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PROLOGO

Esta nueva edicion tiene dos motivaciones trascendentes para los temas paleobiold-
gicos tratados que nos han parecido indispensables incorporarlos para mantener actua-
lizadas las interpretaciones sobre el origen de los mamiferos ocurrido a fines del Tria-
sico Superior y también incorporar descubrimientos recientes de nuevos mamiferos
cretacicos de Patagonia. En el primer tema las revisiones recientes sobre los pequenos
“protomamiferos” Brasilodontidae han modificado substancialmente interpretaciones
anteriores sobre el supuesto grupo ancestral a los mds antiguos mamiferos, lo cual ha
jerarquizado aun mas la compleja importancia filogenética del registro terapsidos sud-
americanos relacionados, de una manera u otra al surgimiento de los mamiferos, tema
en el cual los paleontdlogos argentinos y brasilefios han logrado comunicar hallazgos e
interpretaciones de notable significacion para este importante tema sefialado.

En cuanto a los mamiferos cretacicos se han producido algunos estudios sobre ha-
llazgos no sefialados en la primera edicién de este libro, especialmente de un notable
mamifero del Cenomaniano (Cretacico Superior de Rio Negro), descubierto por el no-
table sabueso paleontoldgico Dr. Sebastian Apesteguia y colaboradores en 2008 y recién
publicado con toda la pompa editorial que merece ese notable espécimen por Guiller-
mo Rougier y colaboradores en Nature (2011).

Sin dudas este notable mamifero amplia el registro mamaliano del Cretdcico Supe-
rior hacia niveles previos a los mamiferos de Los Alamitos y de La Colonia con lo cual
se vislumbra el comienzo de una secuencia biocronoldgica que ampliard en pocos afnos
el historial mamaliano en estas latitudes del ex supercontinente de Gondwana.

Finalmente los nuevos hallazgos del area jurasica de Cerro Céndor en la Provincia
de Chubut aportan muchas complejas evidencias para ser desarrolladas paso a paso
por nuestros paleontdlogos.

También un notable hallazgo extra sudamericano realizado en el Cretacico Superior
de Madagascar, lo citamos brevemente por su eventual significacion paleobiogeogra-
fica para evaluar mejor la historia biolégica de los mamiferos del Cretacico Superior
sudamericano.

José F. Bonaparte
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CAPITULO

ANTECEDENTES GENERALES

1

n este capitulo presentamos una muy

breve resefia de una cantidad de fac-
tores y hechos no sélo paleontolégicos que
han condicionado y alentado la dedicacién
de JFB desde sus comienzos al presente.

Cuando en 1959 Osvaldo A. Reig organizd
la 12. Expedicién Paleontoldgica a la locali-
dad fosilifera tridsica de Ischigualasto, en la
Provincia de San Juan, comenzd a abrirse
un amplio, novedoso y fructifero horizonte
en los estudios de paleovertebrados en Ar-
gentina.

Tradicionalmente dedicados a los ma-
miferos cenozoicos desde los afios del Dr.
Francisco Javier Mufiz (1830 aprox.), los
pocos paleontdlogos argentinos o radica-
dos en Argentina, como Florentino y Carlos

Fig. 1-1. José
F. Bonaparte y
Don Victorino
Herrera en el
Co. Cacheuta
trabajando en
la extraccion
de un
laberintodonte.

Ameghino, G. Burmeister, A. Cabrera, N.
Cattoi, L. Kraglievich, R. Pascual, M. Dol-
gopol de Saenz, y A. Castellanos, se dedi-

Fig. 1-2. Dr. Osvaldo
A. Reig. Organizo la
primera expedicion
paleontolégica
argentina a la rica
localidad fosilifera
de Ischibualasto
en la provincia

de San Juanen
1959. Tomado de
Wikipedia.
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caron al estudio de los mamiferos cenozoi-
cos. Asimismo, las diversas expediciones
paleontologicas del American Museum de
New York, el Field Museum de Chicago,
de la Princeton University de Philadelphia
realizadas a Patagonia entre fines de siglo
XIX y principios del siglo XX, centraron el
grueso de sus estudios y exploraciones en el
Cenozoico de Argentina, atraidos por los re-
levantes descubrimientos y estudios de los
hermanos Ameghino. Poca atencién, com-
parativamente, se presto al estudio de los
vertebrados cretacicos, excepto aquellos de
Lydekker (1893), Smith Woodward (1896,
1901) y von Huene (1929), propiciados por
el Museo de La Plata, los que revelaron la
potencial diversidad de las faunas terrestres
sudamericanas de esa época.

Para el Jurasico, sélo un estudio del Dr.
Angel Cabrera de un saurépodo fragmenta-
rio de ese periodo (Cabrera, 1943), alertaba
sobre la existencia de dinosaurios jurasicos
en este subcontinente. Y para el Tridsico,
también fue el Dr. A. Cabrera (1944) que
comunico la presencia de “reptiles” mami-
feroides, terapsidos, en el Tridsico de San
Juan y de anfibios laberintodontes en el
Triasico de Mendoza.

De tal modo, auin cuando existian eviden-
cias y estudios de vertebrados mesozoicos
en nuestro pais y en Brasil, no superaron
la etapa inicial caracterizada por estudios
ocasionales resultantes de hallazgos aisla-
dos, sin un plan de continuidad destinado
a coleccionar y estudiar los vertebrados

Fig. 1-3. EI Dr.
fingel Cabrera
fue el primer
cientifico del
Museo de La
Plata que dio
a conocer
cinodontes
tridsicos y
saurdpodos del

Jurésico Medio.
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terrestres de algunos de los periodos del
Mesozoico.

Las expediciones de F. von Huene, de la
Universidad de Tubingen al Tridsico del sur
de Brasil (1928, 1935, etc.) son una excepcion
a ese enunciado, ya que culminaron con el
logro de una amplia coleccion (hoy en Tu-
bingen) y un extenso estudio publicado en
Alemania entre 1935 y 1942.

El pleno funcionamiento del CONICET,
creado en 1955, posibilité las expediciones
paleontolégicas organizadas por O. A. Reig
en 1959 y 1960, y su ulterior continuacion
anual bajo la direcciéon del autor, inician-
dose asi trabajos metodicos y continuados
de la exploraciéon e investigacion de verte-
brados tetrapodos mesozoicos en Argentina
y Brasil, los que se prolongaron hasta 2002,
incorporando trabajos conjuntos con los co-
legas brasileros, Dr. Jorge Ferigolo, Mario
Costa Barberena y sus discipulos de la Uni-
versidad Federal de Rio Grande do Sul diri-
gidos por el Dr. C. M. Schultz.

La Ira. expedicién al Tridsico de Ischigua-
lasto dirigida por O. A. Reig en 1959 se orga-
nizd desde la entonces Escuela de Ciencias
Naturales de la Universidad Nacional de
Tucuman, y conjuntamente desde la Fun-
dacion M. Lillo de la misma Universidad.
El entomdlogo Dr. Abraham Willink que
dirigia esas reparticiones de la UNT., facili-
té y apoyd la iniciativa de O. A. Reig que,
aunque financiada por el Conicet, requeria
diversos aspectos logisticos para su realiza-
cion. El apoyo del Dr. Willink fue decisivo
para la continuidad de esos planes paleon-
tologicos.

La citada 1* Expedicién contd con la pre-
sencia de un avezado coleccionista de fo-
siles, el Sr. Galileo J. Scaglia, por entonces
Director del Museo Municipal de Ciencias
Naturales de Mar del Plata, por el autor, que
en ese tiempo estaba al frente del Museo de
Ciencias Naturales “Carlos Ameghino” de
Mercedes (Prov. de Buenos Aires), y otro
personal auxiliar como chéferes, un cocine-
ro, el baqueano Don Victorino Herrera y su
hijo, un coleccionista de botanica Sr. Cuezzo
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y otro de zoologia, Sr. José M. Gémez, y el
geologo del Instituto de Geologia de Jujuy
Dr. Rogelio Bellmann. Todos ellos, total o
parcialmente, colaboraron en la busqueda y
extraccion de fdsiles que con cierta frecuen-
cia se descubrian en los extensos afloramien-
tos de la Formacion Ischigualasto.

La iniciativa de O. A. Reig de realizar tra-
bajos paleontolégicos en el Tridsico del no-
roeste argentino no fue motivado por los
trabajos de Cabrera (1943) que describio los
primeros terapsidos tridsicos de esa region,
sino por la expedicion paleontoldgica del
Museum of Comparative Zoology (Harvard
University), dirigida por el renombrado pa-
leontdélogo norteamericano Dr. Alfred S. Ro-
mer, que logré una muy amplia colecciéon en
1958, 1a casi totalidad de ella depositada en el
Museum of Comparative Zoology, excepto
el material tipo del dicinodonte Ischigualastia
jenseni que fue ingresado en las colecciones
del Museo Argentino de Ciencias Naturales
de Buenos Aires, de acuerdo al convenio es-
tablecido entre las citadas instituciones.

Los materiales coleccionados en la “expe-
dicion Reig” de 1959 fueron variados e im-
portantes, incluyendo los holotipos de Sau-
rosuchus galilei Reig y Proterochampsa barrio-
nuevoi Reig, cuya descripcion preliminar fue
apurada por Reig, y publicada en la Revista
de la Asociacion Geologica Argentina tomo
XII, (Diciembre, 1958), aunque en verdad la
publicacion aparecio a principios de 1960!!,
por cuanto se expresa al fin del trabajo que
el manuscrito fue recibido en Diciembre de
1959. Poco tiempo después, en 1960 y tam-
bién alentado por Reig, Rodolfo Casamique-
la publicé la noticia sobre dos nuevos aeto-
saurios de Ischigualasto, también colectados
durante la “expedicion Reig”. Felizmente
esta carrera paleontologica para adelantarse
a los estudios del Prof. A. S. Romer se rea-
lizé con buen nivel académico y, afortuna-
damente, mostrd continuidad tematica por
esos autores, a los que se sumo el autor en
1962 con la publicaciéon sobre el cinodonte
traversodontido Exaeretodon frenguellii, tam-
bién alentado por O. A. Reig.

Fig.1-4. EI Dr.
Joaquin Frenguelli,
incansable
investigador

en dreas de
paleontologia y
estratigrafia de
nuestro pais.

En 1960 O. A. Reig organizé una nueva
expedicion a la localidad Tridsica de Ischi-
gualasto, también con el apoyo financiero
del CONICET y la amplia colaboracion del
director de la Fundacién-Instituto Miguel
Lillo, el Dr. Abraham Willink. Esta vez la
expedicion fue conjunta, al menos tedri-
camente, con los museos de La Plata y de
Buenos Aires, aunque toda la organizacion
logistica estuvo a cargo del autor, ya que
Osvaldo se habia incorporado a la Univer-
sidad Nacional de Buenos Aires. Repre-
sentando al Museo de La Plata participd
Rodolfo Casamiquela, al Museo Argentino
de Ciencias Naturales la Dra. Noemi Cattoi
y el técnico Orlando Gutiérrez, y al Museo
de Mar del Plata, su director Sr. Galileo J.
Scaglia. Los 45 dias de campo fueron real-
mente memorables, con la participacion del
topdgrafo Sr. Sisti, del Instituto de Geologia
de Jujuy, que se ocupd de levantar un mapa
topografico de la Hoyada de Ischigualasto
a fin de registrar con cierta exactitud los
lugares de los hallazgos. También en esta
oportunidad hubo un cocinero, ayudantes
de campo, Don Victorino Herrera y su hijo,
y debut6 el joven Martin Vince, un jardine-
ro de la Fundacion Lillo, que resulto ser el
principal ayudante técnico del autor duran-
te mas de 20 afios y que dejo sus rastros en
el quehacer paleontoldgico de nuestro pais,
el mas notable de ellos el hallazgo de Vince-
lestes, que se comenta mas adelante.

Esta expedicion fue muy fructifera en ha-
llazgos de terapsidos, entre los cuales el gru-

ANTECEDENTES GENERALES CAPITULO 1
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po de los Cynodontia superaba en nimero
y calidad al de los Dicynodontia. Al finali-
zar la expedicion O. A. Reig me anuncid que
todo el material colectado seria depositado
en los Museo de La Plata y Buenos Aires,
lo cual genero una fuerte reaccion, bastante
memorable por cierto, y que finalmente ter-
mind en una distribucién equitativa del ma-
terial entre las tres instituciones, incluyendo
la Fundacion-Instituto M. Lillo.

Durante la 1* y 22 Expedicion a Ischigua-
lasto se colectd abundante material de cino-
dontes, el grupo ancestral a los mamiferos,
especialmente de las familias Traversodon-
tidae y Chiniquodontidae, grupo que, a su-
gerencia de O. A. Reig debia ser estudiado
por el autor, ya que otros grupos de tetrapo-
dos fdsiles como los Rauisuchidae y los Ae-
tosauria serian estudiados por €l y por Ca-
samiquela respectivamente.

Desde 1961 en adelante debido a la incor-
poracion de O. A. Reig a la Universidad
Nacional de Buenos Aires el autor se ocup6
de organizar un viaje prolongado (de unos
45 dias) cada afo, no sélo a la localidad de
Ischigualasto, sino también a otros muchos
afloramientos de rocas continentales triasi-
cas del Oeste Argentino desde La Rioja a la
zona de San Rafael en la Prov. de Mendoza.
Esos viajes de exploracion paleontoldgica
dieron oportunidad de descubrir materiales
novedosos en La Rioja, San Juan, San Luis
y Mendoza, entre los que merece senalarse
la fauna de arcosaurios y terdpsidos de la
seccion superior de la Formacion Los Colo-
rados; el mds antiguo (y tnico hasta ahora)
dinosaurio ornitisquio en las cercanias del
Cerro Las Lajas, unos 100 km. al norte de
Ischigualasto y procedente de la Formacion
homonima; la asociacion de pterosaurios y
peces ganoideos en el Cretacico Inferior de
la Provincia de San Luis; la fauna de terap-
sidos del sector superior de la Formacion
Puesto Viejo (en donde el Dr. E. Gonzélez
Diaz descubrio los primeros ejemplares);
la fauna de terapsidos del sector medio de
la Formacion Rio Mendoza al pie del Cerro
Bayo de Potrerillos, Mendoza.

CAPITULO 1
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En 1964 el Profesor A. S. Romer de Har-
vard visit otra vez la Argentina para reali-
zar exploraciones paleontoldgicas en busca
de vertebrados, esta vez de edad permo-
triasica. Para ello se concerté un convenio
entre el Museo de La Plata y el Museum of
Comparative Zoology. Después de varias
semanas de infructuosas exploraciones en
depdsitos pérmicos de La Rioja (Formacio-
nes Patquia y La Colina), el Prof. Romer y
su gentil e incansable esposa Ruth, visitaron
brevemente la Fundacion-Instituto M. Lillo
de la Universidad Nacional de Tucuman,
en la ciudad de Tucuman, para conocer el
material tridsico colectado por Reig y por el
autor desde 1959 y afos subsiguientes.

Establecimos asi una relacion muy fruc-
tifera con este destacado paleontdlogo que
en esos anos era Director del Museum of
Comparative Zoology de la Universidad de
Harvard.

Hoy creo que su visita estuvo destinada,
al menos en parte, a conocerme antes de
comenzar sus exploraciones en la region
oriental de la Cuenca Tridsica de Ischigua-
lasto - Villa Unidn, especialmente por cuan-
to los trabajos exploratorios del autor se
venian realizando en la misma cuenca, pero
en el sector occidental de la misma.

El hecho muy destacable es que, después

Fig.1-5. EI Prof. Dr. Alfred Sherwood Romer, eminente
paleontdlogo de la Universidad de Harvard, que alentd las
investigaciones de faunas trisicas de nuestro pafs.
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de la visita a Tucuman, a pocos dias de ini-
ciar sus exploraciones en el labio oriental
del sinclinal de Ischigualasto - Villa Union,
realizo el notable hallazgo de la fauna de ar-
cosaurios y terapsidos de Los Chafiares, por
intermedio de sus muy eficaces ayudantes
Sres. James “Jimmy” Jensen y Arnold “Ar-
nie” Lewis.

El entusiasmo que genero este hallazgo
llevo a los responsables del Museo de La
Plata en el convenio paleontolégico Harvard
- La Plata, a publicitarlo en importantes dia-
rios de Buenos Aires, resaltando la notable
preservacion de los fosiles hallados, el alto
numero de ejemplares coleccionados y la
potencial significacion cientifica, de nivel
internacional, del citado descubrimiento.
La noticia causo estupor en las autoridades
provinciales de La Rioja que desconocian
totalmente la existencia del convenio y, me-
nos aun, que se llevaria a cabo en su pro-
vincia. El entonces Gobernador Sr. Caminos
no demord su reaccion y ordeno incautar la
totalidad del material fosil depositado tem-
porariamente en Samay Huasi, la residencia
de Joaquin V. Gonzélez donada a la Univer-
sidad Nacional de La Plata, y que servia de
“cuartel general” de la expedicion Romer.

Después de intensas gestiones de renom-
brados profesores de la Universidad Nacio-
nal de La Plata para rescatar el material in-
cautado y ante la firme negativa del gober-
nador, alguien comenté que el Sr. Caminos
era un rotario, o sea un miembro del Rotary
Club internacional, lo cual hizo renacer las
esperanzas de una solucion al delicado pro-
blema de la incautacion de los fosiles. Un ro-
tario de la Universidad Nacional de La Plata
entrevisto6 al Sr. Caminos y todo el material
incautado fue remitido a Harvard.

Del innumerable material coleccionado
por Romer en Los Chafiares (algo mas de
150 ejemplares), regresaron a nuestro pais
solo los ejemplares tipos, aproximadamente
14 especimenes, remitidos primero al Mu-
seo de La Plata y luego de intensas gestio-
nes a la entonces Universidad Provincial de
La Rioja.

A raiz de la inmensa coleccion lograda
por el grupo del Prof. Romer, el autor de-
dico parte de sus exploraciones paleontolo-
gicas de 1965, 1966, 1968 y 1969 a tratar de
lograr una buena y representativa coleccion
de vertebrados fosiles de Los Chanares, no
para adelantarnos en su estudio al Prof. Ro-
mer sino para disponer de una coleccion de
tetrapodos del Triasico Medio, de antigiie-
dad mayor que la de la fauna de Ischigua-
lasto, y en la que eventualmente podian en-
contrarse formas vinculadas y ancestrales a
las especies de Ischigualasto. Y también, se-
guramente, alentado por un espiritu nacio-
nalista en la tenencia de colecciones paleon-
toldgicas de nuestro pais. Al cabo de esos
afnos, y también en afos posteriores en co-
laboracion con el area de Paleontologia del
Museo Antropologico de la citada univer-
sidad riojana representada por el Prof. José
A. Pumares y ayudantes, se habia logrado
una amplia coleccion de tetrapodos de Los
Chafares, tanto para la Fundacion-Instituto
Lillo de Tucuman como para la citada area
de Paleontologia de La Rioja.

La coleccién de Tucuman, fue habilmente
preparada por el técnico y amigo Sr. Martin
Vince, secundado por Juan Carlos y Jorge
Leal. Esta coleccion resultd ser tan o mas
importante que la lograda por el Prof. Ro-
mer en 1964.

Fig. 1-6. El técnico
del CONICET Sr.
Martin Vince, durante
sus extensas tareas
de preparacion con
lupa de la coleccion
de pequefios reptiles
de Los Chafiares.

Para 1975 los descubrimientos de reptiles
mamiferoides efectuados en Ischigualasto,
Los Colorados, Los Chanares, Potrerillos y
Puesto Viejo sumaban numerosos ejempla-
res de variada procedencia estratigrafica,
desde la seccion inferior del Tridsico Medio
hasta las postrimerias del Tridsico Superior.

ANTECEDENTES GENERALES CAPITULO 1
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Los mejor representados fueron los cino-
dontes, sean carnivoros-insectivoros (fami-
lias Cynognathidae, Chiniquodontidae, y
Probainognathidae) u omnivoros- herbivo-
ros de la familia Traversodontidae, estos ul-
timos muy abundantemente representados.

Los afanes del autor por estudiar los cino-
dontes de Argentina fueron alentados por
O. A. Reig en 1960, por lo que después de
estudiar el craneo y mandibulas de Exaere-
todon (Bonaparte, 1962) continué los trabajos
con este grupo de terapsidos que presenta
estrechas vinculaciones con los mas primi-
tivos mamiferos, planteando interesantes
problemas sobre interpretaciones evoluti-
vas entre uno y otro grupo.

