de U. alius debe ser 1.3% = 2 veces la de N. recens.
Los resultados, ademas, sugieren la posibilidad de una masa
corporal cercana a la de Diadiaphorus majusculus para la cual
se han reportado, entre otras, estimaciones de entre 47 y 70 kg
aproximadamente (Vizcaino et al., 2010; Cassini et al., 2012).

El indice de Robustez de la Tibia (cociente entre el
ancho transverso de la diafisis y la longitud funcional) es un
indicador del ancho relativo disponible para la insercion de los
musculos flexores y extensores del autopodio (Elissamburu,
2010) y de la resistencia a esfuerzos de flexion y de cizalladura
(Samuels & Van Valkenburgh, 2008), y por lo tanto vinculado
al sustento del peso corporal. Este indice, que se estim6 como
IRT =T6 / T1 x 100, fue determinado en este trabajo para
varios especimenes de proterotéridos (Figura 3) en base a
datos tomados de Corona et al. (2019a, Tabla 2). El espécimen
de Uruguayodon alius presenta un IRT menor que el del
ejemplar de Diadiaphorus majusculus de indice mas elevado
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Figura 3. Longitud e Indice de Robustez de la Tibia para varios proterotéridos. Abreviaturas: Dm, Diadiaphorus majusculus; Pi, Proterotheriinae indet.; Tm,
Tetramerorhinus mixtum; Ua, Uruguayodon alius FC-DPV 267. Simbolos: Cuadrado, MACN-A 9176; triangulo, MACN-A 8970/1; triangulo invertido,
MACN-A 8970/2; circulo, MLP 48-XI1-16-1; cruz, MACN-A 9202; rombo, MACN-A 9180. En base a medidas tomadas de Corona ef al. (2019a).

Figure 3. Length and Tibial Robustness Index for several proterotheriids. Abbreviations: Dm, Diadiaphorus majusculus; Pi, Proterotheriinae indet.; Tm,
Tetramerorhinus mixtum; Ua, Uruguayodon alius FC-DPV 267. Square, MACN-A 9176; triangle, MACN-A 8970/1; inverted triangle, MACN-A 8970/2;
circle, MLP 48-XII-16-1; cross, MACN-A 9202; diamond, MACN-A 9180. Based on measurements taken from Corona et al. (2019a).

en la muestra (IRT U. alius / IRT D. majusculus = 0.97) y
una menor longitud de la tibia respecto a la del ejemplar de
D. majusculus de mayor valor para esa dimension (T1 U.
alius | T1 D. majusculus = 0.95), resultando en concordancia
con una masa corporal algo menor que la del proterotérido
ultimamente mencionado. La tibia de U. alius FC-DPV 267,
aunque mas corta, tiene mayores dimensiones en la region
media de la diafisis (anteroposterior y transversalmente) y
mayor ancho anteroposterior en la porcion proximal que la del
espécimen de D. majusculus de mayor tamafio de la muestra.
Por lo tanto, en base a los resultados y a la discusion anterior,
se propone asignar al ejemplar de Uruguayodon una masa
corporal de <70 kg.

Finalmente, teniendo presente las caracteristicas
fragmentarias de los materiales estudiados y las limitaciones
de la metodologia aplicada se recomienda que los resultados
sean considerados con precaucion hasta que sean hallados
ejemplares mas completos que permitan la aplicacion de otros
métodos de estimacion.
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Los Proterotheriidae (Mammalia, Litopterna) de Uruguay:
sistemadtica, distribucion estratigrdfica y paleoecologia

CAPITULO 6
CONSIDERACIONES FINALES

De manera general, esta tesis se constituyé de dos grandes partes o hilos conductores. Por
un lado, una estructura basada en la morfologia y la sistematica clasica. Por otro lado, un
enfoque novedoso, con el objetivo de aplicar algunas técnicas, evaluando su fiabilidad y la
viabilidad de su implementacién exitosa en los proterotéridos y en otros grupos de
vertebrados foésiles sudamericanos.

Este trabajo permitié constatar que la distribucion estratigrafica de la Familia Proterotheriidae
en Uruguay es amplia, abarcando el lapso Oligoceno tardio-Holoceno Temprano. Las unidades
litoestratigréficas de Uruguay contentivas de proterotéridos son las siguientes formaciones:
Fray Bentos (Oligoceno tardio), Camacho (Mioceno tardio), Raigdn (Plioceno-Pleistoceno),
Sopas (Pleistoceno Tardio) y Dolores (Pleistoceno Tardio-Holoceno Temprano).

La distribucidon geografica dentro del mencionado pais también es amplia, lo que contribuye
ademads, a incrementar significativamente el rango latitudinal de la especie cuaternaria
Neolicaphrium recens. Se documentd también, una diversidad taxonémica mayor que la
esperada, en funciéon de los antecedentes conocidos.

Considerando que en las publicaciones anexas se discuten ampliamente los diferentes tdopicos

tratados en esta sintesis, a continuacion se jerarquizan los principales aspectos de la tesis.

6.1 Bioestratigrafia y paleobiogeografia

6.1.1 Oligoceno tardio

El registro mas antiguo de la familia en Uruguay, representado por un fragmento mandibular
en rocas del Oligoceno tardio (Piso/Edad Deseadense), tiene particular significacion. Se trata
del primer y Unico ejemplar de esa edad en nuestro pais, coincidiendo con los registros mas
antiguos de la familia documentados en asociaciones de la Patagonia argentina y de Salla
(Bolivia), con las que pueden establecerse comparaciones. Existen otras faunas deseadenses
en Sudamérica (Pérez et al., 2018): Lacayani (Bolivia), Moquegua y Contamana (Peru) y en las
formaciones Tremembé y Guabirotuba (Brasil). En las dos primeras, los proterotéridos

corresponden a fragmentos indeterminados y en las restantes, no existe registro.
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La presencia de proterotéridos en rocas del Oligoceno de nuestro pais implica un registro
latitudinal intermedio para la familia en ese momento, entre el de los representantes
patagdnicos y los mas septentrionales. Este patron también lo muestran los gliptodontes
paleopéltidos (Perea et al., 2014), los notoungulados Interatheriidae (Reguero et al., 2003) y
los marsupiales Proborhyaenidae (Croft, 2016). La amplia distribucién de la Familia
Proterotheriidae desde su origen en el Oligoceno tardio podria estar indicando condiciones
climaticas benignas que propiciaron su rapida expansién por el continente.