Por razones especiales y a invita-
cion del Dr. Jorge Ferigolo de la Fundacao
Zooboténica de Porto Alegre, Brasil, al au-
tor trabajo durante 2 afnos (1998-99) en esa
institucion como Investigador Visitante de
CNPq. de Brasil (Conselho Nacional de Pes-
quisas y Desenvolvimiento Cientifico), en
parte atraido por los numerosos hallazgos
de terapsidos triasicos efectuados desde
1928 en ese Estado del sur de Brasil por el

CAPITULO 1
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paleontdlogo aleman F. von Huene y luego
por Mario Costa Barberena, sus ayudantes
y discipulos. En una de las excursiones pa-
leontologicas realizada con Ferigolo, y la
bidloga Ana Maria Ribeiro, el autor tuvo la
suerte de encontrar 3 fragmentos craneanos
con algunos dientes, de muy pequefios ci-
nodontes, en un minusculo afloramiento ro-
deado de pastizales, al lado de la ruta muy
transitada que va de Candelaria a Santa Ma-
ria, en la localidad conocida como Sesmaria
do Pinhal. Trabajos posteriores en este redu-
cido lugar resultaron ser muy productivos,
lograndose una buena coleccion de cinodon-
tes y esfenodontes que hoy forman parte de
las colecciones de la citada Fundacao y de la
Universidad Federal de Rio Grande do Sul.
Durante una de las excursiones en busca
de vertebrados fésiles realizadas desde la
Fundacao ZooBotanica de Porto Alegre, RS,
dirigidas por el Dr. Ferigolo, visitamos al Pa-
dre Daniel Cargnin, excelente coleccionista
de vertebrados fosiles y ejemplar persona,
que en 1999 estaba a cargo de la parroquia
de la apartada localidad de Nuovo Trevin-
ho. El Padre Cargnin informo al Dr. Ferigolo

Fig.1-7. Mapa de ubicacion
de la localidad fosilifera de
Faxinal do Soturno.
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de una localidad fosilifera reconocida por é€l,
en la cual encontré diversos huesillos blan-
cos, muy pequenos. Se trataba de la cantera
abierta para extraer rocas apropiadas para
rellenar caminos nuevos, existente a 1,5 km.
de la ciudad de Faxinal do Soturno.

Resulto ser una excepcional localidad fo-
silifera con esfenodontes, procolofonidos,
cinodontes brasilodontidos y tritheledon-
tidos, dinosaurios saurisquios primitivos y
un pequeiisimo pterosaurio. Con Ferigolo y
Ana M. Ribeiro se logrd, en 1999, una buena
coleccioén de casi todos los grupos citados.

Posteriormente, en viajes realizados en
2000 y 2002, financiados por la National
Geographic Society, se realizaron dos via-
jes de 40 dias cada uno, principalmente a la
cantera de Faxinal do Soturno, lograndose
craneos y mandibulas completos de esfe-
nodontes, cinodontes brasilodontidos y tri-
theledontides, algunos pocos materiales de
procolofénidos, restos aislados de muy pe-
quenos arcosaurios indeterminados, y gran
parte del esqueleto articulado del primitivo
“saurisquio” Guaibasaurus candelariensis.

En 2000, después de trabajar en la locali-
dad de Faxinal do Soturno, acompanados
por el Profesor Dr. Mario Costa Barberena,
visitamos la localidad de Sesmaria do Pin-
hal, en las cercanias de Candelaria, de don-
de se habian extraido importantes materia-
les en compania del Dr. Ferigolo en 1999. A
poco de iniciar las excavaciones en esta rica
localidad recibimos la poco grata visita de
un juez de Candelaria, que tras preguntar-
nos si teniamos autorizacion para trabajar
en la extraccion de fosiles nos did 5 minutos
para desalojar el lugar. Las explicaciones del
Profesor Barberena sobre el derecho de la
Universidad Federal de Rio Grande do Sul
para realizar ese tipo de trabajos en todo el
citado Estado, y el hecho que desde hace 30
anos esa Universidad realiza colecciones de
fosiles en la region sin haber sido impedidos
nunca por particulares o autoridades, no
fueron suficientes ante la firme determina-
cién del Juez.

Para los trabajos del afio 2002 se consiguio
una autorizacion especial de la Direccion
Nacional de Produccién Mineral (DNPM)

Fig. 1-8. Trabajos de campo en la rica localidad fosilifera de Faxinal do Soturno. Tridsico Superior del Estado de Rio

Grande do Sul, Brasil, realizados entre 1998 y 2005.
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para realizar colecciones de fosiles; fuimos
a visitar al mismo Juez que nos desalojé de
Sesmaria do Pinhal, y trabajamos sin ser
molestados.

Fig.1-9. Estudio de las tomografias de Brasilitherium por
medio del profesor Dr. Wolfgang Maier y la Dra. Irina Ruf
de la Universidad de Tiibinghen, en 2006, con la ayuda
de la Fundacion Humboldt.

En la Argentina y especialmente en la
provincia de Rio Negro se realizaron des-
cubrimientos muy trascendentes entre 1983
y 2000 en la localidad de Los Alamitos, Cre-
tacico Superior. Las intensas busquedas de
los microscdpicos dientes de mamiferos de
esa localidad se realizaron con numeroso
personal asistente y con el continuado apo-
yo de la Nacional Geographic Society.

CAPITULO 1

ANTECEDENTES GENERALES

Aparte de la importancia del hallazgo de
mamiferos creticicos en nuestro medio, a
poco de realizar los primeros estudios nos
dimos cuenta que estabamos ante una evi-
dencia notable de la gran diversidad de ma-
miferos que existieron en Argentina y muy
probablemente en toda América del Sur, los
que nos han indicado la existencia de una
gran radiacion de mamiferos Gondwanicos,
principalmente driolestoideos, multituber-
culados, triconodontes y simetrodontes.

En la actualidad y después de los estudios
que hemos publicado de las distintas espe-
cies de Los Alamitos, nos hemos dado cuen-
ta que en el Hemisferio Sur prosperaron va-
riadas faunas de mamiferos muy diferentes
a los que se conocen de la misma época en el
Hemisferio Norte, lo cual sirve para demos-
trar que la evolucion de los mamiferos fue
mucho mas compleja de lo que se conocia
hasta ahora.

Por cuanto estos mamiferos estan repre-
sentados solamente por dientes aislados su
conocimiento detallado es, por cierto muy
limitado no obstante, su antigiiedad relativa
en el Cretacico Superior y su estrecha aso-
ciacién con dinosaurios saurédpodos, ornito-
podos y teropodos nos demuestran fuera de
toda duda su antigiiedad. Ameghino creyo
que los mamiferos mas antiguos de Patago-
nia dados a conocer por él habian convivido

Fig. 1-10.
Bisqueda
superficial

de restos de

los pequefios
mamiferos en los
niveles inferiores
de la formacién
Los Alamitos,
Ea. Los Alamitos,
zona de arroyo
Verde, provincia
de Rio Negro.
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con los dinosaurios, ideas que fueron supe-
radas cuando se reconoci6 que los supues-
tos dinosaurios eran en realidad dientes de
cocodrilos. De alguna manera los hallazgos
de Los Alamitos reviven los postulados de
Ameghino aunque con bases diferentes y
mejor documentadas.

En la actualidad (2013) diversos descubri-
mientos de mamiferos cretacicos han sido
realizados por el equipo de colaboradores
del Dr. G. Rougier, de la Universidad de
Lousville, USA., alentando asi el intenso
desarrollo local de este importante tema.

Fig.1-11. Extraccion
de restos de

un dinosaurio
ornitépodo en los
niveles inferiores

de la formacion Los
Alamitos. Esta fue la

(ltima visita realizada

por el autor a esta
localidad en enero de
2007.

Fig. 1-12.
Reyna
Carrasco
yJuan).
Bonaparte,
en uno de los
frecuentes
viajes
paleontolégicos
en los que
acompafiaron
al autor.
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CAPITULO

INTRODUCCION
ALOS PROTOMAMIFEROS

2

F B este capitulo introductorio al tema
de los cinodontes Tridsicos, hemos
querido brindar una minima informacién
sobre las subdivisiones del Periodo Triasi-
co, que muestran una amplitud considera-
ble entre ellos, con el Triasico Superior mas
extenso que el Tridsico Inferior y Tridsico
Medio juntos. También un mapa que mues-
tra al Stupercontinente de Pangea en los
tiempos Tridsicos; que por su continuidad
fisica habria permitido una gran distribu-
cién geografica a los distintos grupos de
tretrapodos. Asimismo se incluye un cla-
dograma sobre el clado de cinodontes Epi-
cynodontia y los tres subclados que lo inte-
gran. Finalmente ilustramos el cladograma
de Hopson y Kitching (2001) realizado unos
afos antes de los descubrimientos del Sur
de Brasil, (Bonaparte et al. 2003, 2005, etc.),
razon por lo que no fueron analizados los 4
generos de la Familia Brasilodontidae. Tam-
bien reproducimos parte de un reciente cla-
dograma de Luo (2007), en el que se incluye

a Brasilithterium como el grupo hermano de
los primeros y mamiferos mas basales.

El detallado estudio del origen de los
mamiferos es un amplio y complejo tema
relacionado y comprometido con diver-
sas lineas de investigaciones como la bio-
estratigrafia, paleogeografia, cronologia y
especialmente con anatomia comparada y
evolucion de los vertebrados. Tiene ademas
un singular atractivo porque nos interesa
profundamente conocer nuestros remotos
origenes y saber como se fueron definiendo
anatomica y funcionalmente los principales
rasgos fisicos y de comportamiento que nos
diferencian del resto de los seres vivos.

Por cuanto esa variada informacion, de alta
complejidad por cierto no esta totalmente a
nuestro alcance para tratarla en amplitud, la
finalidad de este libro es presentar las evi-
dencias que el registro fosil de Argentina y
Brasil posee para contribuir al conocimiento
de ese complejo escenario evolutivo del sur-
gimiento y evolucién de los mamiferos.

INTRODUCCION A LOS PROTOMAMIFEROS CAPITULO 2
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Especialmente en afios recientes, desde
1998, los descubrimientos que hemos rea-
lizados en el Tridsico Superior de Brasil y
Argentina han generado interpretaciones
novedosas sobre el grupo ancestral a los
mamiferos, tema que ha permitido a los
paleontdlogos sudamericanos participar
de una tematica novedosa, no cultivada en
nuestras latitudes con anterioridad por falta
de hallazgos relevantes.

Antes de entrar en el tema de los “proto-
mamiferos” del Triasico Superior de estos
paises hemos creido importante brindar
alguna informacién basica sobre el Periodo
Triasico de Argentina y Brasil, en cuyo esce-
nario se habrian diferenciado los primeros
mamiferos.

En primer lugar debemos sefialar que el
Triasico de Argentina y Brasil estd amplia-
mente representado por afloramientos de
depdsitos sedimentarios continentales con
restos de vertebrados en los distintos ni-
veles, Triasico Inferior, Medio y Superior
de ese notable y rico Periodo geoldgico,

Fig. 2-1. Cuadro cronoldgico de las distintas subdivisiones
del Triasico que generalmente se adopta para las inves-
tigaciones geoldgicas y paleontoldgicas que se realizan
en Argentina y Brasil. Reproduccion de Benedetto, 2010.

CAPITULO 2

realmente excepcional por la diversidad y
riqueza biolégica que muestran los frecuen-
tes restos de fdsiles de plantas y animales.

Poco tiempo antes de iniciarse el Triasico,
o sea al finalizar el Pérmico Superior, la Bio-
ta continental y marina sufrié una tremenda
extincion por el prolongado efecto de erup-
ciones volcanicas (Benedetto, 2010) que con-
taminaron tanto a las regiones continentales
como a los ambientes marinos, ocasionan-
do la extincion del 90% de las especies de
esa época. De tal modo, el Triasico Inferior
muestra las consecuencias de esa extincion
masiva. Lentamente se produjo una recupe-
racion de la Biota pero con amplias manifes-
taciones de grupos nuevos, frecuentemente
mas derivado que los que desaparecieron.
Por razones diversas y poco conocidas la
Biota demostrd una recuperacion notable-
mente dinamica y novedosa.

El Periodo Tridsico, con una duracion
aproximada de 45 millones de afios, genero
una gran diversidad de nuevas especies en
el vasto mundo de la Botanica y de la Zoo-
logia. Entre los vertebrados tetrapodos se
generaron por primera vez los Anuros, las
tortugas (Chelonia), los cocodrilos, los ar-
cosauriomorfos, dinosaurios y los primeros
mamiferos. Esta diversidad de taxones que
en su casi totalidad han llegado con gran
éxito a nuestros dias, hace que el Tridsico lo
consideramos el mas prolifico de los Perio-
dos del Mesozoico.

En relacion a la historia de los “protoma-
miferos” que se discuten mas adelante, es
claro que tienen una larga historia desde
principios del Triasico, muy bien documen-
tada en Africa del Sur y en Argentina y Bra-
sil en particular, tema que tratamos breve-
mente en el capitulo siguiente.

Vale sefialar aqui que los estudios paleo-
geograficos de nivel continental nos han de-
mostrado que durante el Tridsico todos los
continentes estaban reunidos en una gran
masa continental llamada Pangea, la que
desde principios del Jurasico se fue frag-
mentando, originando el supercontinente
de Gondwana en el Sur, y el de Laurasia

INTRODUCCION A LOS PROTOMAMIFEROS
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Fig. 2-3. Esquema evolutivo de los cinodontes tridsicos
supuestamente originados en Procynosichidos del
Pérmico Superior, segln lo interpretamos en este libro.
Abreviaciones: 0, Procynosuchidae; 1, Galersauridae; 2,
Thrinaxodontidae, Cymognathidae; 3, Chiniquodontidae,
Probainognathidae; 4, Diademodontidae, Trirachodontidae,
Traversodontidae ; 5, Tritylodontidae; 6, Brasilodontidae;
7, Morganucodonta.; 8, Tritheledontidae.

en el norte. Dada la notable influencia de la
Paleogeografia en la evolucion de la Biota,
y especialmente de los mamiferos mesozoi-
cos, mas adelante insistiremos estos aspec-
tos paleobiogeograficos.

Fig. 2-2. Reconstruccion de la distribucion
de los continentes actuales para los
tiempos PERMO-TRIASICOS en que
integraban un Gnico stper continente
conocido como Pangea. Las caracteristicas
de Pangea, sin aparente barreras

para la distribucion geografica de las
faunas terrestres condiciono el caracter
cosmopolita de los tetrapodos Tridsicos,
con pocas diferencias regionales.

A fin de mostrar al lector la diversidad de
los cinodontes tridsicos que se han reunido
en el clado Epicynodontia (Hopson y Kit-
ching, 2001), hemos incluido nuestro cla-
dograma de la Fig. 2-3. Alli se marcan los 3
subclados que integran Epicynodontia. Son
ellos los Gomphodonta, (en gris); los cino-
dontes carnivoros reunidos en Galesauria,
(en negro), y los pequefios “protomamife-
ros” en el subclado Brasilodonta, (en rojo),
ligados al origen de los primeros mamiferos
Morganucodonta.

El cladograma de Hopson y Kitching,
(2001), fue realizado varios afios antes de
conocerse los descubrimientos y primeros
estudios de los Brasilodontidae. En el mis-
mo se aprecia muy bien la relacion entre
cinodontes gonfodontes, en tanto que los
cinodontes carnivoros, que en este libro los
consideramos como integrantes del subcla-
do Galesauria, se hallan estrechamente liga-
dos a Procynochidae, interpretacion que se-
guimos en nuestra filogenénia. No obstante,
la posicién indicada en el cladograma para
Cynognathus nos parece poco acertada, se-
gun lo explicamos al resefar ese género.

También hemos querido mostrar aqui un
reciente cladograma (Fig 2-5) publicado por
Zhe-Xi Luo, en Nature (2007), en el cual se
adjudica al género brasilero Brasililtheriun,
una posicion ancestral al primitivo mamife-
ro Morganucodon.

INTRODUCCION A LOS PROTOMAMIFEROS CAPITULO 2

19




20

PROTOMAMIFEROS Y MAMIFEROS MESOZOICOS DE AMERICA DEL SUR

CAPITULO 2

INTRODUCCION A LOS PROTOMAMIFEROS

Fig. 2-4. Cladograma que
muestra las relaciones
filogenéticas de los
Cynodontia segun la
metodologia cladista.
Tomado de Hopsony
Kitching, 2001, con pocas
modificaciones el autor
est4 de acuerdo con esta
clasificacion, la cual fue
elaborada unos afios antes
del descubrimiento de los
brasilodéntidos, razén por lo
que no estan incluidos aqui.

Fig. 2-5. Aqui se muestra
la seccidn superior de un
cladograma publicado

por Luo (2007), sobre la
filogenia de los mamiferos
mezosoicos y otros, en el
cual se advierte la posicién
filogenetica que di a

los Brasilodontidae, en
particular a Brasilitherum,
como forma previa

al surgimiento de los
primeros mamiferos;
opinién que compartimos
y que hemos anunciado
desde los primeros trabajos
sobre el tema en 2003.
Esta actitud contrasta con
la de otros investigadores
que sigen con el viejo
esquema interpretativo de
incluir a Tritylodontidae o a
los Trithelodontidae como
grupos hermano de los
Morganucodonta.
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CAPITULO

3

CINODONTES
ANCESTRALES

1 término “protomamiferos” lo aplica-

mos informalmente para denominar
al conjunto de cinodontes tridsicos, formal-
mente denominados Epicynodontia (Hop-
son y Kitching, 2001), por sus consonancias
mamalianas, y para insistir sobre el desa-
rrollo de muchos caracteres que recuerdan
a los mamiferos, en los tres subclados reco-
nocidos por Bonaparte (2012) que son los
Galesauria integrado por las familias Ga-
lesauridae y Thrinaxodontidae del Tridsico
Inferior, mas las restantes familias carnivo-
ras del Triasico Medio y Superior como Cy-
nognathidae, Chiniquodontidae y Probai-
nognathidae. El subclado Gomphodontia

incluye a las familias omnivoras-herbivoras
Diademodontidae, Trirachodontidae y Tra-
versodontidae-Tritylodontidae. Finalmente
el subclado Brasilodonta (Bonaparte, 2012)
incluye a las familias de habitos insectivo-
ros y muy pequena talla Brasilodontidae y
Tritheledontidae.

IMPORTANCIA DE LOS
CINODONTES DE
ARGENTINA Y BRASIL

Los cinodontes de América del Sur repre-
sentan al conjunto mas elocuente y nume-

CINODONTES ANCESTRALES = CAPITULO 3
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roso de los “proto-mamiferos” del Tridsi-
co Medio y Superior que se conocen en el
mundo. Se los ha registrado en la notable
secuencia de faunas tridsicas conocidas en
Argentina y Brasil, las que cubren un espa-
cio de tiempo del orden de los 25 a 30 millo-
nes de anos, entre el Puestoviejense superior
(sector inferior del Tridsico Medio) y el Co-
loradense superior (sector medio superior
del Tridsico Superior). Lamentablemente
no disponemos, por ahora de hallazgos de
cinodontes del Triasico Inferior que podrian
brindar buena informacion anatéomica-evo-
lutiva de los mds antiguos cinodontes triasi-
cos de Sudamérica.

La totalidad y los mas significativos ci-
nodontes de Argentina y Brasil son ma-
yormente de ese intervalo geocronologico,
época en la que el registro de este grupo de
terapsidos en Africa, Asia y Norteamérica
es muy incompleto y poco informativo. De
tal modo, la historia evolutiva del grupo an-
cestral a los mamiferos, muy bien represen-
tado en Africa del Sur durante el Pérmico
Superior y el Triasico Inferior se interrumpe
debido al casi nulo registro en el Tridsico
Medio y Superior en esas latitudes.

Por ello, los cinodontes sudamericanos lle-
nan un espacio de su evolucion, tal vez el
mas apasionante por su aproximacion a la
condicién mamaliana, con buenos registros
de cinodontes diversificados, carnivoros-in-
sectivoros algunos, en tanto que otros ocu-
paron nichos omnivoros-herbivoros, desde
pequenisimos a tallas considerables, con
craneos de 60 cm. de longitud en el caso de
los Traversodontidae.

Curiosamente, casi coincidiendo con la
aparicion de los primeros mamiferos a fines
del Tridsico Superior, se manifiesta un buen
registro fosil de cinodontes avanzados y de
los primeros mamiferos en Africa del Sur
durante el Liasico (Broom, 1912, Cromp-
ton, 1958, 1974; Gow, 2001; Sidor y Han-
cox, 2006) como asi en Europa (Kermack y
Mussett, 1973; Kermack ef al., 1981; Kuehne,
1956; Parrington, 1971; Hahn et al., 1987; Jen-
kins et al., 1997; Sigogneau Russell, 1983), en
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Asia (Young, 1947; Sun, 1984; Crompton y
Sun, 1984; Kermack et al., 1981; Luo et al.,
2009), y en Norte América (Jenkins, et al.,
1988, Sues, 1986), en tanto que para Ameérica
del Sur no disponemos por ahora, de regis-
tro de cinodontes o mamiferos del Jurasico
Inferior.

Las asociaciones de tetrapodos tridsicos
de Argentina y Brasil poseen abundantes
terapsidos (Dicynodontia y Cynodontia),
como asi diversos arcosaurios (Crocodilo-
morpha, Aetosauria, Rauisuchia, Sauris-
chia, Ornithischia y Pterosauria), ademas
de Chelonia, Sphenodontia, Procolophonia
y anfibios laberintodontes.

Los registros de cinodontes de Argenti-
na y Brasil se han encontrado en el sur de
Mendoza, drea de San Rafael y en el Cerro
Bayo de Potrerillos; en la region del Canén
de Talampaya, en el Valle de Ischigualasto
y al pie del Cerro Rajado. Por su parte to-
dos los cinodontes brasilefios provienen del
Estado de Rio Grande do Sul, de diversas
localidades ubicadas entre las ciudades de
Santa Maria en el oeste y Venancio Aires en
el este. Los cinodontes mas proximos a la
condicién mamaliana se los ha registrado
en las cercanias de Faxinal do Soturno y en
Sesmaria do Pinhal, 8 km. al oeste de Can-
delaria, RGS, Brasil.