Es necesario continuar las prospecciones en la Formacion Fray Bentos con el objetivo de que
nuevos hallazgos permitan efectuar comparaciones mas precisas, ya sea con las faunas de
Argentina o las de Bolivia, posibilitando el planteo de hipétesis paleobiogeograficas con mayor
sustento. Las comparaciones con otras faunas deseadenses estan supeditadas a los hallazgos

en las mismas.

6.1.2 Mioceno tardio

Los proterotéridos de la Formacién Camacho integran la recientemente actualizada Cenozona
de Pseudoplohophorus absolutus (Biozona de asociacién PAZ, Perea et al., 2020b), incluida en
el Miembro San Pedro, asignada al Piso/Edad Huayqueriense (sensu Cione & Tonni, 1995).

Los registros de proterotéridos en esta unidad evidenciarian una situacion de aislamiento
geografico generada por la influencia del “Mar Entrerriense”, que propicié el desarrollo de una
mastofauna endémica (Perea et al.,, 2013). La ingresién marina constituyé una importante
barrera fisica para la fauna continental, cuya libre dispersion quedd interrumpida
manteniendo, a grandes rasgos, la separacién biogeografica entre una franja de la
Mesopotamia argentina y Uruguay al Este y la region Pampeana-Patagdnica, al Suroeste. Las
edades numéricas disponibles a partir de isétopos de estroncio (8Sr/%6Sr) en conchillas de
Aequipecten paranensis documentan este fendmeno entre los 7,5-6,0 Ma (del Rio et al., 2018).
Soibelzon et al. (2019), basados en ostreidos, sugieren dos intervalos para los depdsitos de
Uruguay: 15-13 May 11-9 Ma.

Por una parte, esta situacidn de aislamiento habria generado o favorecido la diversificacion de
algunos linajes de mamiferos, entre ellos los proterotéridos, explicando la presencia de la
especie endémica de Uruguay, Pseudobrachytherium breve (Corona et al., 2020). Algunas
similitudes morfoldgicas indican que posiblemente esta especie esté relacionada a
Brachytherium cuspidatum, del Huayqueriense de la provincia de Entre Rios, Argentina. No

obstante, mas estudios son necesarios para establecer con mayor claridad el patrén de
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ancestralidad-descendencia e inferir, tanto una posible locacidn geogréfica del ancestro
comun, como la ubicacion temporal de la escision de ambos taxones terminales.

Por otra parte, queda explicitamente manifiesta la relacidon con la Mesopotamia argentina a
través de la especie compartida con el “Mesopotamiense” o la base de Formacion Ituzaingd
(Huayqueriense, provincia de Entre Rios, Argentina) Neobrachytherium ameghinoi, en adicion
a Kraglievichia paranensis, Pliomorphus mutilatus y Saurocetes argentinus, registrados
exclusivamente en estas dos unidades (Perea et al., 2020b).

En este contexto paleobiogeogréfico, la presencia en Uruguay del género Neobrachytherium
resulta coherente ya que el mismo ha mostrado una distribuciéon geografica bastante amplia
durante el lapso Mioceno tardio-Plioceno temprano. Esto incluye las provincias de San Juan,
Buenos Aires, Entre Rios, Catamarca, La Pampa, Mendoza, La Rioja y Tucuman (ver detalle en

Corona et al., 2020).

6.1.3 Pleistoceno-Holoceno

En el lapso Plioceno-Pleistoceno la diversidad taxondmica de los proterotéridos decrecio
notablemente (Villafafie et al., 2006), por lo que el hallazgo de una nueva especie en la
Formacién Raigdn, representada por 2 individuos, es relevante. La Formacidn Raigdn, siempre
se ha manifestado en cierta forma compleja en cuanto a la interpretaciéon de su edad. Sus
caracteristicas estratigraficas muestran una relacion de continuidad con la infrayacente
Formacién Camacho, sugiriendo una depositaciéon durante un tiempo prolongado. Esto queda
manifiesto en su asociacion de vertebrados, con taxones pliocénicos (como los roedores
Josephoartigasia, Lagostomus (Lagostomopsis), y las aves corredoras Phorusracidae) y
pleistocénicos (el perezoso Catonyx tarijensis, los gliptodontes Plaxhaplous, Glyptodon vy
Doedicurus y los ungulados Palaeolama y Toxodon). En tanto, el pecari Platygonus, también
presente en esta unidad, se distribuye en el Plioceno medio-Pleistoceno Temprano de
Sudameérica. Las dataciones TL/OSL disponibles se ubican entre 373.000 y 100.000 afios AP. Se
conocen también edades minimas de 390 a 154 ka (Ubilla & Martinez, 2016).

Es importante ademas, la cantidad de taxones endémicos, que demuestran una evolucion
prolongada en una situacién de aislamiento de otras areas de la regién (Corona et al., 2019a).
Especificamente, en lo que a Uruguayodon alius respecta, posee caracteres compartidos con
Thoatherium y Diadiaphorus, del Santacrucense de Argentina (m3 sin entocénido desarrollado

y sin tercer lébulo). Esto sugiere que podria tratarse quiza de un representante moderno,
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derivado de aquel linaje, que se habria distribuido a latitudes mds bajas durante el Mioceno
Medio, antes del establecimiento de la barrera fisica.