Para relatar los mas notables rasgos anato-
micos de los cinodontes sudamericanos he
creido util ilustrar y discutir brevemente a
su potencial ancestro: Procynosuchus delahar-
peae del Pérmico Superior de Africa del Sur.
Este ultimo es, posiblemente, el cinodonte
mejor estudiado gracias a los diversos estu-
dios realizados por Kemp (2005).

LA FAMILIA ANCESTRAL

El detallado estudio de Kemp (1979) so-
bre Procynosuchus nos ha demostrado que
este taxon del Pérmico Superior de Africa
del Sur posee una cantidad notable de ca-
racteres primitivos que potencialmente son
ancestrales a diversos grupos de caracteres
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Fig. 3-1. Procynosuchus, del Pérmico Superior de Africa del Sur, que lo consideramos un tipo ancestral de otros cinodontes
mas avanzados. Vistas del craneo y reconstruccion del esqueleto tomados de Kemp, 1980.

presentes en el resto de los cinodontes tria-
sicos, y especialmente en los brasilodonti-
dos y en los mas primitivos mamiferos. En
relaciéon a estos ultimos citamos las abertu-
ras interpterigoideas y los caracteres que las
circundan, especialmente en los pterigoi-
des, la morfologia basica de los postcaninos
que bien pueden originar a los postcaninos
sectoriales de los cinodontes mas derivados,
y en fin, variados caracteres en las mandi-
bulas bajas y alargadas con la sinfisis sin
fusionar.

También el modelo adaptativo del craneo,
relativamente angosto y alargado con mo-
destas expansiones de la regién temporal
propician la interpretacién que los Procyno-
suchidae habrian iniciado el desarrollo de
un tipo adaptativo y cualidades anatémicas

que culminaron en los brasiloddntidos del
Triasico Superior y finalmente en los pri-
meros mamiferos como Sinoconodon y Mor-
ganucodon del Jurasico mas inferior.

Thrinaxodon liorhinus Seeley 1894 es un ci-
nodonte teéricamente ancestral al resto de
los cinodontes del Tridsico Medio y Supe-
rior pero no a los brasilodontidos y mamife-
ros por sus notables caracteres derivados en
el paladar primario (Bonaparte, 2011, 2012).
Es de tamafio mediano-pequeno, con el cra-
neo de unos 10 cm. de largo, probablemente
de hébitos insectivoro-carnivoros. Fue dado
a conocer por Seeley (1894) y procede de
niveles correspondientes a la Zona de Lys-
trosaurus de Africa del Sur y también de la
Formacion Fremouw de Antartida (Colbert
y Kitching, 1977).

CINODONTES ANCESTRALES = CAPITULO 3
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Thrinaxodon es considerado, generalmen-
te, como el “grupo externo” en los analisis
filogenéticos de cinodontes avanzados y
primitivos mamiferos (Hopson y Barghu-
sen, 1986, y otros).

Se conocen diversos ejemplares de este
primitivo cinodonte cuya denticién, tanto
en su morfologia como en sus caracteristi-
cas de reemplazo fueron estudiados en de-
talle por Osborn y Crompton (1971). El mas
detallado estudio anatémico de su craneo
fue realizado por Fourié (1974), por medio
de secciones transversales muy delgadas
que permitieron reconstruir la totalidad del
craneo con finos detalles tridimensionales
de la distribucién, forma y contactos de to-
dos sus componentes ¢seos, resultando asi
en una herramienta basica para comprender
las modificaciones operadas en el craneo de
cinodontes del Triasico Medio y Superior.

La denticion superior e inferior es del tipo
triconodonte, con 2, 3y 4 ctispides alineadas,

CAPITULO 3
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Fig. 3-2. Thrinaxodon liorhinus,
reconstruccion de la vista lateral
de craneo, seglin Estes 1961, del
Triasico Inferior de Africa del Sur
y Antartida.

Fig. 3-3. Thrinaxodon liorhinus,
reconstruccion del craneo en vista palatina
de un ejemplar juvenil, mostrando

las vacuidades interpterigoideas (iv),
separadas por el paraesfenoides.
Reconstruccion del crdneo en vista
palatina de un ejemplar adulto, sin
evidencia de las vacuidades pterigoideas.
Basado en Estes, 1981y Fourié, 1974.

un cingulo lingual con varias ctspulas en los
postcaninos inferiores, y una morfologia si-
milar en los postcaninos superiores pero con
el cingulo ubicado en el lado bucal.

Segtin Osborn y Crompton (1971) Thri-
naxodon poseia varias ondas de reemplazo
dentario durante la vida de cada indivi-
duo, con el tipo alternado de reemplazo. La
morfologia de su craneo y mandibulas es,
en términos generales, muy mamiferoide,
aunque difiere marcadamente en la distri-
bucién de muchos de sus huesos craneanos
y mandibulares, y en las relaciones entre
ellos. Thrinaxodon poseia prefrontal y pos-
torbitario, y sus frontales no participaban
de la delimitacion de las érbitas.

Durante muchos afios Thrinaxodon fue con-
siderado un remoto ancestro de la condicion
mamaliana, pero el estudio comparativo de
los Brasilodontidae nos ha demostrado que
puede considerarse ancestral al resto de
los cinodontes triasicos, excepto los Brasi-
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lodonta, por sus caracteres muy derivados
del paladar primario, arcada zigomadtica
muy especializada, etc. que los diferencia
fuertemente tanto de Brasilodontidae como
de los mas primitivos mamiferos.

Cynognathus Seeley 1895 es un género
bien conocido anatomicamente (Broili y
Schroeder, 1934) que caracteriza a los nive-
les de la llamada “Cynognathus Zone”, o Bio-
zona de Cynognathus, de la secuencia tria-
sica de la bien conocida Cuenca del Karroo
de Africa del Sur. Aunque tradicionalmente
considerada del Tridsico Inferior por Romer,
Kitching y Brink, entre otros, estudios mas
recientes basados en la distribucion global
de tetrdpodos del Tridsico Inferior y Medio
(Ochev, Shiskin y Rubidge 1989) consideran
que los niveles de la biozona de Cynogna-
thus, corresponderian al sector mas inferior
del Triasico Medio, en tanto que solo los ni-
veles basales de esa biozona, portadores de
Lystrosaurus y Lyddekerina corresponderian
al sector mas superior del Tridsico Inferior.

Cynognathus minor Bonaparte, 1967 esta
representado por un tinico ejemplar conoci-
do de esta especie. Es un craneo con mandi-
bulas articuladas, practicamente completo,
procedente de los niveles superiores de la
Formacion Puesto Viejo (Gonzélez Diaz,
1965), correspondiente al Puestoviejense
Superior (Bonaparte, 1973), edad que co-
rresponde aproximadamente al Anisiano
inferior de la escala biocronologica europea.
El ejemplar forma parte de las colecciones
de paleovertebrados de la Fundacion-Insti-
tuto M. Lillo, Universidad Nacional de Tu-
cuman, Argentina.

La identidad genérica del ejemplar de
Puesto Viejo con Cynognathus de Africa del
sur incluye: a) la posicién relativa las orbi-
tas, b) los caracteres y proporciones del ho-
cico, ¢) la morfologia de las crestas parietal
y occipital, como asi el tamafo proporcional
del arco temporal, d) los caracteres de la re-
gion occipital, e) la estructura de los dien-
tes postcaninos superiores e inferiores, en
cuanto a sus proporciones y distribucion de
sus cuspides; f) nimero, caracteres y dispo-

Fig. 3-4. Cynognathus minor, Vistas lateral y dorsal de
craneo tipo, procedente de la Formacion Puesto Viejo,
Mendoza. Depositado en las colecciones paleontolégicas
de la Universidad Nacional de Tucumén.

sicién de los incisivos y caninos superiores;
y g) morfologia de la region del meato au-
ditivo externo.

Las diferencias especificas observadas
por Bonaparte (1967) con Cynognathus cra-
teronotus de Africa del Sur para justificar el
reconocimiento de una especie distinta son
muy leves pero notorias: el menor niimero
de dientes postcaninos, el borde inferior del
maxilar mas convexo ventralmente y dife-
rencias en la forma de un reborde vertical
que presenta el lacrimal.

Abdala (1996) traté de sinonimizar a Cy-
nognathus minor, de Puesto Viejo, con Cynog-
nathus crateronotus de Africa del Sur, pero
su fundamentacion resulté insuficiente para
negar la identidad de la especie de Mendo-
za, especialmente cuando se desconocen
las variaciones ontogenéticas de la especie
africana, y de las eventuales variantes de
otra naturaleza como sexuales, geograficas
y cronoldgicas. Cuando esas variaciones se
conozcan, y se muestre que dentro de ellas
puede incluirse a la especie de Puesto Viejo,

CINODONTES ANCESTRALES = CAPITULO 3
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recién entonces estaremos en condiciones
de proponer una identificacion especifica.

En su momento el descubrimiento de Cy-
nognathus en el sur de la Prov. de Mendoza
resultd ser un buen argumento a favor de
las vinculaciones de faunas terrestres entre
Africa y América del Sur, reafirmando la
sostenida continuidad geografica Afro-sud-
americana durante el Triasico.

Este género es parte de la familia Cynog-
nathidae, entidad que después de la revi-
sion de Hopson y Kitching (1972) quedo
integrado por so6lo unos pocos géneros.
Las especies de Cynognathus sélo se han
registrado en Africa del Sur, Cynognathus
crateronotus Seeley, 1895, y en América del
Sur, Cynognathus minor Bonaparte, 1967. El
género ha sido considerado como el “grupo
hermano” de los cinodontes gonfodontes
(Diademodontidae, Trirrachodontidae y
Traversodontidae) por Hopson y Kitching
(2001). Dada la condicién carnivora extre-
ma que Cynognathus presenta en su mor-
fologia craneana, con un hocico prolonga-
do armado de grandes dientes cortantes y
una region temporal anteroposteriormente
breve, es probable que sus vinculos con los
cinodontes gonfodontes sean mas aparen-
tes que reales. Los caracteres senalados por

CAPITULO 3
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Hopson y Kitching (2001) para fundamen-
tar esos vinculos bien pueden ser resultado
de evolucion paralela, fendmeno frecuen-
temente observado en la evolucion de los
Cynodontia (Bonaparte, 2012). Mas proba-
blemente cercanos a la condicion ancestral
de los cinodontes gonfodontes son los tri-
naxododntidos y galesauridos del Tridsico
Inferior, con sus caracteres generalizados
tanto en la morfologia general del craneo
como en los caracteres de la denticidon. Des-
graciadamente poco o nada se conoce de las
etapas evolutivas de estas familias de cino-
dontes de Africa del Sur y Antértida (Col-
bert y Kitching, 1977) hacia una condicién
gonfodonta, para lo cual no sélo se modificd
la morfologia y funcionalidad de sus apara-
tos dentarios, sino que también se modificd
substancialmente el sistema de reemplazo
dentario.

Otros cinodontes menos frecuentes en el
registro, como Permocynodon, Leavachia, Dvi-
nia, nos sugieren que el variado niimero de
cinodontes pérmicos bien pudo haber re-
presentado el nivel evolutivo de donde se
originaron los cinodontes gonfodontes que,
con notable éxito, se diversificaron durante
todo el Triasico extendiéndose hasta el Jura-
sico Inferior.
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Subclado Gomphodonta

FAMILIAS TRAVERSODONTIDAE
Y DIADEMODONTIDAE

Traversodontidae. F von Huene, 1936

1 conjunto de los cinodontes Triasicos,

denominados Epicynodontia (Hop-
son y Kitching, 2001), lo hemos considerado
integrado por los subclados Brasilodonta,
Gomphodonta y Galesauria (Bonaparte,
2012). Los mejor conocidos gomfodontes
sudamericanos son los Traversodontidae,
en tanto que las restantes familias son casi
desconocidas en nuestro continente.

La inclusion de los traversoddntidos en
este libro sobre “protomamiferos” y mami-
feros sudamericanos esta dirigida a mostrar
la gran “demanda” de caracteres mamalia-
nos que ha tenido la evolucién de esta fami-
lia sin relacion filogenética directa con los

primeros mamiferos. Los traversodontidos
también ilustran sobre el cimulo de carac-
teres mamalianos desarrollados paralela-
mente dentro del clado Epicynodontia.

Una de las caracteristicas distintivas y al
mismo tiempo no-mamaliana presente en
los subclados Galesauria y Gomphodontia,
es la formacion de una fuerte cresta ventral
integrada por paraesfenoides y ambos pte-
rigoides, ausente en el subclado Brasilodon-
ta y en los propios mamiferos, diferencia
que excluye a ellos de su vinculacién con
los mamiferos.

Es oportuno incluir en este libro una su-
cinta resefia de los cinodontes de habitos
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omnivoros, herbivoros, agrupados en la fa-
milia Traversodontidae. Esta fue reconoci-
da por el paleontdlogo aleman Von Huene
en 1936, a partir del estudio de un craneo
incompleto del Triasico Superior del sur de
Brasil, al que denominé Traversodon stahlec-
keri, aludiendo a sus postcaninos trasversal-
mente anchos.

Descubrimientos y estudios posteriores,
tanto en Brasil y Argentina, como en India,
Madagascar y Europa, fueron demostrando
que esta variada familia de cinodontes ha-
bia desarrollado una diversidad de caracte-
res derivados mamalianos no observada en
otros cinodontes gonfodontes. Entre esos
caracteres mamalianos resaltan los postca-
ninos con estructuras especialmente desa-
rrolladas para cortar y luego triturar, condi-
cién funcionalmente similar a la desarrolla-
da por mamiferos tribosfénicos, aunque por
medio de estructuras distintas.

También el gran desarrollo del dentario en
los traversodontidos del Tridsico Superior,
y la fuerte osificacion del orbitosfenoides
y del basisfenoides, formando el piso de la
seccion anterior de la cavidad cerebral, son
otros de los sorprendentes caracteres mami-
feroides que desarrollaron los traversodon-
tidos mas derivados.

La variedad de especies registradas se
extiende desde formas muy primitivas del
sector superior del Tridsico Inferior, Forma-
cién Rio Mendoza, en las cercanias de Po-
trerillos, en la provincia de Mendoza, hasta
el Triasico Superior del sur de Brasil, en la
Formacion Caturrita, (Andreis et al., 1980).
Cubren asi un biocrén de aproximadamen-
te 30 millones de anos, durante los cuales
algunos linajes incrementaron su talla hasta
desarrollar craneos de 60 cm. de largo, en
tanto que otros, fueron de talla mas conser-
vadora, con craneos de 8 a 10 cm. de largo
y eventualmente mas pequefos adn, hasta
con craneos de sélo 3 cm. de largo, registra-
dos pero inéditos atin, en el sur de Brasil.

Los caracteres adaptativos de los traver-
soddntidos son realmente novedosos entre
los cinodontes, especialmente aquellos de
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la denticién, que habrian posibilitado un
mejor aprovechamiento de la alimentacion,
con las consiguientes ventajas fisiologicas.
Entre los problemas tedricos mas atractivos
que surgen del estudio de estos cinodontes,
se encuentra el origen de la singular den-
ticion que poseen y que en el registro fdsil
disponible aparece bruscamente reempla-
zando a una primera denticion de tipo sec-
torial transversalmente reducida, en forma
de abanico en vista lateral y con multiples
cuspides pequefias en su contorno.

Desconocemos totalmente qué procesos
genéticos o embrioldgicos son los responsa-
bles de la generacion de dientes transversal-
mente anchos. De esa manera, los dientes de
reemplazo, han caracterizado a las diversas
especies de esta familia, aunque desconoce-
mos que fenémenos adaptativos actuaron
para la aparicion de los tipicos dientes gon-
fodontes.

Evidentemente faltan descubrir nuevas
formas que nos brinden nuevas pautas in-
terpretativas para conocer un poco mejor el
origen y evolucion de estos singulares cino-
dontes, mayormente registrados en América
del Sur pero de distribucion casi mundial.

Los traversodontidos son considerados el
grupo hermano de los Tritylodontidae, que
a su vez fueron largamente considerados el
grupo hermano de los mamiferos (Kemp,
1982), lo cual demuestra el notable desarro-
llo paralelo de caracteres mamiferoides ocu-
rrido en traversodontidos — tritilodontidos
y mamiferos.

Andescynodon mendozensis
Bonaparte 1969.

Andescynodon es el mas primitivo de los
traversoddntidos conocidos hasta el presen-
te, con una compleja génesis de su denticion
permanente, poco conocida en su origen. La
morfologia de sus postcaninos permanen-
tes superiores es transversalmente ancha,
pero carecen del filo cortante de orientacion
anteroposterior, formado por las cuspides
labiales y expuesto medialmente, caracter
bien definido en traversodontidos mas deri-
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vados como Pascualgnathus, de Puesto Viejo
o las dos especies de Massetognathus de Los
Chanares.

Andescynodon también es el tinico traverso-
dontido que muestra en dos ejemplares ju-
veniles, estudiados por Goni y Goin (1988),
en los que se aprecia la secuencia juvenil de
postcaninos transversalmente angostos, con
multiples cispides en su perimetro, los que
son reemplazados de adelante hacia atras
por postcaninos gonfodontes, 0 sea trans-
versalmente anchos, con una morfologia
primitiva traversodontoidea.

Andescynodon, con el craneo de unos 8
cm. de largo, esta representado por una
notable cantidad de ejemplares, algunos de
ellos asociados a mandibulas y esqueleto
postcraneano, no estudiados en detalle por
ahora, sino s6lo de manera preliminar.

Fig. 4-1 Andescynodon mendozensis, vista palatina del
ejemplar tipo, de la Formacion Rio Mendoza, cercanias de
Potrerillos, Mendoza. Depositado en la Coleccién paleonto-
I6gica del Instituto Lillo de la Univ. Nac. de Tucumén. Largo
total del craneo: 80 mm.

Todos lo materiales, depositados en las
colecciones del Instituto Lillo de la Univer-
sidad Nacional de Tucuman, proceden de
un solo lugar, muy reducido, ubicado en
una capa de sedimentos finos, intercala-
do entre los espesos bancos de conglome-
rados del sector inferior de la Formacion
Rio Mendoza, en el faldeo norte del Cerro
Bayo de Potrerillos, Mendoza. Su antigtie-
dad, un tanto en dudas, puede ser el limite
superior del Triasico Inferior o bien la base
del Tridsico Medio.

En el esqueleto axial muestra la presen-
cia de costillas con procesos uncinados, o
sobrepuestos, caracter primitivo coinci-
dente con la morfologia plesiomorfica de
sus postcaninos, indicador de una etapa
primitiva en la evolucion de estos cinodon-
tes, pues ese caracter estd muy reducido en
las especies de Los Chanares y ausente en
los registros de la Formacion Ischigualasto
(Bonaparte, 1963).

Lo poco que hemos observado del ba-
sicraneo de Andescynodon, como asi de la
abertura interorbital, del paladar secunda-
rio y del desarrollo del dentario, muestra
un cuadro coherente de caracteres mas pri-
mitivos que los observados en Massetogna-
thus (Romer, 1967), Exaeretodon (Bonapar-
te, 1962, 1963) u otros traversoddntidos del
Tridsico Medio y Superior.

Este mayor primitivismo de Andescynodon
refleja, prima facie, mayor antigiiedad,
pero también puede ser una demostracion
de la persistencia de caracteres primitivos
en una especie frente al avance morfoana-
témico de otras especies contemporaneas.
No obstante, Andescynodon muestra el tipi-
co caracter derivado de poseer un paladar
primario, detrds de las alas de los pterigoi-
des, transversalmente angosto, con ambos
pterigoides firmemente adosados o fusio-
nados al paraesfenoides, formando una
fuerte cresta pterigoparaesfenoidal, carac-
teristica de los subclados Gomphodonta y
Galesauria (Bonaparte, 2012), y muy dife-
rente al subclado Brasilodonta en el que no
estd presente.

Subclado Gomphodonta. FAMILIAS TRAVERSODONTIDAE Y DIADEMODONTIDAE CAPITULO 4
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Rusconiodon mignonei Bonaparte 1970.

Esta especie, representada por buenos
materiales entre los que se cuenta el craneo
del holotipo, procede del mismo “Bolsén
de Huesos” en que se encontraron los ma-
teriales de Andescynodon, en el faldeo norte
del Cerro Bayo de Potrerillos, Mendoza.

Se caracteriza por un notable diastema
entre incisivos y caninos superiores para
dar espacio al canino mandibular hiper-
trofiado. De ese modo los cuatro incisivos
superiores son muy pequenos y estan muy
juntos entre si.

Este caracter hace que la region anterior
del craneo de Rusconiodon se diferencie
marcadamente de Andescynodon, aunque el
resto de los caracteres craneanos y dentales
sean muy similares. Esta especie ha sido
estudiada solo superficialmente. Reciente-

Fig. 4-2. Rusconiodon mignonei, vista palatina del ejem-
plar tipo, y vista oclusal de los poscaninos izquierdos.
Formacién Rio Mendoza, cercanias de Potrerillos, Mendoza.
Coleccion paleontolégica del Instituto Lillo. Universidad
Nacional de Tucuman. Largo total del craneo: 80 mm.
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mente Liu y Powell (2009) analizaron muy
rapidamente a esta especie, sefialando que
es sindnima de Andescynodon mendozensis.
Lamentablemente los argumentos usados
son muy simplistas y no explican la razén
de las diferencias del premaxilar y los in-
cisivos, tan caracteristicos de Rusconiodon.
Proponer sinonimias taxonomicas sin ex-
plicaciones adecuadas basadas en la onto-
genia, o en otros casos similares mejor co-
nocidos no es justamente lo que requieren
los estudios paleontoldgicos modernos.

Pascualgnathus polanskii
Bonaparte 1965.

Los materiales de esta especie fueron da-
dos a conocer por el autor, preliminarmen-
te en el afio 1965. En 1966 se estudié mas
ampliamente los materiales muy comple-
tos, que incluyen craneo y gran parte del
postcraneo, coleccionados en la seccion
superior de la Formacién Puesto Viejo,
atribuida a la seccion inferior del Triasico
Medio, interpretacion que ain se mantiene
valida.

La denticion de Pascualganthus polans-
kii revela caracteres mas derivados que
los traversodontidos de la Formacién Rio
Mendoza.

Los 11 postcaninos muestran la tipica
morfologia traversodontoidea, con una
aguda cresta anteroposterior en la mitad
labial, donde ocluia el borde cortante de
los postcaninos inferiores. Los caninos in-
feriores y superiores son hipertrofiados,
especialmente estos ultimos, que sobrepa-
san el borde dorsal del hocico en la union
entre premaxilar y maxilar. El dentario
revela caracteres primitivos en la modesta
proyeccién posterior de la region angular.

En cuanto al postcraneo, la vértebras dor-
sales medias y posteriores estan asociadas
a costillas con procesos uncinados, caracter
primitivo presente en Andescynodon, de la
Formacion Rio Mendoza, pero muy atro-
fiados en Massetognathus de Los Chanares,
y ausentes en Exaeretodon, de la Formacion
Ischigualasto.

Subclado Gomphodonta. FAMILIAS TRAVERSODONTIDAE Y DIADEMODONTIDAE
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Massetognathus pascuali, M. teruggi y M.
major Romer 1967, 1972; Massetognathus
ochagaviae Barberena, 1981.

Los traversoddntidos de la localidad de
Los Chanares (Tridsico Medio Superior),
en la Provincia de La Rioja, fueron estu-
diados casi exclusivamente por el profesor
A. S. Romer, descubridor de ese notable
yacimiento paleontoldgico. En sus estu-
dios Romer reconocié dos géneros, Mas-
setognathus y Megagomphodon, con cuatro
especies.

Fig. 4-3. Pascualgnathus
polanskii, vista palatina,

dorsal, y lateral del craneo tipo;
y vista lateral de la mandibula
izquierda, mostrando el enorme
colmillo inferior. Procedente de la
Formacion Puesto Viejo, area de
San Rafael, Mendoza. Depositado
en la Coleccion Paleontoldgica del
Instituto Lillo de la Universidad
Nacional de Tucuman. Largo total
del craneo: 100 mm.

Algunos autores, como Hopson consi-
deraron que esas especies corresponden a
distintos desarrollos ontogenéticos de una
misma especie. Creo que esa es una posibi-
lidad que atin no ha sido demostrada sino
solamente inferida. Por ello es que las dife-
rencias sefaladas por Romer, avaladas en
parte por su gran experiencia en reptiles
sinapsidos en su amplia labor de investiga-
cién, son validas: Massetognathus pascualii
Romer 1967, Massetognathus teruggi Romer
1967, Massetognathus major Romer 1972.
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Fig. 4-4. Pacualgnathus polanskii, A
vista ventral de las ultimas vértebras
dorsales las sacras y las primeras
caudales; B vistas ventral proximal
distal y dorsal del himero; C vista
lateral proximal ventral y medial

del fémur; D vistas lateral ventral y
dorsal de los tres huesos pélvicos.
Correspondiente al ejemplar tipo de
la Formacion Puesto Viejo del area de
San Rafael, Mendoza. Depositado en la
coleccion paleontoldgica del instituto
Lillo de la Univ. Nacional de Tucuman,
Formacion Puesto Viejo.

Fig. 4-5. Massetognathus
pascualii Romer, vistas
palatina y dorsal del craneo
tipo y lateral de craneo

y mandibula del mismo.
Procedente de la Formacion
Ischichuca, 4rea de Los
Chafiares, Triasico Medio de
La Rioja. Depositado en las
colecciones paleontolégicas
de la Universidad Nacional
de La Rioja.
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Fig. 4-6. Massetognathus pascualii, vista oclusal de los
postcaninos superiores y distintas vistas de un postcanino
superior con poco desgaste, procedente de la Formacidén Is-
chichuca, Los Chafiares - Talampaya, La Rioja. Depositado
en las Colecc. Paleontolégicas de la Universidad Nacional
de La Rioja. Tomado de Romer 1966.

El género Massetognathus, originalmen-
te registrado en Los Chafares, Argentina,
también ha sido registrado en la Forma-
cién Santa Maria, del estado de Rio Gran-
de do Sul, Brasil. Se trata de cinodontes de
mediano tamafo, con un craneo de unos
12 c¢m. de largo, con un hocico mas bien

corto y los arcos temporales mas expandi-
dos que en los géneros Pascualgnathus, An-
descynodon y Rusconiodon.

Massetognathus posee 10 — 12 postcaninos
muy derivados, con la mitad medial de la
superficie de oclusion algo proyectada ha-
cia atrds, aunque en menor grado que en
los traversoddntidos del Tridsico Superior
de Argentina y Brasil.

Los incisivos de Massetognathus no son
cilindricos, sino mas bien laminares con
diversas cuspides, sugiriendo un habito
especial para aprehension de los alimen-
tos.

Su distribucion en Brasil y Argentina,
sugiere una presencia geografica mayor,
al menos en gran parte de Gondwana oc-
cidental.

Los estudios realizados por Romer sobre
estos cinodontes del Tridsico Medio han
dejado las puertas abiertas para realizar
estudios mas detallados sobre ellos y com-
prender asi su significado filogenético y su
evolucion.

Fig. 4-1. Massetognathus
ochagaviae, vistas dorsal,
palatinay lateral del
craneo tipo, procedente

de la Formacién Santa
Maria, del sur de Brasil.
Depositado en las Colecciones
Paleontolégicas de la
Universidad Federal de Rio
Grande do Sul, Brasil. Largo
del craneo: 127 mm.

Subclado Gomphodonta. FAMILIAS TRAVERSODONTIDAE Y DIADEMODONTIDAE CAPITULO 4

33




PROTOMAMIFEROS Y MAMIFEROS MESOZOICOS DE AMERICA DEL SUR

Megagomphodon oligodens Romer 1972.
Basado en dos craneos de mayor tama-
fio que Massetognathus y con algunas leves
diferencias en la morfologia de los postca-
ninos, Romer propuso reconocer a este gé-

A

Fig. 4-8. Massetognathus
pascualii, A: vista dorsal

y lateral de las dltimas
vértebras dorsales
mostrando las costillas
reducidas y la region pélvica
con las vértebras sacras,

y lateral mostrando las
(ltimas dorsales; B vista
lateral de la pelvis; C:

vista lateral del esqueleto
seglin Jenkins 1970. Form.
Ischichuca, Los Chafares -
Talampaya, La Rioja.

nero de cinodontes traversodontidos de Los
Chanares.

En su descripcion enfatiza las diferencias
en el nimero de postcaninos, en las propor-
ciones relativas anteroposterior y transver-

Fig. 4-9.
Megagomphodon
oligodens, A, vistas
dorsal y palatina del
craneo; B, mandibula
en vista lateral y C, la
serie dentaria superior
e inferior en vista
oclusal. Procedente

de la Formacién
Ischichuca, area de Los
Chafiares - Talampaya,
La Rioja. Depositado
en las Colecciones
Paleontoldgicas de la
Universidad Nacional
de La Rioja. Largo total
del craneo: 180 mm.
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sal de ellos, asi como explica la morfologia
diferente que poseen los incisivos de Mega-
gomphodon. Aunque el panorama de diferen-
cias citadas es importante, no se conoce la
secuencia ontogenética que ocurria en estos
traversodontidos, por lo cual, el mayor na-
mero de postcaninos de Megagomphodon, tal
vez sea el resultado del estado adulto. No
obstante, para demostrar adecuadamente la
hipdtesis ontogenética, es necesario reunir
diversos ejemplares de tamafio intermedio
que demuestren esa diferencia.

Traversodon stahleckeri Huene 1936.

Traversodon fue el género primordial que
permitié reconocer a Traversodontidae como
una familia diferente de cinodontes gon-
fodontes, basado fundamentalmente en su
morfologia dentaria, segiin se ha explicado
mas arriba.

Fig. 4-10. Traversodon stahleckeri, vistas palatina, dorsal
y lateral del sector conservado del craneo, procedente de la
Formacién Santa Maria, del sur de Brasil. Depositado en las
colecciones paleontoldgicas de la Universidad Federal de
Rio Grande do Sul, Porto Alegre, Brasil. Sector conservado:
200 mm. Tomado de Barberena, 1974

Traversodon esta basado en un craneo in-
completo al que le falta la totalidad del
neurocraneo y region occipital. Se ha pre-
servado parte de la cresta parietal, incluso
la region orbital, todo el hocico y la casi to-
talidad de sus dientes.

Los 9 postcaninos preservados son trans-
versalmente anchos, dispuestos oblicua-
mente al eje anteroposterior del craneo, con
una leve cresta cortante dirigida axialmente
al eje del craneo, como es tipico de los tra-
versodéntidos derivados.

No obstante, la superficie o cuenca medial
de los postcaninos no presenta la forma aco-
dada que se observa en Exaeretodon, lo que
permite especular que Traversodon sea un
género mas primitivo que aquel.

No se conoce con exactitud la proceden-
cia estratigrafica de Traversodon dentro de
la Formacién Santa Maria. Podria ser, even-

Fig. 4-11. Traversodon stahleckeri, A: reconstruccién del
craneo en vista dorsal; B: reconstruccion del craneo y
mandibulas en vista lateral. Tomado de Barberena, 1974.
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tualmente, de la seccion media o inferior
de esa unidad, y ser asi mas antiguo que
Exaeretodon. Futuros hallazgos de este géne-
ro, podran aportar mas evidencias sobre su
antigiiedad relativa.

Gomphodontosuchus brasiliensis
Huene 1928.

Esta especie de la Formacion Santa Maria
de Rio Grande do Sul, estd muy pobremente
representada por el sector preorbitario del
craneo, incluyendo su denticion y el pala-
dar secundario 6seo.

Se trata de una especie muy problemati-
ca, por cuanto la preservacion de sus post-
caninos, tal vez afectados por deformacion,

Fig. 4-12. Gomphodontosuchus brasiliensis, vista palatina
del sector preservado del craneo tipo y vista oclusal de un
postcanino superior. Procedente de la Formacion Santa Ma-
ria del sur de Brasil; material depositado en las colecciones
de la Universidad de Tiibingen en Alemania.

CAPITULO 4

muestra caracteres atipicos no solo para un
traversoddntido, sino también para su com-
paracion con otros cinodontes gonfodontes.
La morfologia de uno de sus postcaninos
superiores muestra un sector labial cortante
y una extensa cuenca proyectada medial y
posteriormente, lo cual favorece la posibili-
dad que se trate de un traversodontido.
Barberena (1974) estudid con algtin detalle
los postcaninos del holotipo, interpretando
que, posiblemente, Gomphodontosuchus re-
presenta un estadio derivado de Diademo-
dontidae, lo cual no nos parece acertado.

Exaeretodon frenguellii Cabrera 1943.
Exaeretodon argentinus Bonaparte 1962.

Por ahora no existen amplias evidencias
de las diferencias osteoldgicas entre estas
dos especies de Exaeretodon.

Exaeretodon frenguellii fue descripto origi-
nalmente por Cabrera (1943) basado en un
craneo representado solo por la region pre-
orbitaria, con buenas evidencias de su mor-
fologia dentaria.

Bonaparte (1962) publico una amplia des-
cripcion del craneo y mandibulas a partir de
buenos materiales coleccionados en la For-
macioén Ischigualasto entre 1959 y 1960.

Ademas de su denticion postcanina muy
elaborada, con amplias superficies de corte
y trituracion recordando la condicion tri-
bosfénica de mamiferos mucho mas tardios,
Exaeretodon presenta numerosos caracteres
craneanos muy derivados no registrados
entre los cinodontes gonfodontes. Entre es-
tos caracteres se destaca la notable osifica-
cién anterior del basiesfenoides, que forma
un piso para el sector anterior del cerebro,
con dos notables foramenes anteriores que
corresponderian a las salidas del nervio 6p-
tico.

Otros caracteres derivados, tal vez menos
significativos de Exaeretodon se refieren a la
notable proyeccién posterior de la region
angular del dentario, la gran amplitud de
la rama ascendente del dentario para alber-
gar los musculos masetéricos, la amplitud
posterior del paladar secundario 6seo, y los
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incisivos inferiores procumbentes, especial-
mente adaptados para una funcién de pre-
hensioén y corte.

En el postcraneo también se advierten ca-
racteres muy derivados en la notable pro-
yeccion anterior del ilién y la reduccion de
la seccion posterior del mismo.

En el esqueleto axial, las costillas no po-

seen los procesos sobrepuestos caracteris-
ticos de los cinodontes gonfodontes mas
antiguos. Jenkins (1971) ha considerado que
los cinodontes del Tridsico Superior que no
poseen estos procesos como el caso de Exae-
retodon, representarian reversiones a una
condicién primitiva, o sea que han perdido
dichos procesos.

Fig. 4-13. Exaeretodon frenguellii,

vista palatina del sector del craneo
pobremente preservado del tipo; procede
de la Formacidn Ischigualasto, San
Juan. Depositado en las colecciones
paleontolégicas del Museo de La Plata.

Fig. 4-14. Exaeretodon
frenguellii, A, B y C:
vistas palatina, dorsal

y lateral, y D: secciones
de la regi6n anterior de
la caja cerebral de un
craneo existente en las
colecciones del Instituto
Lillo, de la Univ. Nacional
de Tucuman. Procede de
la seccién media de la
Formacidn Ischigualasto,
San Juan. Largo del
craneo: 300 mm.
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Fig. 4-15. Exaeretodon frenguellii,
detalles de la denticion superior:
vista oclusal, oclusal - lateral y
posterior de los dltimos postcaninos
superiores. Colecciones del Instituto
Lillo, Univ. Nacional de Tucuman.
Seccion media de la Formacion
Ischigualasto, San Juan.

Fig. 4-16. Exaeretodon
frenguellii, Postcraneo del
ejemplar PVL 2554, del
Instituto Lillo. Vista lateral
de la columna vertebral;
escapulocoracoides en vista
lateral y posterior; clavicula
e interclavicular en vistas
dorsal, anterior y ventral; y
reconstruccion de la mano
derecha en vista dorsal.
Depositado en las colecciones
del Instituto Lillo, de Ia Univ.
Nac. de Tucuman. Seccion
media de la Formacidn
Ischigualasto, San Juan.

Fig.4-17. Exaeretodon frenguellii, Reconstruccion basada en el esqueleto postcraneano PVL 2554, en el craneo PVL 2473
y diversos restos para comparacion. Ejemplar depositado en las colecciones del Instituto Lillo, de la Universidad Nacional
de Tucuman. Procedente de la seccion media de la Formacion Ischigualasto, San Juan.
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Ischignathus sudamericanus
Bonaparte 1963.

Coleccionado en 1961 por una comisiéon de
la Universidad Nacional de Tucuman con la
participacion del notable coleccionista y téc-
nico Galileo Scaglia.

Se trata de un individuo adulto con un cra-
neo de 60 cm. de largo, que muestra caracte-
res muy derivados en la notable expansion
dorsal del dentario, en el drea de origen de
los musculos maseteros.

Basado en sélo un craneo y mandibulas
completas, asociado a unos pocos restos
postcraneanos, el autor dio a conocer este
notable traversoddntido, procedente del ter-
cio inferior de la Formacién Ischigualasto.

Otros caracteres muy derivados se obser-
van en la amplia osificacion del septum inte-
rorbitario, especialmente en el orbitosfenoi-
des. En ambos caracteres es sensiblemente
mas derivado que en Exaeretodon hacia una
condicién mamaliana.

Originalmente interpretado como un tra-
versodontido muy proximo a la condicion

de los tritiloddntidos, Ischignathus encuen-
tra en la reduccion de los incisivos y el gran
diastema entre caninos y postcaninos una
suerte de confirmacion de aquellas interpre-
taciones. También la posicion practicamen-
te paralela de la hilera de postcaninos y su
decidida posicion medial a la abertura in-
fraorbitaria indican la gran especializacion
de este cinodonte gonfodonte. Crompton
(1968) sugiri6 que el tipo multituberculado
de los postcaninos de los tritilodontes ha-
bria derivado de un postcanino de estruc-
tura traversodontoidea. Si bien esta hipote-
sis no ha sido demostrada elocuentemente,
Ischignathus muestra caracteres evolutivos
que aparentemente conducen a la condicion
presente en los Tritilodontidae. Dado que
Kemp (1982) considero6 a los tritilodontidos
como el grupo hermano de los mamiferos,
hipoétesis atin hoy sustentada por algunos
investigadores, es obvio el interés filogené-
tico de Ischignathus como un posible estadio
evolutivo intermedio, previo a los tritilo-
déntidos.

Fig. 4-18. Ischignathus sudamericanus, Reconstrucciones del craneo en vista palatina, lateral y medial de la mandibula.
Basado en el ejemplar tipo, depositado en las colecciones de la Universidad Nacional de Tucuman.
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Protuberum cabralensis Reichel et al., 2009.

Protuberum estd representado por gran
parte de un esqueleto articulado, incluso el
craneo, que se conserva en el Museo del Mu-
nicipio de Mata en el estado de Rio Grande
do Sul.

Presenta la notable originalidad anatémi-
ca, no registrada en otros cinodontes, de po-
seer pronunciados tubérculos en las espinas
neurales de sus vértebras dorsales, como asi
también en el borde dorsal de sus costillas.
Estas fuertes modificaciones en el esqueleto
axial, incluso en la seccidn sacra nos hacen
pensar en una larga y desconocida historia
evolutiva previa a Protuberum.

En cuanto al craneo, que se ha conserva-
do satisfactoriamente, muestra la presencia
de incisivos y caninos comparables a los de
Exaeretodon, con las bandas de esmalte pre-
servadas en la superficie labial.

Es notable la presencia de una fosa para-
canina alargada anteroposteriormente, que
sugiere movimientos palinales en la masti-
cacion. En relacion a los postcaninos, se pre-
sentan 7, transversalmente anchos, con una
amplia cuenca de masticacion y oblicuamen-
te orientados con el borde medial algo mas
atras que el lateral. Las evidencias de una
cresta sectorial, ubicada en el sector labial de
los postcaninos no son muy evidentes.

CAPITULO 4

Fig. 4-19. /schignathus
sudamericanus, A: Vista oclusal de
un postcanino para su comparacion
con el de Exaeretodon (derecha);

B: Vista de |a region interorbitaria
para mostrar la fuerte osificacion
de esta region.

La descripcion original de estos postcani-
nos (Reichel et al., 2009) nos indica la pre-
sencia de una cresta transversal que une una
cuspide labial con una ctspide lingual. Este
caracter no se ha registrado en otros traver-
sodontidos del Tridsico Medio de Argentina
y Brasil, excepto en algunos traversoddnti-
dos primitivos de la Formacion Rio Mendo-
za, de Argentina.

Como en otros traversoddntidos, en éste se
ha observado que los dientes menos desgas-
tados estan en la parte posterior de la hilera
de postcaninos, indicando que los nuevos
dientes surgian desde la parte posterior de
la fila dentaria.

El nivel evolutivo de Protuberum en rela-
cidén a otros traversoddntidos no es muy cla-
ro, porque por un lado su denticién muestra
caracteres primitivos y por otro lado las cos-
tillas muestran caracteres muy derivados,
tanto por los tubérculos como por la ausen-
cia parcial de los procesos sobrepuestos ca-
racteristicos de formas primitivas. Probable-
mente estos caracteres en mosaico sugieren
una linea evolutiva sin precedentes entre los
traversodontes.

Finalmente, no es improbable que las pro-
tuberancias del esqueleto axial hayan sido
funcionalmente dtiles para actividades fo-
soriales.
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Lwangwa sudamericana Sa-Texeira, 1995;
Abdala y Sa-Teixeira 2004.

Esta especie, de la Formacién Santa Ma-
ria, del sur del Brasil fue reconocida por
Sa-Teixeira en 1995 como cogenérica del gé-
nero homonimo registrado en la Formacién
Ntawere del este de Africa.

Como la forma africana procede de nive-
les asignados al Tridsico Medio, es probable
que la especie brasilena proceda del sector
inferior de la Formacién Santa Maria. La
identidad morfologica entre las especies de

Fig. 4-20. Protuberum
cabralensis, vista palatina
y dorsal del craneo tipo;
reconstruccion del craneo
en las siguientes vistas:
lateral derecha y vista
lateral enfatizando la regién
interorbitaria;. Depositado
en las colecciones del
Museo de Mata, Estado de
Rio Grande do Sul. Tomado
de M. Reichel, 2006.