Por ultimo, se ratificd la presencia de la especie cuaternaria Neolicaphrium recens en el
Pleistoceno Tardio-Holoceno Temprano de Uruguay (formaciones Sopas y Dolores). El registro
mas austral de la especie se ubica en el departamento de Colonia, lo que incrementa su

distribucidn latitudinal, que se ubica aproximadamente entre los 2792 y 342 de latitud Sur.

6.2 Paleobiologia y paleoambientes

Uno de los aspectos fundamentales en relacién a la paleobiologia de un vertebrado (de un
mamifero en particular) es el relacionado a sus habitos alimenticios, que ademds estan
estrechamente vinculados al ambiente fisico. De esta manera a través de la inferencia de los
primeros se obtienen elementos para la reconstruccidn paleoambiental.

En este sentido, el avance mas importante fue el obtenido en relacidn a las preferencias
alimentarias de algunos especimenes de Neolicaphrium recens, utilizando como proxy el
microdesgaste dentario, lo que fue contrastado con resultados previos independientes. Los
resultados en los 7 ejemplares adultos considerados de Neolicaphrium recens mostraron un
mayor porcentaje relativo de hoyos (cicatrices de vegetales blandos) sobre estrias (patrén de
surcos causado por silicofitolitos de gramineas), lo que indica que los especimenes analizados
fueron ramoneadores y su dieta probablemente incluyd hojas carnosas, yemas y tallos de
arboles y arbustos. Estos nuevos datos son consistentes con los resultados previos de analisis
de isétopos de carbono y oxigeno para el taxdn (Morosi & Ubilla, 2017) y con inferencias
basadas en la fauna asociada a N. recens en Uruguay, indicando para la Formacidn Sopas un
ambiente de pastizales abiertos a semiabiertos, con areas forestadas, semejante a una sabana
(Ubilla et al., 2016). Dado que este estudio incluyé especimenes de Argentina y Uruguay, es
posible sugerir la presencia de este ambiente para todo el rango de distribucidn geografica del
taxdn, que menciondramos abarca aproximadamente el rango 272-342 latitud S, y desde el
Oeste de la provincia de Santiago del Estero hasta el Sureste del estado de Rio Grande do Sul
(Corona et al., 2019b).

A través de los anadlisis de isGtopos estables de carbono y oxigeno practicados al holotipo de
Uruguayodon alius, fue posible determinar, en principio, una dieta con predominancia de
vegetacion C3. Esto indica que el ejemplar era probablemente ramoneador, en un ambiente

abierto con vegetacion arbustiva (Corona et al., 2019a), lo que va en concordancia con lo
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inferido a partir del reciente hallazgo de Desmodus, a partir del cual se sugieren condiciones
climaticas similares o mas calidas que las actuales en estas latitudes (Ubilla et al., 2019).

En tanto, para el holotipo de Pseudobrachytherium breve también se obtuvieron datos del
microdesgaste dentario, presentando un patron de estrias compatible con el consumo de
gramineas. El desarrollo de este tipo de vegetacion parece probable en funcién de las
condiciones secas y cdlidas inferidas por Perea et al. (2020a) a partir de trazas de insectos.

Es conveniente puntualizar que tanto para U. alius como para P. breve, solo se cuenta con
datos de un Unico ejemplar (por ser los Unicos disponibles), por lo que refieren a un individuo
en un contexto especifico, en determinado ambiente y, probablemente, en condiciones de un
micro habitat especifico. Es necesario ser cautelosos y evitar las generalizaciones hasta no
contar con mas datos congruentes que apoyen estas inferencias.

Otro aspecto paleobioldégico muy importante y vinculado con aspectos morfolégicos que a su
vez derivan, en parte, de una adaptacién al ambiente, es la masa corporal. La existencia de un
numero adecuado de ejemplares de N. recens y, como ya se ha expresado, la disponibilidad de
informacidén asociada, motivd el interés en conocer su tamafio (medido como masa corporal).
Esto posibilita, eventualmente, establecer hipdtesis sobre su postura, desplazamiento e incluso
evaluar si los modelos predictivos basados en otros ungulados son directamente trasladables a
este grupo.

En cuanto a las estimaciones del tamafio corporal, se aplicaron ecuaciones predictivas basadas
en algunas dimensiones craneo-dentales y del postcraneo tanto para N. recens como para U.
alius. Se obtuvo para la primera un rango de ~ (20-40) kg a partir de varios proxies e individuos
y, para la segunda, valores de < 70 kg. Teniendo presente las caracteristicas fragmentarias de
los materiales estudiados y las limitaciones de la metodologia aplicada, algunos resultados
deben ser considerados con cautela (Ghizzoni et al., 2020).

Las estimaciones de masa basadas en variables del fémur (tedricamente el elemento
esquelético mas confiable para este tipo de aproximaciones) arrojaron masas en el entorno de
los 30 kg. La aplicacién de las ecuaciones de regresién a ciervos actuales, que poseian
informacién de su masa asociada a los esqueletos (hecho muy poco frecuente), resultd
especialmente Util para poder testear los modelos. Esto permitié concluir que los valores

obtenidos en este trabajo son coherentes y confiables.
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6.3 Perspectivas

En funcién de los resultados obtenidos, surgen nuevas preguntas y potenciales abordajes.
Especialmente importante se vuelve la obtencidn de edades numéricas para ciertos
sedimentos y taxones. Esto contribuird a la calibracion mas precisa de algunos depdsitos,
especialmente aquellos de la Formacion Raigdén, para la cual se han propuesto escenarios
temporales que requieren de mayor resolucién. Esto también redundard en una mejor
reconstruccion de los eventos paleobiogeograficos,

Dado el actual estado de conocimiento, es fundamental abordar un analisis filogenético
partiendo de una matriz actualizada, que incorpore la informacién que surge de los nuevos
especimenes (en especial los de Uruguay). Esto permitird, por un lado, contrastar la/las nuevas
topologias con algunas propuestas recientes que resultan controvertidas (McGrath et al., 2019,
2020). Por otro lado, se espera que la posicidn filogenética de los nuevos taxones de Uruguay
refuerce su condicién como nuevas entidades y permita conjeturar respecto a sus posibles
origenes y relaciones.