Fig. 4-21. c/f Protuberum
cabralensis, vista dorsal de las
vértebras lumbares y sacras
mostrando los procesos uncinados
y las expansiones de las espinas
neurales. Una costilla aislada
mostrando las protuberancias en su
superficie dorsal.

Brasil y Africa confirmaria la asignacién al
mismo género, especialmente por la longi-
tud y ancho de la cresta parietal y las pro-
porciones generales del craneo, aunque hay
diferencias en el nimero de postcaninos.
En la vista palatina se aprecia la extension
del paladar secundario, que llega hasta el
antetltimo postcanino y las hileras de post-
caninos transversalmente anchos con un
borde sectorial lateral, una amplia cuenca
en la mayor parte de cada postcanino, con
una cuspide en su sector postero-lingual,
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Fig. 4 -22. Luangwa sudamericana, vistas dorsal y palatina del craneo holotipo y vista oclusal de tres postcaninos del
lado derecho. Material depositado en las colecciones paleontoldgicas de la Universidad Federal de Rio Grande do Sul,

Porto Alegre.

mostrando una implantacién levemente
oblicua, practicamente sin evidencias de
angulacion, el que se manifiesta levemente
muy cerca del borde del sector bucal.

La distinta morfologia y proporciones que
presenta este género comun a Africa y a
América del Sur con respecto a los restantes
traversodontidos del Tridsico Medio y Su-
perior nos demuestra que la familia Traver-
sodontidae se integraba con diversos tipos
adaptativos, de los cuales conocemos so6lo
una parte de su diversidad.

Diademontidae Haughton, 1924.
Diademodon tetragonus Seeley, 1894

En esta lista de los cinodontes gonfodon-
tes de nuestro continente, falta referirnos a

CAPITULO 4

Diademodon tetragonus descubierto en la sec-
cién inferior de la Formacion Puesto Viejo
(centro sur de Mendoza), por el equipo de
técnicos y arquedlogos del Dr. Lagiglia, el
Director del Museo de C. Naturales de San
Rafael, Mendoza. El ejemplar consta de un
craneo incompleto con sus mandibulas y
una excelente serie de dientes maxilares y
mandibulares que ha permitido la identifi-
cacion cierta con la bien conocida especie
Sudafricana de la biozona de Cynognathus.

Este material paleontologico, (Martinelli
et. al., 2009) ha permitido reforzar la inter-
pretacion existente sobre la notable identi-
dad faunistica de la Formacién Puesto Vie-
jo con los niveles de la biozona de Cynogna-
thus de Africa del Sur.
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Fig. 4-23. Diademodon tetragonus. Fragmentos de craneoy mandibula de la Formacidn Puesto Viejo, 4rea de San Rafael,
Mendoza. Material depositado en el Museo de Ciencias Naturales de San Rafael, Mendoza.
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CAPITULO Subclado Galesauria

5

SUS REPRESENTANTES
EN AMERICA DEL SUR

omo se ha sefialado mads arriba, la

totalidad de los cinodontes Triasicos
mas la familia Procynosuchidae del Pér-
mico Superior, se han reunido en el clado
Epicynodontia (Hopson y Kitching, 2001).
A su vez, Bonaparte, 2012, reconocid tres
subclados bien diferenciados dentro de
Epicynodontia, a los que denominé Gom-
phodonta (tratados en el capitulo anterior),
Galesauria (que tratamos aqui), y Brasilo-
donta (que se trataran mas adelante).

Los cinodontes galesaurios, con buenos
representantes en el Triasico Inferior de
Africa y Antartida, como Galesaurus (Sidor
y Smith, 2004) y Thrinaxodon Seeley, (1894);
Fourie, (1974) y del T. Medio como Cynog-
nathus y Probainognathus, integran un grupo

de especies caracterizados por su denticion
carnivora, habitos predadores y tallas me-
dianas (craneos de unos 90 a 120 mm.) a
grandes (craneos de 250 a 300 mm. de lon-
gitud). Tradicionalmente estos cinodontes
fueron considerados como la etapa previa al
surgimiento y diferenciacién de los mami-
feros. Este concepto fue substancialmente
modificado por el descubrimiento y estudio
de los Brasilodontidae, realizados en el Tria-
sico Superior del Sur de Brasil desde 1999 a
2005 por un equipo de colaboradores de J.
F. Bonaparte del Museo de Ciencias Natu-
rais y de la Univeridad Federal de R.G.S,,
y del Museo Argentino de C. Naturales. Su
estudio demostrd que los Galesauria poseen
caracteres muy derivados en el paladar pri-
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mario con desarrollo de una fuerte cresta
pterigo-paraesfenoidal, conjuntamente con
un gran desarrollo dorsoventral del arco
cigomatico y otras especializaciones del
craneo y mandibulas (Bonaparte, 2011) que
han demostrado ser mas especializados que
los primeros mamiferos como Sinoconodon
y Morganucodon. Esto hace interpretar a los
cinodontes galesaurios, incluso Probainog-
nathus como un grupo de cinodontes con
diversos caracteres mamalianos, con evolu-
cion parcialmente paralela a los mamiferos,
pero que no fue ancestral a aquellos porque
desarrollaron diversos caracteres muy espe-
cializados para los habitos carnivoros.

LOS CINODONTES
CARNIVOROS-INSECTIVOROS
DE AMERICA DEL SUR

Cromptodon mamiferoides
Bonaparte, 1972.

Este pequefio cinodonte insectivoro esta
representado sélo por ambas ramas man-
dibulares, de 25 mm. de longitud maxima,
con diversas piezas dentarias postcaninas
bien preservadas. Fue hallado por uno de
los técnicos de la Fundacion-Instituto M. Li-
llo, el Sr. Juan Carlos Leal, asistente de J. F.
Bonaparte durante afos, en las sedimenti-
tas marrones finas, del sector medio inferior
de la Formacion Rio Mendoza, de probable
edad Triasico Inferior a inicios del Tridsico
Medio. El material procede del faldeo norte
del Cerro Bayo de Potrerillos, proximo al
camino pavimentado a Chile.

CAPITULO 5

Por su especial morfologia y por tratarse
de una especie muy pequena, ligada a la
ancestria de los mamiferos, consideramos
oportuno incluir una descripcion mas deta-
llada que en otros casos.

La diagnosis original sefiala: “mandibula
pequena (25 mm. en el holotipo), con los
procesos prearticulares y angular mas desa-
rrollados que en Thrinaxodon y otros gale-
sauridos. Caninos ubicados muy adelante,
y 7 dientes postcaninos similares a los de
Thrinaxodon liorhinus pero con mayor de-
sarrollo medial del cingulo, con el ciclo de
reemplazo dentario del tipo de T. liorhinus
pero a diferencia de este sin evidencias de
reabsorcion dsea en el rea dorsal de la grie-
ta para la lamina dentaria.” “Los postcani-
nos 3, 4 y 5 de mayor desarrollo que los res-
tantes, estan provistos de una ctspide prin-
cipal grande, una ctispide accesoria anterior
y dos cuspides accesorias posteriores, las 4
ubicadas labialmente. Pronunciado cingulo
interno con ctspides accesorias, destacan-
dose una cuspide cingular anterior y otra
posterior. Parcialmente el postcanino 6 y la
totalidad del 7 ubicados medialmente a la
rama ascendente del dentario”.

De acuerdo a la informacion disponible en
la actualidad, Cromptodon no seria un ga-
lesaurido, sino probablemente un trinaxo-
dontido y, eventualmente, un representante
de una familia nueva, caracterizada por la
fuerte expansion medial del cingulo y por
sus cuspides cingulares bien definidas, ras-
gos que conforman una superficie coronaria
ancha transversalmente en los postcaninos.

Esos caracteres son de especial importan-

Fig. 5-1. Reconstruccion
del craneo y mandibula de
Progalesaurus de Africa
del Sur, posiblemente

el més primitivo de los
Epicynodontia. Tomado de
Sidor y Smith, 2004.
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cia filogenética pues podrian estar involu-
crados en procesos evolutivos que origina-
ron a los cinodontes gonfodontes como los
tritilodontidos, caracteristicos del Tridsico
Superior y Jurasico Inferior. Crompton
(1964) propuso que los tritiloddntidos se

Fig. 5-2. Cromptodon mamiferoides, A: Vista lateral de
la mandibula tipo; B: Vistas oclusales y medial de los
postcaninos del lado izquierdo; C: Vista oclusal y medial de
los postcaninos del lado derecho. Proc. de la Formacion Rio
Mendoza. Coleccion de la Univ. Nac. de Tucumén.

habrian originado en traversodontidos mas
bien primitivos. Aunque posible, es una hi-
potesis que no logro pruebas adicionales a
las pocas presentadas originalmente.

Por otro lado, una hipotesis alternativa es
los tritilodontidos, ampliamente estudiados
de Europa, Asia y América del Norte (Kue-
hne, 1956; Young, 1947; Sues, 1986; y otros),
se habrian originado en cinodontes con
postcaninos transversalmente anchos del
tipo presente en Cromptodon de la provincia
de Mendoza.

Este pequefio cinodonte insectivoro tenia
el canino inferior en posicién muy anterior
y, por los caracteres de los alvéolos de los
incisivos, estos estarian proyectados antero-
dorsalmente, lo que le confiere un aspecto
mammaliano. Finalmente, el pequefio tama-
fo de Cromptodon mamiferoides, cuyo craneo
no mediria mas de 35 mm. objeta la inter-
pretacion de Rowe (1988) que sugiere un
proceso de miniaturizacion en los ancestros
mas cercanos a los mamiferos. Mi interpreta-
cion ampliamente expresada en Bonaparte
(2012), es que mucho antes que se alcanzara
la condicion mamaliana, existieron cinodon-
tes muy pequefios que habrian sido los an-
cestros de los llamados Mammaliamorpha
de Rowe (1988).

Cromptodon mamiferoides fue parte de una
asociacion faunistica dominada por cinodon-
tes traversoddntidos primitivos como Andes-
cynodon mendozensis y Rusconiodon mignonei,
y por los dicinodontes kannemeyéridos
como Vinceria andina. Excepto por el tamano,
Cromptodon no muestra caracteres que indi-
quen afinidades con los Brasilodonta.

Familia Chiniquodontidae Huene 1936.
Esta familia de cinodontes carnivoros de
tamano modesto, generalmente con craneos
de 12 cm. a 14 cm. de largo, se conoce princi-
palmente del Tridsico Medio y Superior de
América del Sur (Huene, 1928; 1935; Romer,
1969, 1970, 1973; Bonaparte, 1971; Martinez
et al., 1996; Teixeira, 1979), con algunos po-
sibles representantes muy fragmentarios
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de Europa y de Africa del Sur (Hopson y
Kitching, 1972). Belesodon magnificus (Hue-
ne, 1935) del Tridsico Medio o Superior
de Brasil es el chiniquoddéntido de mayor
tamano, con el craneo de unos 30 cm. de
longitud.

Esta familia se caracteriza por el pala-
dar secundario 6seo muy desarrollado,
frecuentemente sobrepasando la linea del
altimo postcanino, lo cual es un cardcter
derivado. Sus postcaninos se distinguen
porque poseen una ctuspide anterior gran-
de, recurvada hacia atras, y dos o tres
cuspides menores ubicadas distalmente.
Sus arcos temporales son pronunciados
lateralmente y dorsoventralmente altos, en
tanto que el hocico es breve y ancho, lo que
les da un aspecto muy masivo al craneo.
Su posible relacion filogenética con los
mamiferos ha sido objetada por Bonaparte
(2011; 2012) por los caracteres derivados
que presentan en el paladar primario, don-
de se desarrolld una fuerte cresta ventral
por los pterigoides, fuertemente unidos al
paraesfenoides.

Chiniquodon theotonicus Huene, 1928.

Esta especie representa el primer registro
de cinodontes de América del Sur. El tipo
consiste de un craneo incompleto pero con
buenos caracteres diagnosticos en la ex-
tension del paladar secundario dseo y los
detalles de la denticién. Fue hallado en
las proximidades de la villa de Chiniqua,
en el estado de Rio Grande do Sul, Brasil,
supuestamente en la seccidén inferior de
la Formacion Santa Maria. El craneo tipo
estd depositado en el museo de la Univer-
sidad de Tiibingen, Alemania. Presenta los
caracteres tipicos de esta familia, con pa-
ladar secundario 6seo muy extenso poste-
riormente, y dientes postcaninos con una
ctuspide anterior grande, recurvada hacia
atras.

El Profesor Alfred S. Romer publico una
breve nota sobre dos craneos de Chini-
quodon sp. (Romer, 1969) depositados en
el Museum of Comparative Zoology de la
Universidad de Harvard, los que proba-
blemente corresponden a la misma especie
descripta por Huene (1928).

Fig. 5-3. Chiniquodon sp. , Vistas palatina y dorsal del craneo. Procedente de la Formacion Santa Maria del Sur de Brasil,
y depositado en las colecciones paleontolégicas de la Universidad de Harvard. Tomado de Romer, 1969.
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Finalmente, craneos incompletos del sec-
tor inferior de la Formacion Ischigualasto
fueron adjudicados tentativamente a Chini-
quodon sp. (Bonaparte, 1966)

Belesodon magnificus Huene, 1935-42.

La descripcion original esta basada en
un craneo y mandibulas completos, sin la
denticion, asociados a una buena parte del
esqueleto postcraneano, procedentes de la
Formacion Santa Maria, al oeste de Chini-
qud, en el estado de Rio Grande do Sul. La
reconstruccion del esqueleto montado, se
encuentra en el museo de la Universidad
de Tiibingen. Posiblemente este cinodonte
carnivoro fue el mejor preservado de los
materiales colectados por Huene en el sur
de Brasil.

Huene hizo un detallado estudio del cra-
neo de Belesodon, reconociendo no solo la
distribucién de los distintos huesos del mis-
mo sino también los foramenes para vasos
sanguineos y salidas de algunos de los ner-
vios craneanos, como el trigémino.

Fig. 5-4. Reconstruccion del craneo en vista palatina de
Belesodon magnificus depositado en la Universidad de
Tiibingen.

Otros ejemplares de Belesodon sp., también
procedentes de la Formacion Santa Maria,
estudiados por Romer (1969) muestran di-
ferencias muy marcadas en su morfologia
general que pueden ser resultado de defor-
maciones post-mortem o eventualmente, de
formas distintas a Belesodon.

Hopson y Kitching (1972) consideraron que
Belesodon no se diferencia claramente de Chi-
niquodon y que bien podria representar un es-
tado ontogenético mas adulto. Mi opinion es
que las diferencias con Chiniguodon son muy
definidas y claras, y que el género Belesodon
es por consiguiente un género valido.

Probelesodon lewisi Romer, 1969.

El género Probelesodon de la localidad de
Los Chafares y también de la Formacién
Santa Maria de Rio Grande do Sul, fue reco-
nocido por Romer (1969). Este autor sefiald
que se trata de un género estrechamente re-
lacionado con Belesodon y Chiniquodon, pero
de menor tamafio, lo cual no es por cierto
un caracter definitorio de su validez taxo-
nomica.

El estudio de Romer estuvo basado en di-
versos ejemplares adultos, adulto-jovenes y
juveniles lo que constituye una buena base
de informacién.

El craneo de Probelesodon posee arcos tem-
porales muy expandidos lateralmente pero
con el hocico mas gracil y extendido hacia
adelante que en los géneros Chiniquodon y
Belesodon de Brasil, seguin lo ilustrado por
Romer (1969).

La cresta parietal es delgada, sin eviden-
cias del foramen pineal. Como en otros
chiniquodontidos el paladar secundario
dseo es extenso posteriormente aunque no
supera el nivel del tltimo postcanino como
muestran Chiniquodon y Belesodon figurados
en el citado trabajo de Romer. En tal caso el
paladar secundario de Probelesodon es mas
primitivo.

Los cuatro incisivos superiores e inferio-
res agudos, el canino mds bien grande, y la
secuencia de postcaninos transversalmente
comprimidos y con una ctspide anterior

Subclado Galesauria. SUS REPRESENTANTES EN AMERICA DEL SUR CAPITULO 5

49




30

PROTOMAMIFEROS Y MAMIFEROS MESOZOICOS DE AMERICA DEL SUR

Fig. 5-5. Probelesodon lewisi, Vistas dorsal y palatina del craneo tipo, procedente de la Formacion Ischichuca del area
de Talampaya, La Rioja. Depositado en las colecciones de la Universidad Nacional de La Rioja. Tomado de Romer, 1969.

Fig. 5-6. Probelesodon sp. A: Vistas lateral esquematica del neurocrdneo, mostrando diversos detalles anatdmicos, y
dibujo esquematico de los canales semicirculares. B: vista dorsal de un relleno del bulbo olfatorio. Procedente de la
Formacion Ischichuca del area de Talampaya, La Rioja. Depositado en las colecciones de la Universidad Nacional de

Tucumén. Tomado de Quiroga, 1979.

grande y curvada hacia atrds sugieren que
este cinodonte era un carnivoro activo, po-
siblemente un buen predador.

Si bien el nivel evolutivo de Probelesodon
y otros chiniquodéntidos muestra su con-
dicion de cinodontes visiblemente mas
derivados que Thrinaxodon y Cynognathus,

CAPITULO 5

aun conservaban rasgos primitivos. Entre
ellos se cuentan la presencia de prefrontal
y postorbitario, la gran area sin osificar de
la pared interorbitaria y otros caracteres de
la pared lateral del neurocraneo que fueron
desarrollados en cinodontes mas proximos
a la condicién mamaliana como los Tritylo-
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dontidae, Tritheledontidae y especialmente
los Brasilodontidae, que tratamos en un ca-
pitulo especial.

En la regién posterior de las narinas in-
ternas, los pterigoides estan medialmente
adheridos al paraesfenoides, formando
una quilla delgada y axialmente extensa.
En algunos ejemplares se ha observado la
presencia de pequefias aberturas entre los
pterigoides y el paraesfenoides que pueden
corresponder al final de un notable proceso
de modificacién anatémica que culminé en
el cierre de las aberturas interpterigoideas.
Esas aberturas, presentes en Tritheledonti-
dae (Broom, 1912), Tritylodontidae (Cope,
1884) y Brasilodontidae (Bonaparte et al.,
2003, 2005), funcionalmente habrian sido
una adaptacion para albergar los organos
nasofaringeos (Barghusen, 1986).

Probelesodon minor Romer, 1973.
Esta especie es aproximadamente la mitad
del tamafio de P. lewisi, también procedente

de la rica localidad de Los Chanares, Pro-
vincia de La Rioja, Argentina.

Romer (1973) fundamento esta especie en
el tamano pequefio de los ejemplares adul-
tos estudiados, y una mayor exposicion dor-
sal de lacrimal y prefrontal. En cierta me-
dida, la amplia experiencia de Romer hace
que no podamos dudar de la validez de esta
especie representada por ejemplares mas
pequenos que los de P. lewisi, y atribuirlos
superficialmente a individuos juveniles de
P. lewisi. Considero que P. minor es una es-
pecie valida mientras no se demuestre lo
contrario a partir de estudios ontogenéticos
detallados de la especie tipo del género.

Probelesodon kitchingi Teixeira, 1982.

El holotipo de esta especie procede de Rin-
cao do Pinhal, cercanias de Agudo, Estado
de Rio Grande do Sul, de niveles referidos a
la Zona de Therapsida de Barberena (1977),
eventualmente correlacionable con los nive-
les de la Formacién Los Chafiares de La Rio-

Fig. 5-7. Vistas
dorsal y lateral
del créaneo de
Probelesodon
minor. Abajo,
reconstruccion
del esqueleto de
Probelesodon
lewisi, segun

Romer, 1973.
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ja, Argentina. Estos niveles son generalmen-
te interpretados como correspondientes al
sector superior del Triasico Medio (Romer,
1966; Bonaparte, 1973; Rogers et al., 1994).

P. kitchingi es de tamano similar a P. lewisi
y también de proporciones y caracteres muy
similares en las diversas vistas de su craneo,
pero ofrece detalles osteologicos diferentes
que bien pueden corresponder a diferencias
especificas.

En la vista dorsal del craneo la cresta pa-
rietal de P. kitchingi es sensiblemente mads
larga; los prefrontales se exponen mas am-
pliamente y los frontales son mas expandi-
dos transversalmente.

En la vista palatina los palatinos son mas
breves axialmente, las alas de los pterigoides
son diferentes, la sutura premaxilar-maxilar
en el paladar secundario es de posicién mas
anterior y la ventana pterigoparaoccipital
esta mas alejada del cuadrado en la especie
brasilefia.

Atun cuando el concepto de especie esta le-
jos de ser comprendido en su expresion os-
teologica entre los cinodontes, es muy pro-
bable que hayan existido especies distintas

CAPITULO 5

Fig. 5-8. Vistas palatina,
dorsal, lateral y
occipital del craneo de
Probelesodon kitchingi,
de la Formacion Sta.
Maria de Rio Grande

do Sul, Brasil, segtin
Teixeira, 1982.

de Probelesodon, dado que este género ocupa
una gran amplitud cronolégica del Tridsico
Medio y Superior (aproximadamente 6 m.a.)
en las diversas latitudes de Gondwana.

Probelesodon sanjuanensis
Martinez, Forster, 1996.