Una linea muy promisoria es la del estudio del patrén de microdesgaste. Para ejecutarla, es
necesaria una adecuada capacitacién y la adquisicion de equipamiento que permita el
relevamiento y analisis de imagenes 3D. Asi, podria constituirse en un excelente método para
la obtencidn de informacidn sobre la alimentacién de los mamiferos extintos, particularmente
herbivoros, sin necesidad de sacrificar especimenes ni de realizar grandes inversiones de
tiempo y dinero.

Vinculado a la adquisicion de imagenes, desde hace unos afios se utilizan cada vez con mas
frecuencia la tomografia convencional o la microtomografia, como herramientas que
permiten, entre otras cosas, reconstruir la anatomia endocraneana con importante grado de
detalle (entre otros: Dozo & Martinez, 2016; Forasiepi et al., 2016, Fernandez-Monescillo et al.,
2019; Boscaini et al., 2020). Este tipo de imagenes 3D puede utilizarse luego, como punto de

partida de otros analisis (Andlisis de elementos finitos, morfometria geométrica).

6.4 Conclusién

Este trabajo permitié explorar nuevas formas de abordaje (ademas de la sistematica clasica),
en un grupo de mamiferos del registro fosil sudamericano, lo que se concretd con una revision
del grupo en Uruguay, basada en un enfoque comparativo amplio, exhaustivo y con la puesta
en practica de técnicas novedosas. Se amplid tanto el registro estratigrafico del grupo para

Uruguay, como el registro taxondmico, sumando nuevas especies al acervo fosil de nuestro
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pais. Fue posible conocer de forma mas directa la paleoecologia de algunos de estos ungulados
aportando elementos para la reconstruccion paleoambiental, particularmente en el
Pleistoceno Tardio. Ademas, se generaron insumos que permitirdn continuar y profundizar el
estudio y conocimiento del grupo en lo que respecta a sus relaciones filogenéticas y su

paleobiologia, tematicas en las que actualmente se esta trabajando.
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Lizards have been present in South America since Gondwanan or perhaps Pangean
times. However, earliest records belong, up to now, to the Early Cretaceous of the Crato
Formation. Though originally considered as basal squamatans, new studies consider
them as belonging to different groups of scincomorphs (i.e., Polyglyphanodontinae,
basal forms close to Cordyliformes) and stem acrodonts (uromastycines). The record
from Argentina includes an isolated scincomorph jaw from the Campanian Anacleto
Formation and a frontal from the Cenomanian Candeleros Formation. Here we present
the first comparative results of a sustained collection of lizard remains in the La Buitrera
Paleontological Area (Candeleros Formation). The remains are represented by three
isolated frontals, including a new one which is three times larger than the published one;
a fragment of toothed lower jaw; an incomplete postcranium (including dorsal vertebrae
and pelvis with attached femora) of a large or moderately large individual; and, a
complete skull and a partial postcranium (cervical and anterior dorsal vertebrae plus part
of the pectoral girdle) of a very small individual. Concerning their affinities, the
published frontal was assigned to “iguanids”, the fragment of jaw shows scincomorph
teeth, and the small complete skull shows a different morphology of bones and
dentition, indicating the presence of another clade. Although lizards at La Buitrera
remain in a not overlapping adaptative zone respect to that occupied by
rhynchocephalians and crocodyliforms, they are still diverse in size, shape and in the
lineages represented.

CRANEO COMPLETO DE UN PROTEROTHERIIDAE (MAMMALIA,
LITOPTERNA) Y PROBABLE NUEVO TAXON PARA ESTA FAMILIA

A. BADIN?, A. CORONA?, D. PEREA! Y M. UBILLA?
!Departamento de Paleontologia, Facultad de Ciencias, Universidad de la Republica, Igua 4225, 11400,
Montevideo, Uruguay. anaclarabadin@gmail.edu.uy

Sobre las plataformas costeras del departamento de San Jose, Uruguay, en los
afloramientos de la Formacién Camacho, de Edad Huayqueriense (Mioceno tardio), fue
hallado in situ un crdneo completo de un proterotérido, actualmente depositado en la
Coleccion Paleontoldgica de Vertebrados de la Facultad de Ciencias, UdelaR (FC-DPV
2570). El mismo fue determinado previamente como Brachytherium cuspidatum
Ameghino 1883, a través de una descripcién comparativa complementada con analisis
filogenéticos y estadisticos. Esta determinacion se baso en una serie de similitudes con
dientes superiores aislados (hallados en Argentina), que autores previos asignaron a B.
cuspidatum Unicamente en funcion de una correlacion de gracilidad y tamafio con el
holotipo. Empero, este ultimo corresponde a un fragmento mandibular con denticion
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decidua (MLP 69-XI1-2-4). Considerando que: 1) ni el holotipo, ni otros especimenes se
han hallado con denticion superior e inferior en asociacion directa, 2) la asignacion a la
especie de denticidn superior aislada se basé en evidencia indirecta, 3) no se conoce aun
un craneo para ninguna edad (Mioceno-Plioceno) con la asociacion de caracteres
observados en el ejemplar FC-DPV 2570; se considera la posibilidad de referirlo a un
nuevo taxon. Sus caracteres destacados incluyen: craneo gracil, estrecho y elongado;
plano de los huesos nasales y de la cresta lambdoidea discontinuos; condilos occipitales
al mismo nivel que el basioccipital, proyectados posteriormente; M1-M2 con hipocono
robusto separado del protocono; M3 pequefio, trapezoidal, sin hipocono. Este material
permite ampliar el conocimiento de la Familia Proterotheriidae, incrementando su
diversidad morfoldgica, y ampliando el registro fosil de la region.