En esta especie del género Probelesodon se
ha reconocido como caracter diagndstico
importante la presencia de una articulacion
entre surangular y escamosal, lo cual seria
un caracter paralelo al desarrollado en Pro-
bainognathus.

El resto de los posibles caracteres diag-
nosticos descriptos por los autores no son
confiables ya que es muy poco lo que se
conoce de su variacién en la ontogenia de
esta especie. La presencia del cinodonte car-
nivoro Probelesodon ha sido registrada en la
Formacion Ischigualasto por primera vez a
partir de este ejemplar, lo cual sugiere que
su biocron incluyd, al menos, parte del Tria-
sico Superior. El pequefio ejemplar holotipo
se encuentra en las colecciones del Museo
de Ciencias Naturales de la Universidad
Nacional de San Juan.
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Probainognathidae Romer, 1973.

Esta familia de cinodontes avanzados fue
propuesta por Romer (1973), quien enfatiz6
las diferencias anatdémicas entre chiniquo-
dontidos y probainognatidos.

Romer senal6 que, aun cuando ambos gru-
pos de cinodontes carnivoros pueden consi-
derarse originados en los galesauridos, Chi-
niquodontidae y Probainognathidae siguie-
ron dos lineas evolutivas diferentes.

Los primeros desarrollaron un extenso pa-
ladar secundario y una denticién postcanina
muy particular, en tanto que los Probainog-
nathidae muestran un menor desarrollo del
paladar secundario, sus dientes postcaninos
no son muy distintos a los de Thrinaxodon, y
presentan doble articulacion mandibular, en-
tre el cuadrado y el articular y también entre
surangular y escamosal (Romer, 1973). Esto

Fig. 5-9. Vistas
palatina, dorsal y
lateral del craneo
y mandibula de
Probelesodon
sanjuanensis,
procedente de

la Formacion
Ischigualasto,
prov. de San Juan.
Tomado de Martinez
y Forster, 1996.

ultimo los acerca a la condicion mamaliana
primitiva que muestra dos articulaciones
mandibulares.

La condicion anatémica de Probainognathus
llend en su momento un gran vacio transicio-
nal entre cinodontes y mamiferos, lo cual dio
lugar a que se lo considerara como un po-
sible ancestro de aquellos. No obstante, los
caracteres derivados, mas avanzados que en
los primeros mamiferos, observados en el pa-
ladar primario, arco cigomatico, etc. han per-
mitido refutar esa relacion ancestral (Bona-
parte 2011, 2012). Esto, indica que el proceso
de reemplazo de la articulacion mandibular
primitiva entre cuadrado y articular porla de
tipo mamaliano entre dentario y escamosal
ya estaba en desarrollo no solo en los ances-
tros de los mamiferos, sino también en otros
cinodontes lejanamente emparentados.
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Fig. 5-10. Probainognathus jenseni. Vistas palatina y dorsal del ejemplar tipo. Procede de la Formacidn Ischichuca, de
Las Cafiares, area de Talampaya, La Rioja. Depositado en el Museo de La Universidad Nacional de La Rioja. Tomando

de Romer, 1970.

Probainognathus jenseni Romer 1970.

Romer (1970) describié Probainognathus
jenseni, un pequeno cinodonte insectivoro-
carnivoro, procedente de la localidad fo-
silifera de Los Chafiares, La Rioja. Restos
craneanos y postcraneanos de Probainog-
nathus son frecuentes en esa rica localidad
fosilifera. En la coleccion paleontoldgica del
Instituto-Fundacion M. Lillo de la Universi-
dad Nacional de Tucuman existen diversos
ejemplares bien preservados. Poseia el cra-
neo de unos 7 cm. de largo, en tanto que el
ejemplar completo mediria poco mas de 50
cm.

El craneo de Probainognathus posee una
amplia region temporal, en tanto que el ho-
cico es proporcionalmente pequefio. Posee
siete postcaninos sectoriales, con tres ctispi-
des en linea, siendo la central la de mayor
desarrollo. Su denticién se diferencia mar-
cadamente de los chiniquoddntidos, que
poseen una ctspide anterior grande, recur-
vada hacia atras. Originalmente Romer des-
cribid la presencia de una doble articulacion
mandibular en este cinodonte. Una de ellas
primitiva, entre cuadrado y articular, y la
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otra derivada, de caracteristicas mamalia-
nas, entre dentario y escamosal, revelando
asi un caracter muy derivado no registrado
en otros cinodontes del Tridsico, pero pre-
sente en formas del Jurasico inferior como
Diarthrognathus (Crompton, 1958).

Con posterioridad se demostré que la
novedosa articulacion mandibular ocurria
en verdad entre surangular y escamosal
(Crompton y Hylander 1986), aunque su
significacion evolutiva no fue disminuida
ya que la existencia de la doble articulacion
indica una decidida tendencia hacia la con-
diciéon mamaliana.

También el estudio de la cavidad cerebral
de Probainognathus por medio de moldes
naturales (rellenos de la cavidad cerebral) y
observaciones directas realizadas por Qui-
roga (1979), han demostrado que presenta
caracteres muy derivados en la formacién
de los 16bulos cerebrales, lo que también lo
acerca a la condicién presente en mamife-
ros muy primitivos. No obstante, diversos
caracteres de su anatomia craneana como
la falta de osificacion de la pared interorbi-
taria, el gran desarrollo del escamosal en el
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Fig. 5-11. Vista lateral del ejemplar tipo do Probainognathus jenseni y lateral del ejemplar juvenil de Probainognathus
sp. de la Formacion Ischigualasto. A la derecha, vista dorsal del relleno de las cavidades nasal y cerebral de P jenseni.
Tomados de Romer, 1970, Quiroga, 1979, y Bonaparte y Crompton, 1993.

Fig. 5-12. Vista lateral del neurocrdneo de Probainog-
nathus con el sistema venoso y arterial parcialmente
reconstruido, segtin Rougier, 1992.

arco zigomatico, la presencia de prefrontal,
postorbitario y del arco postorbitario indi-
can, entre otros, que Probainognathus es un
tipico cinodonte, lejos de la condicién ma-
maliana.

En los niveles inferiores de la Formacion
Ischigualasto se registro la presencia de un

craneo y mandibulas de un ejemplar muy
juvenil atribuido a Probainognathus sp. (Bo-
naparte y Crompton, 1994), el que presenta
diversos caracteres mas derivados que las
formas adultas de Los Chanares, y que han
sido interpretados por los citados autores
como caracteres pedomorficos presentes
en el estado juvenil, los que serian reem-
plazados por caracteres mas primitivos en
los individuos adultos. Los caracteres deri-
vados presentes en este craneo juvenil son:
el frontal bordea la orbita, la cresta parietal
es reducida y la caja craneana es ancha; los
tres ultimos postcaninos estdn ubicados
ventralmente a la érbita; el arco cigomatico
es dorso-ventralmente reducido; y presenta
un incipiente promontorium.

La presencia de estos caracteres sugiere
que los juveniles de Probainognathus pre-
sentaban un mayor nimero de caracteres
mamalianos que los adultos, y que la evolu-
cion hacia la condicién mamaliana se habria
dado, al menos en parte por la fijacion de
caracteres juveniles en la etapa adulta.

El conocimiento de Probainognathus ha
avanzado significativamente en los ulti-
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mos anos, con analisis parciales de Hopson
y Barghusen (1986), Kemp (1982), Wible
y Hopson (1995), Wible (1991) y Rougier
(1992). En la actualidad, la mayoria, sino
todos, los estudios sobre el origen y la dife-
renciacion inicial de los mamiferos incluyen
referencias, sucintas o detalladas, sobre la
anatomia craneana de Probainognathus jen-
seni Romer. No obstante las evidencias ana-
tomicas-evolutivas aportadas por los Brasi-
lodontia, indican que los caracteres mama-
lianos de Probainognathus son parte de un
amplio proceso de paralelismo o evolucion
convergente hacia la condicién mamaliana
desarrollado en los cinodontes triasicos.
Los cinodontes carnivoros que resefiamos
a continuacion los asignamos tentativa-
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mente a la Familia Chiniquodontidae, pero
muestran diversos caracteres que los dife-
rencian de los tipicos chiniquodontidos, es-
pecialmente en el paladar secundario dseo y
en los caracteres del drea temporal.

Ecteninion lunensi,
Martinez, May y Forster, 1996

Esta interesante especie de la Formacion
Ischigualasto, de la cual se conocen un cra-
neo y mandibula suficientemente comple-
tos, brinda informacién sobre caracteres
derivados que sugieren una aproximacion a
la condicion mamaliana.

Sus caracteres mas notables se refieren a
una gran osificacion del septum interorbi-
tario, a la cresta parietal muy prolongada,

Fig. 5-13. Ecteninion
lunensi. Vistas palatina,
dorsal y lateral del

craneo y mandibulas

del ejemplar holotipo.
Procedente del sector
inferior de la Formacion
Ischigualasto. Material en
las colecciones del Museo
de la Universidad Nacional
de San Juan. Tomado de
Martinez et al., 1996.
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los arcos temporales poco expandidos la-
teralmente y un extenso hocico en sentido
axial. Los dientes no ofrecen detalles que
permitan inferir relaciones con probainog-
natidos o brasilodéntidos. Los caracteres
citados indican una fuerte diferencia con los
cinodontes agrupados en la familia Chini-
quodontidae.

Hasta ahora esta especie solo esta repre-
sentada por el ejemplar tipo que se conserva
en el Museo de la Universidad Nacional de
San Juan.

Trucidocynodon riograndensis
Oliveira, Bento Soares y Schultz, 2010.

Este nuevo cinodonte carnivoro del
Triasico Superior del sur de Brasil fue
ampliamente estudiado y publicado re-
cientemente a partir de un esqueleto casi
completo procedente del Municipio de
Agudo, ubicado unos kildmetros al oeste
de la rica localidad fosilifera de Candelaria,
RGS. Trucidocynodon es morfolégicamente

A

muy similar a Ecteninion de la Formacion
Ischigualasto. Posee el craneo relativamente
angosto, alargado, con los arcos temporales
poco proyectados lateralmente y sin la ro-
bustez caracteristica de esos arcos presente
en los chiniquodontidos y otros galesaurios
del Trisico. El paladar secundario ¢seo es
primitivo como en Ecteninion ya que su bor-
de posterior llega sélo hasta el cuarto post-
canino, o sea hasta la mitad de la fila de es-
tos dientes. Contrastando con este caracter
plesiomorfico, presenta un orbitoesfenoides
bien desarrollado, y el cavum epiptericum
mas reducido que en otros galesaurios.

En cuanto a la denticion parece evidente
su relacion con los chiniquodéntidos ya que
muestra la cuspide “a”, muy proyectada
distalmente e hipertrofiada.

La mandibula presenta la sinfisis fusiona-
da como en otros chiniquodoéntidos. Mues-
tra los caninos hipertrofiados ubicados en
una posicidn muy anterior, y tres incisivos
pequenos. Los post-caninos mandibulares

Fig. 5-14. Trucidocynodon riograndesis, reconstruccion del craneoy mandibula en vistas: A, dorsal, B, palatina, C, lateral,
D, lateral del craneo con el arco zigomatico removido y E, vista medial de la mandibula. Tomado de Oliveira et al., 2010.
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son morfologicamente similares a los supe-
riores pero con mayor definicion en las ctis-
pides accesorias a la principal.
Sistematicamente Trucidocynodon esta muy
relacionado a los chiniquodéntidos, pero los
caracteres mas primitivos hacen dudar de
esta relacion. Eventualmente ambos géneros,
Ecteninon 'y Trucidocynodon son primitivos
chiniquodontidos mostrando divergencias
evolutivas como resultado de sus habitos
mas estrictamente carnivoros, eventual-
mente de predadores activos. Estas caracte-
risticas comunes han sido notadas también
por Martinez y colaboradores, quienes en
2013 establecieron la familia Ecteniniidae
para abarcar ambos taxones. En ese mismo
trabajo, estos autores describen el género
y especie Diegocanis elegans, basado en
un craneo parcial muy semejante al de Ec-
teninion y procedente de la Formacion Is-
chigualasto en la provincia de San Juan, y

consecuentemente lo incluyeron dentro de
esa misma familia.

Candelariodon barberenai
Oliveira, Schultz, Soares y Rodriguez 2011.
Candelariodon es un pequeno cinodonte
insectivoro — carnivoro del Tridasico Medio,
Formacién Santa maria. El Gnico material
disponible es una mandibula inferior incom-
pleta, pero con buena informacién sobre sus
caracteristicas dentarias que lo diferencia
del resto de los cinodontes de Argentina y
Brasil, conocidos hasta ahora. Los post-cani-
nos posteriores poseen dos filas paralelas de
ctspides orientadas axialmente, una bucal y
otra lingual, integradas por cuatro ctspides
cada una, lo cual indica una notable caracte-
ristica de esta especie. Los post-caninos ante-
riores poseen una ctspide principal orienta-
da posteriormente, recordando la condicién
presente en los chiniquodontidos.

Fig. 5-15. Candelariodon barberenai. Diversas vistas de la mandibula tipo, Gnico material de esta especie. Tomado

de Oliveira et al., 2011.
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CAPITULO

Subclado Brasilodonta: Tritheledonta (in part.) Kemp, 2005.
LOS “ICTIDOSAURIA”
FAMILIA TRITHELEDONTIDAE

6

1 término “Ictidosauria” fue propues-

to por Broom (1912) para agrupar a
tres formas incompletamente representadas
de pequefios cinodontes muy derivados,
procedentes de los Red Beds de Africa del
Sur. Estos pequenos cinodontes presentan
tipos dentarios muy distintos a los de ti-
picos cinodontes como Thrinaxodontidae,
Galesauridae, Cynognathidae y también de
los cinodontes gonfodontes, lo cual alentd
la diferenciacion taxondmica informal reco-
nocida por Broom (1912).

En la actualidad esas formas se conside-
ran parte de la familia Tritheledontidae y
a su vez Tritheledontidae y Brasilodonti-
dae integran el subclado Brasilodonta del
clado Epicynodontia de Hopson y Kitching
(2001). Las formas mejor conocidas son Pa-
chygenelus monus (Watson 1913), Tritheledon
riconoi (Broom, 1912) y Diarthrognathus bro-

omi (Crompton, 1958), ademas de otras re-
ciententemente publicadas que se citan mas
abajo, y que representan una etapa evoluti-
va mds proxima a la condiciéon mamaliana
que la de los tipicos cinodontes tridsicos co-
nocidos hasta la década de 1990.

A estos “ictidosaurios” de Africa del Sur se
les sumo Chaliminia musteloides de la Forma-
cion Los Colorados de Argentina descripto
por Bonaparte en 1980. Este autor, al ana-
lizar las afinidades de Chaliminia objetd la
agrupacion de aquellas especies sudafrica-
nas en una Unica familia, Tritheledontidae,
propuesta por Hopson y Barghusen (1986)
por cuanto existen diferencias muy marca-
das en la denticion de Pachygenelus y Trithe-
ledon. Por ello Bonaparte (1980) reconocid
la validez de la familia Tritheledontidae,
reconocida también por Hopson y Barghu-
sen (1986), pero solo para Tritheledon y Diar-
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thrognathus, y propuso la familia Pachyge-
nelidae para incluir en ella los géneros Pa-
chygenelus 'y Chaliminia. Esta propuesta no
fue seguida por otros autores y se contintia
incluyendo dentro de Tritheledontidae a
géneros del Tridsico superior y Jurasico in-
ferior con patrones dentarios muy diferen-
tes. Es probable que los “Ictidosauria” o Tri-
theledontidae, se caractericen por una serie
de rasgos comunes como la pequena talla,
presencia de aberturas interpterigoideas,
promontorium, caja encefalica expandida
lateralmente, arco cigomatico muy gracil,
etc., independientemente de los tipos den-
tarios, los cuales podrian representar adap-
taciones a dietas distintas sin importantes
consecuencias filogenéticas.

Descubrimientos recientes de Trithelodon-
tidae incluyen restos de una nueva especie,
Elliotherium kersteni de Africa del Sur (Sidor
and Hancox, 2006) y un nuevo ejemplar de
Chaliminia musteloides dado a conocer por
Martinelli y Rougier, (2007). Finalmente,
en la Formacion Caturrita del sur de Brasil
fueron descubiertos y estudiados buenos
ejemplares de un primitivo Tritheledonti-
dae Riograndia guaibaensis (Bonaparte et al.,
2001; Soares, 2004) y una especie vincula-
da, Irajatherium hernandezi Martinelli et al.,
2004. En la discusién de las afinidades de
Riograndia guaibensis Bonaparte et al. (2001),
sefalaron la inconsistencia del alcance taxo-
ndémico atribuido a Trithelodontidae.

Las evidencias disponibles indican que los
“ictidosaurios” de Broom (1912) del Jurasi-
co inferior mas los géneros del Triasico su-
perior de América del Sur son parte de un
subclado que convencionalmente llamamos
Brasilodonta (Bonaparte, 2012).

Subclado Brasilodonta:
Tritheledonta (in part.) Kemp, 2005.

En un trabajo reciente, Bonaparte (2012)
reconocié el sub-clado Brasilodontia para
agrupar a los integrantes de las familias
Brasilodontidae y Tritheledontidae, y asi
diferenciarlos taxondémicamente de los sub-
clados Gomphodonta y Galesauria, todos

ellos integrantes del clado Epicynodontia
de Hopson y Kitching, 2001.

Los Brasilodonta estan bien caracteriza-
dos por su pequefa talla, posibles habi-
tos insectivoros, presencia de aberturas
interpterigoideas, arco zigomatico muy
gracil, cresta parietal reducida dorsoven-
tralmente, cavidad encefdlica transversal-
mente amplia, presencia de promontorium,
mandibula larga y gracil con sinfisis libre,
y otros caracteres. Las diferencias basicas
entre Brasilodontidae y Tritheledontidae se
dan en los caracteres mas primitivos de la
denticién y la mandibula que presentan los
primeros frente a la denticion sensiblemen-
te mas derivada de los Tritheledontidae.
Diversos rasgos craneo-mandibulares los
diferencian del resto de los cinodontes tria-
sicos tan claramente que hacen suponer un
origen separado de los Brasilodonta, tal vez
como una derivacién muy temprana ocurri-
da dentro de los Procynosuchidae del limite
Permo-Triasico. Crompton y Jenkins (1968),
estudiando a los Tritheledontidae (Ictido-
sauria) registrados en el Tridsico-Jurasico
de Africa del Sur, consideraron que esos pe-
quefios cinodontes muy derivados hacia la
condicién mamaliana muestran caracteres
anatomicos que los diferencian totalmente
del resto de los cinodontes y que debieron
tener un origen distinto, presumiblemente
entre los Scaloposauria del Pérmico Supe-
rior. Lamentablemente ese enunciado de
Crompton y Jenkins no fue atendido por los
paleontdlogos que se han ocupado del ori-
gen de los mamiferos. Después de 45 afios
los descubrimientos y estudios sobre los pe-
quenios brasilodéntidos del Tridsico Supe-
rior del Sur de Brasil, (Bonaparte ef al., 2003;
2005; 2006; etc.) han confirmado las obser-
vaciones de Crompton y Jenkins (1968) y
demostrado la gran diferencia anatdémica
con los cinodontes tridsicos, y alentado el
posible origen de ellos (incluso mamiferos)
en grupos muy basales de cinodontes.

El registro de los Brasilodonta (sensu Bo-
naparte, 2012) ha sido muy prolifico a partir
del Tridsico Medio con Protheriodon estu-
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Tritheledontidae
210 ma \ Packyeensius

Morganucodonta

Fig. 6-1. Cladograma tentativo
mostrando el origen y la

Chaliminia

Riograndia

Brasilitharium

dicotomia de los Brasilodonta
en las familias Brasilodontidae
y Tritheledontidae segiin
Bonaparte 2012.

Taxbén de Ischigualasto
TRIASICO
Protheriodon
250 ma. Panchetocynodon
PROCYNOSUCHIDARE
PERMICO

THEROCEPHALIA

dianti con sus poco reducidos huesos post-
dentarios.

Vale senalar aqui que Tritheledontidae
sensu Hopson y Barghusen (1986), (basados
fundamentalmente en el género Pachyge-
nelus) fueron considerados como el grupo
hermano de los Mammalia, una interpre-
tacion adoptada por la mayoria de los pa-
leontologos hasta 2003, afio en que se publi-
¢ el estudio de Brasilodon y Brasilitherium
(Bonaparte et al., 2003). En ese trabajo se
propuso que estos pequefios cinodontes de
Brasil, muy derivados, y que se tratan mas
adelante, representan al grupo hermano de
los mamiferos.

Riograndia guaibensis Bonaparte, Ferigolo
y Ribeiro, 2001.

Esta especie representa al mas antiguo
“ictidosaurio” registrado hasta el presente.
Procede de los niveles de areniscas masivas
de la Formacién Caturrita (Andreis et al.,
1980) del estado de Rio Grande do Sul, Bra-
sil. Estas areniscas corresponden aproxima-
damente a los niveles inferiores o medios de
la Formacién Los Colorados de Argentina,
portadores del dicinodonte Jachaleria colora-
ta Bonaparte (1971), que también esta pre-
sente en la citada unidad del sur de Brasil.
Su antigiiedad probable es, en consecuen-
cia, Coloradense inferior, aproximadamen-
te Noriano inferior de la escala geocronolo-
gica europea.

Riograndia fue dado a conocer a partir de
un craneo incompleto y varias mandibulas
que muestran los caracteres diagnosticos de
los “ictidosaurios” en su denticion anterior.
Posee tres incisivos en el premaxilar y tres
en la mandibula; el tercer incisivo (I3) del
premaxilar es hipertrofiado, los incisivos
primero y segundo (I1, 12) estan reducidos
o atrofiados, en tanto que los incisivos infe-
riores muestran una condicion inversa, con
el incisivo uno (i1) hipertrofiado y los incisi-
vos dos y tres (i2, i3) atrofiados.

Fig. 6-2. Riograndia guaibensis, sector anterior del
craneo y mandibulas del ejemplar tipo, procedentes de
la Formacion Caturrita del sur de Brasil y depositado en
las colecciones del Museo de Ciencias Naturales de la
Fundacion Zoobotanica de Porto Alegre, Brasil. Tomado
de Bonaparte, Ferigolo y Ribeiro, 2001.
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A Fig. 6-3. Riograndia guaibensis,
reconstruccion del craneo en
vistas: A, lateral (sin el arco
temporal); B, lateral de craneo
y mandibula; C, occipital del
craneo. Tomado de M. Bento
Soares, 2004.

Fig. 6-4. Riograndia guaibensis, vistas palatina y dorsal del craneo muy completo de un ejemplar procedente de la
Formacion Caturrita, cercanias de Candelaria. Depositado en las colecciones paleontolégicas de la Universidad Federal
de Rio Grande do Sul. Tomado de M. Bento Soares, 2004.
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Una condicion similar de los caracteres de
los dientes anteriores se halla presente en
Pachygenelus (Hopson, com. pers.) y en Cha-
liminia (Bonaparte, 1981).

Riograndia posee otros caracteres comu-
nes con los “ictidosaurios” citados, como la
falta del arco postorbitario y la ausencia de
prefrontal y postorbitario. Esto ha permiti-
do observar que el frontal delimita el borde
antero-dorsal de la Orbita, una condicion
mamaliana tipica. Los caninos de Riogran-
dia generalmente estan poco desarrollados
como en otros “ictidosaurios”, en tanto que
los postcaninos muestran una estructura
completamente distinta, lo cual ha dado lu-
gar a la propuesta de reconocer una familia
diferente: Riograndidae (Bonaparte et al.,
2001), idea abandonada en la actualidad,
por razones expuestas al principio de este
capitulo.

Estos dientes son transversalmente planos
y poseen el borde de la corona provisto de 6
a 9 pequenas ctspides, delimitadas por sur-
cos bien definidos.

Fig. 6-5. Vista interna de la rama mandibular de Riogran-
dia. Segln Bento Soares, 2004.

En afios recientes fueron encontrados
ejemplares adicionales, entre ellos un cra-
neo y mandibulas muy completos, brindan
diversa informacion adicional sobre su ana-
tomia craneana y dentaria, especialmente
en los incisivos superiores que muestran
algunas diferencias con el restante material
de la especie.

Este material completo ha sido motivo
de una tesis doctoral realizada por Marina
Bento Soares, quien nos ha legado un de-
tallado e inteligente analisis comparativo
de esta especie. Sus conclusiones muestran
que Riograndia es una especie con caracteres
muy derivados en la estructura del paladar
secundario y en la inferida osificacion del
paladar primario para albergar supuestas
estructuras nasofaringeas y el tubo de eus-
taquio.

Estas observaciones nos han permitido in-
terpretar que la vacuidad interpterigoidea
es una pre-condicion para la formacion del
paladar primario, transversalmente ancho,
que estd presente en Morganucodon y otros
primitivos mamiferos. Otros caracteres del
basicraneo, de la region del oido interno, y
de la pared lateral del neurocraneo identi-
fican notablemente a Riograndia con formas
derivadas del Jurasico Inferior como Pachy-
genelus y aun con el mamifero primitivo
Morganucodon.

La denticién postcanina de Riograndia, tan-
to la superior como la inferior, son dificiles
de interpretar filogenéticamente pues son
radicalmente distintas a lo conocido entre
los brasilodéntidos, ain cuando la identi-
dad de sus caracteres anatdmicos craneanos
ha permitido reconocerlos como “grupo
hermano” (Bonaparte, 2011, 2012).

También se ha hipotetizado que los post-
caninos de Riograndia habrian reducido el
numero y distribucion de sus ctispides dan-
do lugar a la denticion postcanina de los
restantes “ictidosaurios”.

La tarea de recoleccion del mejor ejemplar
de Riograndia guaibensis tuvo ciertos percan-
ces que merecen ser resefiados por ser parte
de los trasfondos que mas de una vez debe
afrontar el paleontologo para llevar adelan-
te sus trabajos de exploraciones.

En Julio de 2000, después de trabajar con
mucho éxito en Faxinal do Soturno, visita-
mos la localidad fosilifera de Sesmaria do
Pinhal. La comision paleontologica, encabe-
zada por el Prof. Dr. Mario Costa Barbere-
na, la integraron el que esto escribe, el técni-
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co Sr. Daniel Hernandez, y los estudiantes
Agustin Martinelli y Rogerio Rupert, en un
vehiculo con chofer de la UFRGS.

Al cabo de una hora aproximadamente
de iniciadas las tareas, Martinelli descubrid
restos bien preservados de un pequeno ci-
nodonte y, justo al mismo tiempo recibi-
mos, sorprendidos, la visita de un Juez de
Candelaria escoltado por agentes de la Bri-
gada Militar. Con muy poca cortesia el Juez
conmind al Prof. Barberena y su comision, a
que se retirasen del lugar en el término de
5 minutos ante la falta de un permiso para
realizar exploraciones paleontoldgicas que
otorga la Direccion Nacional de Produccion
Mineral. En vano tratd de explicar el Prof.
Barberena que la Universidad Federal tiene
jurisdiccion en todo el Estado de Rio Grande
do Sul para realizar exploraciones e inves-
tigaciones de distinta indole. De tal forma,

Fig. 6-6. Riograndia
guaibensis, el notable
ejemplar de Sesmaria do
Pinhal depositado en |a
coleccion de la UFRGS de
Porto Alegre, vistas lateral
y dorsal.

Barberena muy azorado nos dijo: “Bona,
dejemos todo y nos vamos de inmediato”.
Asi ocurrid, pero al dia siguiente, con una
molesta lluvia, realizamos una operaciéon
“comando” protagonizada por Daniel Her-
nandez, a quien dejamos en el lugar para
extraer, como sea, los restos descubiertos el
dia anterior. Daniel los recogié como pudo
en 10 minutos, tiempo en el que regresamos
con el vehiculo para levantar a Daniel y su
preciosa carga.

Una vez preparado el material reveld ser
un tritheledéntido, el primero registrado
en Brasil, lamentablemente extraido con tal
apuro que diversas piezas 0seas se habran
perdido.

No obstante, se conservaron piezas diag—
nosticas, incompletas, del craneo y postcra-
neo que permitieron su estudio y compara-
cion.
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Chaliminia musteloides Bonaparte, 1980.

Chaliminia musteloides procede de los ni-
veles mas altos de la Formacion Los Colo-
rados que se exponen al pie del Cerro Ra-
jado, La Rioja, Argentina, de antigiiedad
Coloradense superior (Bonaparte, 1973),
aproximadamente Noriano superior de la
escala geocronoldgica europea. Seria algo
mas reciente que Riograndia del sur de Bra-
sil, pero mas antiguo que los “ictidosau-
rios” de Africa del Sur que se han citado
mas arriba.

El material conocido de Chaliminia inclu-
ye el holotipo coleccionado por el autor y
colaboradores en 1970, el que consiste de
un craneo y mandibulas articuladas, perte-
necientes a la coleccion del Instituto-Fun-
dacién M. Lillo de la Universidad Nacio-
nal de Tucuman, con el niumero PVL. 3857.
Ademads, recientemente se ha coleccio-
nado un craneo incompleto de Chaliminia
que fue descripto por Martinelli y Rougier,
(2007), depositado en el Museo de la Uni-
versidad Nacional de La Rioja.

Chaliminia posee una amplia caja cra-
neana y, supuestamente, una breve cresta
parietal de la que so6lo se ha conservado el
sector mas posterior. Como en otros “icti-
dosaurios” no posee el arco postorbitario y
los frontales delimitan las Orbitas. El arco
cigomatico es una delgada barra dsea, dor-
soventralmente breve, formando un esca-
16n marcado en su union con el maxilar.

Probablemente, Chaliminia no poseia do-
ble articulacién mandibular, limitandose
esta al cuadrado y articular. No obstante,

la proximidad entre el proceso articular del
dentario y el escamosal es muy marcada.

La region anterior del hocico presenta
una curvatura ventral de los nasales, lo
cual indica que las narinas externas tenian
una posicion muy anterior, protegidas dor-
salmente por la citada expansion de los na-
sales, eventualmente relacionada a habitos
excavadores.

En la region palatina Chaliminia presenta
amplias vacuidades interpterigoideas se-
paradas por el proceso cultriforme del pa-
raesfenoides y bordeadas lateralmente por
los transversalmente amplios pterigoides.
Estas vacuidades se han registrado en todos
los “ictidosaurios”, y representan una etapa
inicial para la formacion del paladar prima-
rio ancho transversalmente, supuestamente
para albergar érganos nasofaringeos y el
tubo de Eustaquio, caracteres presentes en
los mamiferos mas primitivos (Barghusen,
1986).

La denticion anterior de Chaliminia muestra
tres incisivos inferiores procumbentes, con
el incisivo uno (il) de mayor tamafo que los
restantes. Los incisivos superiores, no muy
bien preservados, muestran un diastema en-
tre el incisivo uno de cada premaxilar, for-
mando un espacio en donde se acomodaban
los incisivos inferiores al cerrarse la boca.

Los postcaninos superiores presentan una
extensa caspide central y probablemente
una cuspide accesoria anterior y otra poste-
rior mas pequefias, dispuestas en un plano
mas dorsal que la cuspide principal en el
lado bucal.

Fig. 6-1. Chaliminia
musteloides. Vista
|ateral derecha del
holotipo. Depositado en
las colecciones de la
Fundacion - Instituto
M. Lillo, de la Univ.
Nac. de Tucuman.
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Fig. 6-8. Chaliminia
musteloides, Vistas del
craneo y mandibula
holotipo, vista lateral
derecha; lateral izquierda;
dorsal y region palatina,
incluyendo las aperturas
interpterigoideas.
Procedente de la

seccion superior de la
Formacién Los Colorados,
La Rioja. Depositado

en las colecciones
paleontoldgicas del
Instituto Miguel Lillo, Univ.
Nac. de Tucuman.

Fig. 6- 9. Neoaetosauroides engaeus, un tecodonte acorazado frecuente en los niveles superiores de la Form. Los
Colorados. Se infiere que habria sido parte de la comunidad faunistica de Chaliminia.
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Los postcaninos inferiores, transversal-
mente planos, son tipicos de “ictidosau-
rios”, con una cuspide anterior alta que es
sucedida por dos o tres cuspides progresi-
vamente mads bajas, hacia atras.

Chaliminia junto a otros “ictidosaurios” co-
nocidos del Tridsico superior y Jurdsico in-
ferior de diversos continentes, demuestran
que el grupo alcanzo6 una gran distribucion
geografica.

El estudio del nuevo especimen de Marti-
nelli y Rougier (2007) reporté algunos deta-
lles del neurocraneo, aunque se presté mas
atencion a la filogenia de los “ictidosau-
rios”. Llama la atenciéon que consideraran a
Riograndia fuera de la familia Tritheledon-
tidae.

Irajatherium hernandezi
Martinelli et al., 2004.

Se trata de una especie incompletamente
representada, procedente de la localidad fo-
silifera de Sesmaria do Pinhal, en el Muni-
cipio de Candelaria, Rio Grande do Sul, de
los niveles de areniscas masivas de la For-
macion Caturrita.

Irajatherium se encontrd asociado en los
mismos niveles, con Riograndia, los brasi-
lodontidos Brasilodon 'y Brasilitherium, el
esfenodonte Clevosaurus,, el procolofénido

Fig. 6-10. Este
segundo ejemplar
incompleto de
Chaliminia fue
descubierto
recientemente en
la seccion superior
de la Formacion
Los Colorados,

La Rioja. Tomado
de Martinelli y
Rougier, 2007.

Soturnia (Cisneros y Schultz, 2003), y restos
de Archosauria indeterminados.

El material tipo consiste de un maxilar
izquierdo incompleto con sus postcaninos,
el dentario izquierdo incompleto con tres
postcaninos, y del postcraneo sélo el htime-
ro y fémur izquierdos.

La denticién superior de Irajatherium con-
siste en un nimero desconocido de post-
caninos provistos de una cdspide central
grande y dos pequefias ctispides accesorias,
una anterior y otra posterior, basicamente
comparables a Pachygenelus del Jurasico In-
ferior de Africa del Sur (Broom, 1912, Wat-
son, 1913, Gow, 1980, 2001) y Canada (Shu-
bin et al., 1991). Los postcaninos inferiores
presentan una cuspide anterior grande,
algo recurvada hacia atras, seguida de dos
clspides progresivamente mas pequenas,
muy similar a Pachygenelus y comparable,
basicamente al plan presente en Chaliminia
(Bonaparte, 1980). Tanto los postcaninos
superiores como los inferiores se imbrican
progresivamente hacia atras, de tal modo
que el sector mas posterior de los postca-
ninos es cubierto lateralmente por la parte
anterior del diente que le sigue.

Diversos caracteres observados en el hu-
mero de Irajatherium sugieren hébitos foso-
riales, particularmente por la presencia de
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una fuerte depresion proximo-ventral y la
presencia de dos procesos dseos sobre la
cara medial y ventral del robusto himero.
Es probable que los héabitos fosoriales in-
feridos para Irajatherium hayan sido muy
generalizados entre los cinodontes de talla
pequena que conocemos del Tridsico Medio
y Superior.

Irajatherium, con sus caracteres dentarios
diagnosticos, y tipicos de Tritheledontidae,
nos muestra que esta familia de pequefios
cinodontes ya estaba bien definida antes
de fines del Triasico, y que los géneros Pa-
chygenelus, Diarthrognathus y Tritheledon,
del Jurasico inferior podrian representar la
etapa final del biocron de estos cinodontes
derivados.

A

Fig. 6- 12. El Dr. A. W. Crompton realizé importantes
estudios sobre los “ictidosaurios” del Jurésico inferior
de Sudéfrica

Fig. 6-11. /rajatherium hernandezi, material tipo procedente de la Formacidn Caturrita de Ses maria de Pinhal, cercanias
de Candelaria, sur de Brasil. A: Maxilar izquierdo en vista lateral, palatina y medial; B: Vistas lateral y oclusal de un
postcanino; C: vista lateral de la mandibula incompleta y D: Fragmento de dentario con dos postcaninos en vista lateral y
medial. Depositado en las colecciones de la Universidad Federal de Rio Grande do Sul. Tomado de Martinelli et al., 2004.

CAPITULO 6 Subclado Brasilodonta. LOS “ICTIDOSAURIA” FAMILIA TRITHELEDONTIDAE
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CAPITULO

CINODONTES TENTATIVAMENTE
BRASILODONTIDAE

7

| reestudio reciente de Therioherpeton

cargnini'y Prozostrodon brasiliensis (Bo-
naparte y Barberena, 2001) considerados
como “cinodontes de afinidades inciertas”
en la primera edicién de este libro (Bona-
parte y Migale, 2010: 123), creemos mas
acertado considerarlos como integrantes
de Brasilodontidae, mostrando algunas di-
ferencias que solo serfan de orden genéri-
co. Cabe recordar que tanto Therioherpeton
como Prozostrodon son de antigliedad mas
reciente que Protheriodon (Triasico Medio), y
mas antiguos que Brasilodon, Brasilitherium
y Minicynodon, diferenciandose asi tanto de

unos como de los otros. No obstante, en una
apreciacion mas amplia de la supuesta di-
versidad de especies que habrian integrado
a la familia Brasilodontidae en los enormes
tiempos transcurridos entre el Tridsico Me-
dio y el Noriano del Triasico Superior (apro-
ximadamente 10 a 12 millones de afios),
creemos mas acertado referir estos géneros
a Brasilodontidae por presentar numerosos
caracteres propios de esa familia, ain cuan-
do los incompletos craneos de ambos taxo-
nes no conservaron ciertos caracteres claves
p-e. las vacuidades interpterigoideas, que
generaron dudas y confusion.

CINODONTES TENTATIVAMENTE BRASILODONTIDAE CAPITULO 7
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Familia “Therioherpetidae”
Bonaparte y Barberena, 1975.

Las relaciones sistematicas de esta familia
de cinodontes muy avanzados estan en si-
tuacion incierta debido a que las evidencias
craneodentarias disponibles son incomple-
tas, especialmente por la falta de la serie de
postcaninos, la ausencia del basicraneo y de
informacion sobre el paladar primario. No
obstante, los caracteres preservados, rees-
tudiados frente a hallazgos recientes con-
firman su vinculaciéon con el o los grupos
ancestrales a los mamiferos, tal como fue
expresado por los autores en 1975.

Therioherpeton cargnini
Bonaparte y Barberena, 1975.

El tipo de Therioherpeton cargnini consiste
en un pequefio esqueleto incompleto, que
fue encontrado entre las costillas de un rin-
cosaurio mientras se realizaban las tareas de
preparacion de este ultimo. La indudable
asociacion de Therioherpeton con un rinco-
saurio nos demuestra que es mas antiguo,
dentro del Tridsico Superior, que los tipicos
brasilodéntidos de la Formacion Caturrita
(Andreis et al., 1980) en donde se han regis-
trado una variada asociacién de tetrapodos
del Noriano Inferior (Coloradense inferior,
sensu Bonaparte, 1973).

Por cierto que esa antigiiedad intermedia
de Therioherpeton entre la de Protheriodon y
la de los tipicos brasilodéntidos (Brasilodon,
Brasilitherium y Minicynodon), es de sumo

interés para evaluar la historia evolutiva de
esta familia de “protomamiferos”.

Therioherpeton procede de la Formacion
Santa Maria, a unos 200 metros al Noroeste
del lugar conocido como cerro Cerriquito,
en el Municipio de Santa Maria, Estado de
Rio Grande do Sul, Brasil. Su antigiiedad,
corresponde al Ischigualastense (Bonaparte,
1973), y seria correlacionable con el Carnia-
no medio o superior de la escala geocrono-
logica europea.

El craneo y fragmento mandibular pre-
servados muestran diversos caracteres ma-
malianos, especialmente la reducida cresta
parietal, la caja encefdlica dilatada y trans-
versalmente ancha, el arco cigomatico muy
gracil, de seccion triangular, la ausencia de
prefrontal, postorbitario y de la barra pos-
torbitaria, y el frontal que bordea amplia-
mente la 6rbita y que contacta ventralmente
con el palatino por medio de su proceso o
ala orbital.

Estos caracteres, mas el extenso paladar
secundario 6seo y los postcaninos de tipo
triconodonte con incipiente proceso de bi-
furcacién de sus raices, permitieron inter-
pretar que Therioherpeton debia estar vincu-
lado con el grupo ancestral de los mamife-
ros (Bonaparte y Barberena, 1975, 2001).

Sus postcaninos, por un lado derivados
por el proceso de bifurcaciéon de sus raices,
muestran al mismo tiempo caracteres pri-
mitivos por el tipo de reemplazo dentario
alternado que poseen, evidenciado por el

Fig. 7-1. Reconstruccion del esqueleto de Therioherpeton cargnini, basado en abundante material, aunque con porciones
incompletas. Originales en el Patronato Alvez Ramos, Santa Maria. Rio Grande do Sul.
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diferente grado de ajuste entre sus dientes
fragmentados y alvéolos a lo largo de la se-
cuencia observada en el maxilar derecho.
Este caracter sugiere que Therioherpeton es
un taxén primitivo, con numerosos caracte-
res mamalianos que nos permiten referirlo a
la familia Brasilodontidae.

Mas recientemente Bonaparte y Barbere-
na (2001) estudiaron el postcraneo de The-
rioherpeton que, aunque incompleto, posee
numerosa informacion anatémica de espe-
cial interés filogenético. La mayor parte del
postcraneo estaba articulado en su posicion
original, aunque resulté afectado en parte

Fig. 7-2.
Therioherpeton
cargnini, Craneo
en vistas lateral A,
dorsal B y region
interorbitaria
C, seglin se ha
preservado; D,
postcaninos
superiores y
uno inferior;
E, secuencia
vertebral presacra
en vista dorsal;
F, ilion izquierdo
en vista lateral
y medial; G,
ambos pubis en
vista ventral; H:
reconstruccion de
la pelvis en vista
lateral derecha.
Seccién superior
de la Formacion
Santa Maria,
proximidades de
Santa Maria, Rio
Grande do Sul,
Brasil. Tomado
de Bonaparte y
Barberena, 1975y
2001. Depositado
en el Museo del
H Patronato Alves
Ramos, ciudad de
Santa Maria.
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durante los trabajos de preparacion debi-
do a su muy pequefio tamafio y la falta de
experiencia local en ese tiempo (1970) para
tratar ese tipo de material.