A NEW FAIRY ARMADILLO (CINGULATA, CHLAMYPHORIDAE) FROM
THE LATE MIOCENE OF ARGENTINE PAMPAS: FIRST FOSSIL RECORD
OF THE MOST ENIGMATIC XENARTHRA

D. BARASOAIN'?, R.L. TOMASSINI®, A.E. ZURITA? C.I. MONTALVO* vy M.
SUPERINA®

ICentro de Ecologia Aplicada del Litoral (CECOAL), Universidad Nacional del Nordeste-CONICET,
Ruta 5, km 2,5, W3400, Corrientes, Argentina.

2Catedra de Paleontologia, Facultad de Ciencias Exactas, Naturales y Agrimensura, Universidad Nacional
del Nordeste, Av. Libertad 5450, W3404AAS, Corrientes, Argentina.

3Instituto Geoldgico del Sur (INGEOSUR), Departamento de Geologia, Universidad Nacional del Sur-
CONICET, Av. Alem 1253 cuerpo B’ 2° Piso, BBOOOCPB, Bahia Blanca, Argentina.

“Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, Universidad Nacional de La Pampa, Uruguay 151,
L6300CLB, Santa Rosa, La Pampa, Argentina.

SLaboratorio de Medicina y Endocrinologia de la Fauna Silvestre, Instituto de Medicina y Biologia
Experimental de Cuyo (IMBECU), Universidad Nacional de Cuyo—CONICET, CCT-Mendoza, Av. Ruiz
Leal s/n°, Parque General San Martin, M5500, Mendoza, Argentina.

Recent reassessments of the systematic schemes of Cingulata, mainly based on
molecular analyses, point out that its evolutionary history could be more complex than
previously believed. An ancient divergence, ca. 45 Ma, was proposed for armadillos,
recognizing two large monophyletic groups, Dasypodidae (including Dasypodinae) and
Chlamyphoridae (including Euphractinae, Tolypeutinae, and Chlamyphorinae). Extant
species included within Chlamyphorinae (fairy armadillos), Chlamyphorus truncatus
Harlan 1825, and Calyptophractus retusus Burmeister 1863, are among the most
bizarre, elusive and unknown mammals of the world, probably due to their strict
fossorial behavior. Molecular data suggested the divergence of both species at ca. 17
Ma, coinciding with a marine ingression that could have stimulated cladogenesis. Here
we report the first accurate fossil record of this enigmatic subfamily, coming from the
late Miocene (Arroyo Chasicd Formation; ~9 Ma) of the Argentine Pampas (southern
Buenos Aires Province), which represents a new genus and species. Materials (MMH-
CH-87-7-100) include fixed and mobile osteoderms of the dorsal carapace, part of the
rump plate, left hemimandible with complete dental series and other postcranial
remains. The presence of a rump plate, ornamentation pattern and dental features allow
including the fossil specimen within Chlamyphorinae. The size (~40% bigger than the
extant species), larger thickness of the osteoderms and morphology of the rump plate,
point towards a new taxon. The phylogenetic analysis carried out reflects the
monophyly of the three known chlamyphorines, well supported by several unambiguous
synapomorphies, and, in addition, includes the new fossil taxon as a sister group of the
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LOS PROTEROTHERIIDAE (MAMMALIA, LITOPTERNA) DEL NEOGENO Y
CUATERNARIO DE URUGUAY: SISTEMATICA, BIOESTRATIGRAFIA Y
PALEOECOLOGIA

Andrea Corona /Departamento de Paleontologfa, Facultad de Ciencias, Universidad de la
Republica/ acorona@fcien.edu.uy/ Uruguay

Ana Clara Badin/Departamento de Paleontologfa, Facultad de Ciencias, Universidad de la
Republica/ acorona@fcien.edu.uy/ Uruguay

Daniel Perea/Departamento de Paleontologfa, Facultad de Ciencias, Universidad de la
Republica/ perea(@fcien.edu.uy/ Uruguay
Martin Ubilla/ Departamento de Paleontologia, Facultad de Ciencias, Universidad de la
Republica/ martinubilla@gmail.com/Uruguay

Esta contribucién sintetiza los recientes avances alcanzados en el estudio de los
Proterotheriidae de Uruguay. Las investigaciones efectuadas permitieron: reevaluar el
status taxondémico de algunos especimenes, describir materiales novedosos, efectuar
interpretaciones sistemdticas y bioestratigréficas e inferir de manera mas directa algunos
aspectos paleoecolégicos. Los registros de Proterotheriidae en el Neégeno y Cuaternario
de Uruguay se ubican en 4 unidades: Formacién Camacho (Mioceno Tardio), Formacién
Raigén (Plio-Pleistoceno), Formacién Sopas (Pleistoceno Tardfo) y Formacién Dolores
(Pleistoceno-Holoceno). De sedimentitas de la Formacién Camacho se ha recuperado un
craneo en buen estado de preservacién con la denticiéon completa (FCDPV2570). El
ejemplar presenta claros elementos diagnésticos (e.g. M1-3 con cingulo anterolingual
conspicuo, sin unién al protocono; M1-2 con protocono, paracénulo y metacénulo unidos
por el desgaste; M1-2 con protocono e hipocono separados por un surco posterolingual
muy pronunciado; M3 pequefio, trapezoidal, sin hipocono) que permiten asignarlo a
Brachytherium cuspidatum. B.cuspidatum, previamente registrado en Argentina, confirma
una edad Huayqueriense para la Formacién Camacho. Ademés de este ejemplar, se
hallaron otros restos de denticién y postcrdneo de proterotéridos en esta unidad
(MNHN2967, MNHN2966, MPAC1113). Los mismos guardan mayores semejanzas con
Tetramerorhinus y Epitherium, de Argentina, indicando una alta diversidad de estos
ungulados en el Mioceno Tardio de Uruguay, lo que resulta coherente con hipdtesis
previas. De sedimentos de la Formacién Raigén se exhumaron restos de al menos dos
individuos de gran tamafio (FCDPV267, FCDPV268), de talla semejante a Diadiaphorus o
Anisolophus, de Argentina. El estudio comparativo (en progreso) permite proponer, con
base en caracteres dentarios inequivocos (e.g. m3 con lébulo distal grande; hipoconulido
sin tendencia a diferenciarse en un tercer lébulo, proyectado distalmente; entocénido y
entofléxido ausentes), que se trata de un nuevo género. Los depésitos Pleistocénicos del
norte de Uruguay (Formacién Sopas) han brindado materiales de varios ejemplares de
Neolicaphrium recens, hasta ahora el nico representante de la Familia Proterotheriidae en
el Cuaternario. Para esta especie se estudié por primera vez el microdesgaste dentario, con
el fin de conocer sus preferencias alimentarias e inferir el paleoambiente. El analisis de
microdesgaste dentario permite aproximarnos a los alimentos ingeridos por un organismo
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durante sus ultimos dfas u horas de vida. Se analizaron siete especimenes adultos de
N.recens, con procedencia geografica y estratigrafica conocida. La comparacién del ntimero
y tipo de marcas observadas sobre el esmalte dentario, con aquellas de ungulados actuales
permitié inferir un régimen ramoneador para los individuos analizados, lo que implica el
consumo de hojas, tallos, brotes tiernos de arboles y arbustos. Esta propuesta es coherente
con resultados isotdpicos previos y con inferencias basadas en la fauna acompafiante. Al
registro de material dentario se sumé un hdamero de “Proterotherium berroi’, que fue
redescrito y asignado a N.recens en funcién de evidencia estratigrafica y tafonémica. Un
estudio exhaustivo basado en una muestra apreciable de himeros de Proterotheriidae
mostré6 que existen pequefas diferencias morfolégicas en la epifisis distal entre las
distintas especies pero, éstas corresponden a cambios graduales en caracteres con
variacién continua, no vinculados a ninguna entidad taxonémica particular. En
consecuencia, esta variantes no son suficientes para asegurar una determinacién genérica o
especifica, excepto para Eoauchenia, del Montehermosense de Argentina. Solo las
diferencias en el tamafo del himero son significativas, lo que podria utilizarse como
criterio para discriminar a Diadiaphorus — Anisolophus, a los que pertenecerian los
ejemplares mas grandes. Por lo tanto, una determinacién sistemdtica fiable sélo serfa
posible si se basa en restos craneales o dentarios. Es necesario continuar evaluando la
utilidad sistematica de otros elementos del postcraneo, que suelen hallarse con cierta
frecuencia no asociados a denticién. Contribucién a Beca CAP Corona (2013, 2017);
Proyecto CSIC Ubilla C211 348; Proyecto CSIC Perea C229-348.

PALEOECOLOGY AND MORPHOLOGICAL ADAPTATIONS OF ITABORATI'S
METATHERIANS SUPPORT A CONSIDERABLE TIME SPAN FOR THE
ITABORAI BASIN

Leonardo de Melo Carneiro/ Universidade Federal do Estado do Rio de
Janeiro/ leonardo.carneiroS8@gmail.com/ Brazil
Lilian Paglarelli Bergqvist/ Universidade Federal do Rio de
Janeiro/ bergquisti@geologia.ufiy.br/Brazil

The metatherians represent the most diverse group of mammals from the Itaboraf Basin,
with 30 genera. Interestingly, few studies mentioned that most of this diversity was
recovered from different fissures, discovered and worked in the following years: 194:8-49,
1949 and 1968. Herein, it is presented a comparative analysis of the diversity of each of
these three fissures, focusing on their teeth adaptations. The metatherians from 1968’s
fissure show a greater number of plesiomorphies than those preserved in 1948-49 and
1949’ fissures, which supports the conclusion that the former fauna shows less specialized
taxa than the other two. These differences include sharper crests, less inflated molars (i.e.
lesser degree of brachyo-bunodonty), and smaller size for the frugivorous and larger size
for the insectivorous. The best example to explain this evolution is Gaylordia, in which
the species of 1968, Gaylordia mater, shows incipiently inflated second and third lower
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slightly cyrtoconic phragmocone that abruptly increases its apical angle, turning wider at a
certain point, although apparently with straight sutures. Adorad, the incomplete living
chamber seems to be depressed in cross section. The lack of recognition of ascoceroid sutures
indicates either a poor preservation, or the presence of primitive forms within the group,
possibly close to the Family Hebetoceratidae Flower 1940. It is worth noting the preservation
of both parts of the conch before the truncation, which is extremely rare. These findings
indicate a different paleogeographical dispersion of these forms than previously assumed.
More studies are needed to improve our understanding about the morphology of these
specimens in order to clarify the dispersal of these occurrences to the southwestern
Gondwana.

Registro de trazas fosiles y contexto ambiental de la Formacion La Matilde (Jurasico
Medio) en la localidad de Laguna Manantiales, Santa Cruz, Argentina

C. CONSOLE-GONELLA', S. DE VALAIS? ¢ I. DIAZ-MARTINEZ **

'INSUGEO, UNT-CONICET. Miguel Lillo 205, 4000, San Miguel de Tucuméan, Tucumén, Argentina.
carlosconsole@csnat.unt.edu.ar

2IIPG, UNRN-CONICET. Av. J. A. Roca 1242, 8332, General Roca, Rio Negro, Argentina.
sdevalais@yahoo.com.ar; inaportu@hotmail.com

En la localidad de Laguna Manantiales, 25 km al noroeste de la oficina del Parque Nacional
Bosques Petrificados de Jaramillo, provincia de Santa Cruz, se relevaron tres secciones
estratigraficas de detalle en la Formacion La Matilde. El espesor maximo medido para la
unidad fue 1,7 m. La secciéon se compone de base a tope por arcilitas verduzcas y una
sucesion de areniscas verduzcas, blanquecinas y rojizas, feldespaticas, con estratificacion
planar y cruzada de bajo angulo. Las areniscas se alternan con capas de ignimbrita que
alcanzan entre 17 cm y 75 cm y que exhiben restos de troncos arboreos fosiles. En la base de
la seccion, en arcilitas verdes con laminacion planar centimétrica, se han registrado los
icnogéneros Helminthoidichnites Fitch, 1850 y Planolites Nicholson, 1873. En las areniscas
blanquecinas feldespaticas basales se registré en abundancia a Hexapodichnus casamiquelai
de Valais et al., 2003 asociado con huellas mamalianas (4Ameghinichnus Casamiquela, 1961) y
dinosaurianas (Delatorrichnus goyenechei Casamiquela, 1964, Sarmientichnus scagliai
Casamiquela, 1964, Wildeichnus navesi Casamiquela, 1964 y Grallator Hitchcock, 1958). En
la porcidon superior de la seccion, compuesta por areniscas medias a gruesas laminadas, se
registraron trazas asignables a Diplichnites Dawson, 1873. Desde el punto de vista ambiental,
para la suite de Helminthoidichnites-Planolites se infiere un medio lacustre subacueo de baja
energia y bien oxigenado. Tanto las suites de Hexapodichnus-huellas de vertebrados y la de
Diplichnites se interpretan como propias de sustratos humedos, con exposicion subaérea, de

baja energia, posiblemente como parte de depositos de llanura de inundacion.
*Proyecto subsidiado por P UNRN 40-A-401 y 40-A-502.

Preferencias alimentarias de Neolicaphrium recens Frenguelli, 1921 en base a analisis de
microdesgaste dentario

A. CORONA", D. PEREA y M. UBILLA

Departamento de Paleontologia, Facultad de Ciencias, UdelaR, Igua 4225, 11400, Montevideo, Uruguay.
acorona@fcien.edu.uy; pereadnl@gmail.com; martinubilla@gmail.com
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Neolicaphrium recens Frenguelli, 1921 es el tUnico sobreviviente de la familia
Proterotheriidae en el Cuaternario. Su distribucion se limita al centro y noreste de Argentina,
norte de Uruguay y probablemente sur de Brasil. Las asociaciones mastofaunisticas que este
taxon integraba sugieren ambientes semi forestados, relativamente calidos y humedos, aunque
poco se conoce de su paleoecologia. El patron de microdesgaste dentario es un proxy
paleodietario que permite conocer el tipo de alimento ingerido dias previos a la muerte del
organismo. En esta oportunidad se estudié el microdesgaste de la denticion de tres individuos
colectados en Uruguay en depositos del Pleistoceno tardio (Fm. Sopas): FC-DPV-749, edades
14C: 33560-39900; FC-DPV-776, edades OSL 43500+3600 y 30600+5400; MHD-P-509, edad
OSL 36100+6200. Los materiales se moldearon con silicona para impresion dental y los
moldes se rellenaron con resina epoxy, que luego se metalizd con oro y se observo en
microscopio electronico de barrido. Las facetas objetivo (paracono de M2 y protoconido de
m2), que son las utilizadas de forma standard en este tipo de estudios, se fotografiaron y
estudiaron en programas de imagenes. Se tomaron superficies de referencia en las cuales se
identificaron, contaron y midieron variables de microdesgaste. Los resultados mostraron
mayor porcentaje relativo de pits (marcas de vegetales blandos) sobre scratches (estrias
causadas por silicofitolitos presentes en gramineas), lo que indica que los especimenes
analizados consumieron mayormente hojas de arboles y arbustos, caracterizdndose como
ramoneadores (browsers). Estos resultados son coherentes con los de analisis isotopicos en

proceso y contribuirdn a reconstrucciones paleoecologicas y paleoambientales.
“Contribucién al Proyecto CSIC-348 y Beca CAP (UdelaR).

A new hadrosaurid dinosaur from the Upper Cretaceous of Salitral Moreno (General
Roca, Rio Negro, Argentina)

P. CRUZADO-CABALLERO' and J. POWELL?"

' CONICET- Instituto de Investigacion en Paleobiologia y Geologia (CONICET-UNRN), Avenida Roca 1242,
8332, General Roca, Rio Negro, Argentina. pccaballero@unrnr.edu.ar

2 CONICET-Facultad de Ciencias Naturales Universidad Nacional de Tucuman, Miguel Lillo 205, 4000
Tucuman, Argentina.

Hadrosaurids are the most abundant ornithopods in the Upper Cretaceous. The Laurasian
record of this diverse clade of dinosaurs is the richest one in the world. In contrast, the
Gondwanan record is less abundant, being restricted to the Argentinean Patagonia.
Hadrosaurids from the latter country are limited to two valid taxa: one basal form
(Lapampasaurus cholinoi Coria, Gonzalez Riga and Casadio 2012) and one hadrosaurine
(Secernosaurus koerneri Brett-Surman 1979). Here we present a new hadrosaurid dinosaur
from the late Campanian—early Maastrichtian from Salitral Moreno (50 km south from
General Roca, Rio Negro, Argentina), consisting in a partial and articulated postcranial
skeleton (MPCA-Pv SM2). The material was excavated in the early 80’s and preliminary
described as an indeterminate lambeosaurine by one of us (JP). In 2010, other authors
included it as the paratype of Willinakage salitralensis Juarez Valieri, Haro, Fiorelli and
Calvo 2010. However, in a recent review, this taxon was considered as nomen vanum and was
stated that MPCA-Pv SM2 shows unique characteristics that potentially allow its taxonomic
differentiation from Willinakage and other hadrosaurids. On the basis of these characteristics,
Wwe are proposing a new species.
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Los Litopterna (Mammalia, “Meridiungulata”) de Uruguay: sistematica bioestratigrafia y paleoambientes.
Corona, A.

Departamento de Evolucién de Cuencas, Facultad de Ciencias, Igua 4225, 11400, Montevideo, Uruguay.
acorona@fcien.edu.uy

El Orden Litopterna Ameghino, 1889 incluye diversos mamiferos ungulados extintos, herbivoros, de origen y
distribucion exclusivamente sudamericanos y con buen registro fdsil durante buena parte del Cenozoico.
Morfologicamente se asemejan superficialmente a caballos, jirafas o camellos; poseen denticion completa
lofoselenodonta con diastema breve o ausente y presentan una tendencia a la reduccion de digitos (siendo el dedo I
el principal) como adaptacién al habito cursorial. Las familias Proterotheriidae y Macraucheniidae son las mas
representativas, contandose varios restos craneanos y postcraneanos en el registro fosil de Uruguay. El objetivo
general de este trabajo es realizar un estudio sistematico exhaustivo de los Litopterna de Uruguay, contextualizandolo
en un marco estratigrafico y cronolégico y aplicando diversas herramientas que permitan un abordaje multiple del tema.
La metodologia incluye trabajos de campo (prospeccion, colecta, analisis estratigraficos), gabinete (anélisis
estadisticos, morfometria geométrica, analisis de desgaste del esmalte dentario y reconstruccion filogenética) y
laboratorio. Se espera poner al dia el conocimiento de los litopternos de Uruguay, llegando a generar un cumulo de
informacién sistematica, bioestratigrafica, cronoldgica y paleoambiental de relevancia. Mas en general, se espera
realizar aportes a la composicion de las biotas cenozoicas de Uruguay y la region.

Paleoecologia de ungulados fésiles del cuaternario continental de Uruguay (formacion sopas) mediante
analisis isotopicos.

Morosi, E.
Dpto. Evolucion de Cuencas. Facultad de Ciencias. Igua4225, CP 11400, Montevideo, Uruguay. elimor37@yahoo.com

El 8'3C es una técnica que permite medir el fraccionamiento isotdpico del carbono, que sucede naturalmente en las
plantas, siendo de suma utilidad en la reconstruccion de dietas de distintas especies. Presentamos los primeros datos
isotopicos de ungulados fésiles y vivientes pertenecientes a las familias Equidae, Camelidae y Cervidae, componentes
de una fauna atipica de Uruguay (Pleistoceno Tardio, 60.000-30.000 afios AP), que incluye taxones alopatridas, los
que representan tipos de ambientes disimiles, desde climas aridos y frios hasta zonas tropicales y templadas, que no
se superponen hoy en dia y son una contradiccion climatica. Los datos preliminares, reflejan una predominancia de
dietas ramoneadoras y mixtas, con mayor o menor componente de pasturas C4, que se podria interpretar como una
zona de ambientes semi-abiertos. Por otra parte se ha analizado el 8'3C en Ozotoceros bezoarticus y Mazama
gouazoubira contemporaneos, permitiendo establecer un patrén de control isotopico y valorar su potencial para la
predictibilidad tréfica en los fésiles, asi también como analizar las implicancias paleobiogeograficas y ecolégicas
relacionadas con las formas extintas. Los resultados preliminares para M. goauzoubira son los esperados (ramoneador
de ambientes cerrados), los obtenidos para O. bezoarticus no, ya que no refleja contextos dominados por pasturas.
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Evolution of South American endemic ungulates / Poster

TERTIARY LITOPTERNS FROM URUGUAY

Daniel Perea', Andrea Corona' and Martin Ubilla®

1. Instituto de Ciencias Geoldgicas, Facultad de Ciencias, Igua 4225, 1400 Montevideo, Uruguay.
perea@fcien.edu.uy

The Tertiary litopterns from Uruguay are represented by specimens from Fray Bentos Formation
(Deseadan Stage/Age, Late Oligocene, Soriano department, southwestern Uruguay), Camacho
Formation (Huayquerian Stage/Age, Late Miocene, San José department, southwestern Uruguay)
and Raigon Formation (Chapadmalalan-Ensenadan Stages/Ages, Late Pliocene-Middle
Pleistocene, San José department). Here is reported the finding of a new litoptern remain in the
former unit, a left mandibular fragment with one emerging tooth preserved (FC-DPV-2811).
It is difficult to determine a specific taxonomy because the material is too fragmentary. The
Camacho Formation had yielded more complete litoptern remains. Among macraucheniids,
some postcranial bones assigned with doubts to Scalabrinitherium sp. have been described in
previous publications. In the present abstract we communicate the finding of new macraucheniid
material from that unit, including a partial skull and mandible with nearly complete dentition
and the nares preserved (LRC-176), a mandible (LRC-200), and a right pes without phalanges
(LRC-668). The three specimens are similar in size to Scalabrinitherium bravardi, but the location
of the nares in the specimen preserving this character resembles Promacrauchenia. Another
recent finding in the Camacho Formation is an almost complete skull (FC-DPV-2570) of a
proterotheriid with the rostral region including a right incisor, diastema, both P1-M3 series and
part of the postorbital region not well preserved. It is a medium-sized proterotheriid differing
from Diadiaphorus majusculus, Anisolophus minusculus, Eoauchenia primitiva, Tetramerorhinus spp.,
and Lambdaconus colombianus in many aspects of skull and dentition. On the other hand, some
similarities with Epitherium laternarium and Thoatherium minusculum can be observed in the
dentition and diastema. This specimen represents the first proterotheriid undoubtedly collected
from the Camacho Formation. From the Raigon Formation, mandibular material associated
with postcranial remains (FCDPV-267 and 268) were described as Licaphrium aff. L. floweri
in a previous publication. This taxonomic assignment is under scrutiny in light of the latest
available studies at the family level. According to this ongoing revision of Uruguayan Tertiary
litopterns, it seems that a greater taxonomic diversity than recognized current should be
assumed. Abbreviations: FC-DPV, Vertebrate Fossil Collection, Facultad de Ciencias, Uruguay.
LRC: Luis Castiglioni Fossil Collection, Uruguay. [Contribution to the projects ANII FCE-2011-
6752 and CSIC-C211-348].
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