La columna vertebral, preservada en gran
parte, muestra una secuencia articulada de
16 vértebras (la tltima cervical y 15 dorsa-
les), en las que se aprecia el amplio canal
neural que poseen, mas ancho que los cen-
tros vertebrales debido a una inflexién late-
ral que muestran los pedicelos de los arcos
neurales. Este caracter se interpreta como
evidencia de una organizacién neural mas
derivada que en los tipicos cinodontes pro-
bainognatidos, chiniquodéntidos, etc. Las
vértebras cervicales conservadas, asociadas
a restos de la cintura pectoral, poseen los
centros vertebrales anchos transversalmen-
te, dorsoventralmente bajos y anteroposte-
riormente cortos. Las numerosas costillas
preservadas, que estan articuladas a las vér-
tebras dorsales, no presentan procesos unci-
nados o sobrepuestos, y poseen una seccion
aproximadamente en forma de 8.

En la cintura pélvica también se observan
caracteres derivados, mostrando los bordes
dorsal y ventral del ilion paralelos y sin el
proceso postacetabular caracteristico de
los cinodontes del Tridsico, caracter que lo
acerca mucho a la condicién mamaliana. En
el fémur se observa que el trocanter mayor

CAPITULO 7

Fig. 7- 3.
Therioherpeton
cargnini, A,
reconstruccion del
fémur en vistas
dorsal y lateral; B,
pie izquierdo en
vista laterodorsal.

se encuentra en una posiciéon muy dorsal,
al mismo nivel de la cabeza femoral. Otros
rasgos del fémur se observan en la posicién
del trocanter menor y en los condilos dista-
les que sugieren caracteres muy derivados
dentro de Cynodontia.

El panorama general de la anatomia post-
craneana de Therioherpeton indica un grado
de derivaciéon (o especializacién) compara-
ble al presente en Oligokyphus y Pachygenelus
(Hopson, com. pers.) del Jurasico Inferior de
Europa y Africa del Sur, respectivamente.
Pero a diferencia de esos taxones, que han
sido considerados como representantes del
grupo hermano de los mamiferos (Kemp,
1982; Hopson y Barghusen, 1986), Therioher-
peton auin con su magra informacion denta-
ria muestra que ella no contradice, como en
aquellos, su posible relacién ancestral con
los mas primitivos mamiferos como Mor-
ganucodon 'y Kuehneotherium.

Prozostrodon brasiliensis
Bonaparte & Barberena, 2001.

El tipo de esta especie fue originalmente
descripto como Thrinaxodon brasiliensis por
Barberena, Bonaparte y Teixeira (1987) y
posteriormente reestudiado por Bonaparte
y Barberena (2001). El material consiste de
un craneo incompleto al que le falta la re-
gion temporo-occipital y el basicraneo. Po-
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see bien preservada la region interorbitaria
y rostral con su serie dentaria, ambas man-
dibulas con sus denticiones y algunas piezas
del postcraneo. Procede de la parte superior
de la Formacién Santa Maria, en las proxi-
midades del cerro Cerriquito, Municipio de
Santa Maria, Estado de Rio Grande do Sul,
Brasil. Su antigiiedad corresponde aproxi-
madamente al Ischigualastense (Bonaparte,
1973), correlacionable con el Carniano me-
dio a superior de la escala geocronoldgica
europea.

Su craneo completo mediria unos 7 cm. de
largo total, o sea aproximadamente del ta-
mafo de Probainognathus. Pero a diferencia
de éste muestra numerosos caracteres deri-
vados, como la presencia vestigial del pre-
frontal y el postorbitario, un extenso lacri-
mal, y el frontal bordeando la ¢érbita y con
un amplio proceso ventral u orbitario. El ca-
racter vestigial de prefrontal y postorbitario
indica una etapa evolutiva previa a la de los
cinodontes triteledontidos, tritilodéntidos y
brasilodontidos que ya no los poseen.

La region interorbitaria de Prozostrodon
muestra una osificacion avanzada, con am-
plios contactos entre el proceso orbital del
palatino, proceso orbital del frontal y el
orbitoesfenoides, lo cual sugiere una etapa
proxima a la condicion mamaliana. En la
region palatina, el paladar secundario dseo,
incompletamente preservado, demuestra
que se extendia mas atras que el ultimo
postcanino, cardcter ya presente en los cino-
dontes chiniquoddntidos.

La denticion de Prozostrodon muestra la
presencia de 5 incisivos superiores y 4 infe-
riores, estos ultimos no procumbentes. Los
postcaninos superiores son del tipo trico-
nodonte con sus cuspides alineadas axial-
mente y sin cingulos bucales.

Los postcaninos inferiores, en niimero de
8-9, también son de tipo triconodonte, con
las cuspides alineadas, pero a diferencia de
los superiores presentan un cingulo lingual
desarrollado en sus ultimos cuatro postca-
ninos, el que disminuye hasta desaparecer
en los dos primeros postcaninos. La inci-

A

Fig. 7-4. Prozostrodon brasiliensis, vistas del ejemplar
tipo; A, vistas dorsal y palatina del craneo incompleto;
B, Vista lateral del mismo craneo; C, vista medial de la
mandibula y D, diversas vértebras y costillas. Seccién
superior Formacién Santa Maria, Rio Grande do Sul,
Brasil. Depositado en las colecciones de la Universidad
Federal de Rio Grande do Sul. Tomado de Bonaparte y
Barberena, 2001.
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piente bifurcacion de la raiz esta presente
en los postcaninos superiores e inferiores.
No se han observado facetas de desgaste en
sus postcaninos, lo que hace suponer que
aun no se habria desarrollado el sistema
de oclusion dentaria ajustada caracteristico
de los brasiloddntidos y los mamiferos mas
primitivos.

La mandibula de Prozostrodon es relativa-
mente gracil, mas bien baja dorsoventral-
mente y larga anteroposteriormente, con la
sinfisis no fusionada y el sector anterior que
incluye incisivos y caninos, dispuesta en un
plano mas dorsal que la region alveolar de
los postcaninos, caracter que con variantes
esta presente en Brasilodon y Brasilitherium.

El escaso material postcraneano de Pro-
zostrodon coincide en mostrar algunos ca-
racteres derivados como en Therioherpeton,
que indican mas similitudes a la condicién
mamaliana que a los chiniquodontidos y
probainognatidos. Entre ellos tenemos que
los centros vertebrales cervicales son ante-
roposteriormente cortos, transversalmente
anchos y dorsoventralmente bajos. Asimis-
mo, la ldmina iliaca posee bordes dorsal y

CAPITULO 7

ventral subparalelos y el proceso postaceta-
bular esta muy reducido.

A pesar de lo incompleto del material dis-
ponible, estas afinidades justifican su asig-
nacion preliminar a la familia Brasilodonti-
dae, pero reconociendo que se trata de un
taxon con significativas diferencias con res-
pecto al resto de los brasiloddntidos, lo cual
sugiere una interesante diversidad entre sus
componentes.

A este respecto, Hopson y Kitching (2011:
27) han comentado sobre los géneros The-
rioherpeton y Prozostrodon (traducido del in-
glés): “Bonaparte y Barbarena (2001) descri-
ben dos cinodontes carnivoros del Tridsico
Tardio que son también muy mamalianos
en su postcraneo y que parecen superar el
gap morfologico entre Probainognathus y los
Tritheledontidae mammaliaformes en la
morfologia craneana y dental”. “Creemos
que estos nuevos cinodontes del Tridsico
Tardio proveeran evidencias criticas para
reconocer la dicotomia Probainognatha-
Cynognatha y también la presencia de una
cantidad extraordinaria de homoplasias en
la evolucién de los eucynodontes”.

Fig. 7-5. Prozostrodon
brasiliensis. Rama
mandibular derecha
en vista lateral del
material holotipico.

CINODONTES TENTATIVAMENTE BRASILODONTIDAE
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E e acuerdo a lo expuesto en el capitulo
anterior, consideramos que la fami-
lia Brasilodontidae se encuentra basada en
diversos caracteres anatomicos bien funda-
mentados. Los géneros que consideramos a
continuacion son los que nos han brindado
la totalidad de la informacién basica en la
que se sustenta esta familia del subclado
Brasilodonta (Bonaparte 2012).
Protheriodon estudianti (Bonaparte et al.,
2006) de la seccion inferior de la Forma-
cién Santa Maria (Triasico Medio) y los tres
restantes, Brasilodon, Brasilitherium y Mi-
nicynodon, que proceden de la Formaciéon
Caturrita (Andreis et al., 1980; Bonaparte et
al., 2003, 2005, 2009) de edad Coloradense
Inferior (Noriano inferior), abarcan un am-
plio biocréon del orden de 8 a 10 millones
de anos.
Se trata de cinodontes no mamalianos pro-
vistos de craneos relativamente angostos
y alargados con el hocico bien desarrolla-
do, los caninos superiores lejos del borde

Subclado Brasilodonta. FAMILIA BRASILODONTIDAE

anterior del premaxilar, arcos temporales
formados por yugales graciles y dorsoven-
tralmente reducidos, postcaninos con inci-
piente bifurcacion de la raiz, presencia de
paladar primario transversalmente ancho
detras de las alas de los pterigoides, cresta
parietal reducida y caja craneana globosa.

Los analisis de caracteres realizados en dos
de sus géneros (Bonaparte et al. 2003, 2005)
han revelado su condicién de grupo herma-
no de los mamiferos, eventualmente ances-
trales de los Morganucodonta. Con anterio-
ridad, los estudios de Kemp (1982) y Hop-
son y Barghusen (1986) habian postulado a
los tritilodontidos y a los tritheledontidos,
respectivamente, como grupo hermano de
los mamiferos, pero con diversos caracteres
mas derivados que en los Morganucodon-
ta, lo cual impidié considerarlos como po-
tenciales ancestros de aquellos. En los tres
géneros de brasilodontidos del Triasico
Superior no existen, o al menos no hemos
observado, caracteres que impidan consi-

CAPITULO 8
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derarlos como potenciales ancestros de los
Morganucodonta (sensu Kielan-Jaworows-
ka et al., 2004).

Protheriodon estudianti
Bonaparte, Soares y Schultz 2006.

El tinico material disponible de este intere-
sante cinodonte es un craneo y mandibulas
incompletos procedentes de niveles de la
Formacion Santa Maria que afloran en la lo-
calidad fosilifera de Dona Francisca, a unos
70 km. al este de la ciudad de Santa Maria,
en el estado de Rio Grande do Sul, Brasil.
Su antigiiedad es Tridsico Medio, en niveles
donde abundan restos de Massetognathus y
de Dinodontosaurus, fésiles muy frecuentes
en la Formacion Ischichuca de Los Chafia-
res, La Rioja, bien datada como correspon-
diente al Triasico Medio seguin los numero-
sos trabajos de Romer publicados entre 1966
y 1973 y Rogers et al. (1994).

Tanto el craneo como las mandibulas y
la denticién estan suficientemente preser-
vados como para reconocer los principa-
les caracteres anatomicos que distinguen a
este cinodonte de los restantes conocidos.
Posee la region preorbitaria extensa dando
lugar a un hocico gracil y prolongado. Sus
arcos temporales son poco expandidos late-
ralmente, configurando un craneo relativa-
mente angosto y largo, basicamente similar
al cinodonte brasilodéntido Brasilitherium
que se describe mas adelante. Curiosamente,
posee el caracter derivado de la ausencia del
arco postorbitario, lo que por primera vez se
documenta para el Tridsico Medio, asi como
la ausencia de prefrontal, postorbitario y el
frontal bordeando la orbita.

Protheriodon posee un extenso paladar se-
cundario dseo que no alcanza a llegar a la
altura del ultimo postcanino. El paladar
primario es amplio detras de las alas de los
pterigoideas, con bien definidas aberturas
interpterigoideas, comparables a las presen-
tes en Brasilitherium y que también tienen
significacion en relacion al origen de los ma-
miferos.

Las mandibulas de Protheriodon se carac-

Fig. 8-1. Protheriodon estudianti A, Créneoy mandibulas
tipoen vistas lateral izquierda y lateral derecha; B, recons-
truccion del craneoy mandibulas en vista lateral derecha.
Formacion Santa Maria del area Dona Francisca, sur de
Brasil, y depositado en las colecciones de la Universidad
Federal de Rio Grande do Sul. Tomado de Bonaparte, Bento
Soares y Schultz, 2006.

terizan por presentar el dentario muy de-
sarrollado, con un amplio proceso articular
que llega muy cerca del escamosal, asocia-
do a huesos postdentarios grandes, lo cual
es un caracter primitivo y que ofrece ciertas
discrepancias entre el grado evolutivo muy
derivado del dentario y el caracter primitivo
de los huesos postdentarios.

La denticién de este cinodonte muestra
postcaninos con cuspides simétricas: una
caspide central grande mas una ctispide an-
terior y otra posterior pequefas dispuestas
en una misma linea anteroposterior. Estas
caracteristicas dentarias estan presentes en
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Brasilodon y en los postcaninos maxilares de
Brasilitherium lo cual, sumado a otros carac-
teres comunes han permitido considerar a
Protheriodon como un primitivo integrante
de la familia Brasilodontidae.

Otro cardcter importante filogenética-
mente de la denticién de Protheriodon es la
presencia de 8 incisiviformes, 3 de ellos en
el maxilar por delante del canino y 5 incisi-
vos en el premaxilar, con lo cual el canino
esta ubicado a cierta distancia de la sutura
maxilar-premaxilar. Estos caracteres den-
tarios de la region anterior del hocico son
basicamente similares a los del primitivo
mamifero Morganucodon (Kermack et al.,
1973; 1981).

Subclado Brasilodonta. FAMILIA BRASILODONTIDAE

El estudio comparativo de Protheriodon, a
pesar de tratarse de un tnico ejemplar que
no esta totalmente completo, nos demues-
tra que la clasica hipdtesis sostenida por los
estudiantes del origen de los mamiferos de
los ultimos 40 afos puede ser actualizada.
Tradicionalmente se ha indicado que los ci-
nodontes del Tridsico Inferior de Africa del
Sur como Thrinaxodon, del Tridasico Medio
de Argentina como Probainognathus y Pa-
chygenelus, del Jurasico Inferior de diversas
latitudes, representan etapas sucesivas de
transformaciones anatomicas de los cino-
dontes hacia la condicién mamaliana. Esta
hipotesis bien puede ser reemplazada por
interpretaciones mas demostrables a partir

Fig. 8-2. Vista palatina
comparativa de craneos de
cinodontes carnivoros de

los dos principales tipos
adaptativos. Arriba Thrinaxodon,
Lumkuia, Probainognathusy
Probelesodon, con craneos cortos
y anchos. Abajo Procynosuchus,
Protheriodon, Brasilitherium

y Morganucodon, con craneos
angostos y alargados. Vista
comparativa de las mandibulas
de ambos grupos. A la izquierda
Morganucodon, Brasilitherium,
Protheriodon, Procynosuchus.

A la derecha Probainognathus,
Probelesodon, Lumkuiay
Thrinaxodon. Tomado de
Bonaparte, Bento Soares y
Schultz, 2006.
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de los descubrimientos recientes efectuados
en Brasil (Bonaparte et al., 2003; 2005, 2006,
2012).

Las nuevas interpretaciones estan basadas
en una amplia gama de caracteres del pa-
ladar primario, la menor amplitud de los
arcos temporales y la reduccion del largo
proporcional del hocico asociado a la exis-
tencia o no de incisiviformes por delante
del canino, y de la ubicacién relativa de este
diente en la extension del hocico, los carac-
teres del largo y alto de la rama horizontal
de la mandibula, y los caracteres de la sin-
fisis, si esta fusionada o no, si es espesa o
gracil. Estos y otros caracteres nos hacen
admitir que los nuevos hallazgos de Brasil
ofrecen una interpretacion alternativa seria
para comprender mejor las etapas evoluti-
vas previas verificadas entre los cinodontes
avanzados, conducentes al surgimiento de
los mamiferos. Vale la pena remarcar que el
surgimiento de los mamiferos a partir de las
nuevas evidencias no requiere el auxilio, a
veces artificial, de reversiones (reaparicion
de caracteres primitivos), para vincular a
los mas primitivos mamiferos, como es el
caso de la interpretacion clasica sostenida

por Crompton y Jenkins; Hopson y Barghu-
sen; y otros desde la década de 1960.

El linaje propuesto, el de los Brasilodon-
tidae, que se habria originado en formas
similares a Procynosuchus del Pérmico Su-
perior de Africa del Sur, se integra tentati-
vamente con Panchetocynodon del Triasico
Inferior de India, (Das y Gupta, 2012) (Bo-
naparte, 2012) y con mayor certidumbre
con Protheriodon del Tridasico Medio, Bra-
silodon, Brasilitherium y Minicynodon, del
Tridsico Superior de Brasil, culminando en
los primitivos mamiferos morganucodon-
tidos registrados en los limites del Tria-
sico- Jurasico de diversas localidades de
Pangea, especialmente Europa.

Brasilodon quadrangularis
Bonaparte, Martinelli, Schultz & Rubert,
2003.

Brasilodon esta representado por abundan-
te material craneo-mandibular y dentario
procedente de las areniscas masivas y ho-
mogéneas de la seccion inferior de la Forma-
cién Caturrita (Andreis et al., 1980), de una
cantera ubicada a 2 km al NW de la ciudad
de Faxinal do Soturno, Estado de Rio Gran-

Fig. 8-3. Brasilodon
quadrangularis,
arriba: vista lateral
del craneo con el
arco temporal;
abajo, vista lateral
izquierda de la caja
craneana.
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de do Sul, Brasil. Su antigiiedad es aproxi-
madamente Coloradense inferior (Bona-
parte, 1973), correlacionable con el Noriano
inferior o medio de la escala geocronologica
europea.

Los craneos de Brasilodon oscilan entre 35
mm. y 45 mm. de longitud total, con buenas
evidencias de su condicion adulta a partir
del fuerte desgaste que presenta la secuen-
cia de postcaninos de los ejemplares mas
grandes. En el ejemplar tipo la secuencia de
los ocho postcaninos del craneo no mues-
tran desgaste evidente, lo que sugiere que se
trata de un individuo juvenil-adulto. El plan
morfologico de sus postcaninos superiores
es bastante uniforme a lo largo de la secuen-
cia, con leve variacion de tamafo en los mas
anteriores que son algo mas pequefios. Los
postcaninos superiores son muy similares a
los inferiores, con una cuspide central gran-
de acompafiada de una ctspide accesoria
anterior y otra posterior subiguales, y dos
ctspides del cingulo bucal en los superiores
y lingual en los inferiores, subiguales, ubi-
cadas una en el sector anterior y la otra en
el sector posterior de cada postcanino. Tal
distribucion de las ctspides hace que los
postcaninos superiores e inferiores sean si-
meétricos a partir de la cuspide principal, lo
cual serfa un caracter algo diferente al obser-
vado en la denticion del primitivo mamifero
Morganucodon.

El craneo de Brasilodon muestra una caja
encefdlica ancha, recordando la condicion
presente en Therioherpeton (Bonaparte y Bar-
berena, 1975) y la cresta parietal muy baja
y reducida en su extension anteroposterior.
La pared lateral de la caja craneana tiene
caracteres avanzados, como ser la presen-
cia del foramen para el V nervio ubicado
dentro de la lJamina anterior del prootico, y
el canal para la “vena capitis lateralis” que
se encuentra cubierto en gran parte por la
unién entre prodtico y parietal, a diferencia
de otros cinodontes menos derivados en los
que éste canal es abierto.

En la region ventral del craneo se observa
la presencia de un extenso paladar secunda-
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rio 6seo que sobrepasa levemente la posicion
del altimo postcanino. En la region basiocci-
pital se manifiesta la presencia bien definida
del promontorium, estructura ésea en don-
de se encuentra la coclea, presumiblemente
aun no espiralada en este nivel evolutivo.
Aqui muestra caracteres primitivos como
ser el opistotico y el prodtico no fusionados,
y la continuidad entre el fordmen epitimpa-
nico y el foramen yugular, caracter supera-
do en el nivel mamaliano.

Frente a estos caracteres primitivos mues-
tra otros derivados, como la fuerte vascu-
larizacion de la region dorsal al lugar ocu-

A

Fig. 8-4. Brasilodon quadrangularis, material tipo, pro-
cedente de la Formacidn Caturrita, de Faxinal do Soturno,
estado de Rio Grande do Sul, Brasil. A: Vistas estereosco-
picas del craneo tipo en vista palatina; B: interpretacion
de la vista palatina del craneo y C: reconstruccion del
craneo en vista palatina. Depositado en las colecciones
paleontoldgicas de la Universidad Federal de Rio Grande
do Sul, Porto Alegre, Brasil.
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pado por el estribo (“depresion otica”) y el
notable desarrollo del proceso estapedial
del cuadrado, muy similar al presente en
el primitivo mamifero Morganucodon del li-
mite Triasico-Jurasico de Europa y Asia.
La estructura del arco cigomatico es muy
diferente a la presente en otros cinodontes
como Probelesodon, Probainognathus, Masse-
tognathus o Exaeretodon en los que ese arco
es laminar y dorsoventralmente espeso. En
Brasilodon, como en Brasilitherium, Therio-
herpeton, Pachygenelus, Minicynodon y Mor-
ganucodon, el arco cigomatico es una estruc-
tura gracil, dorsoventralmente reducida,
con minima participacion del escamosal.
La mandibula de Brasilodon posee la sin-
fisis no fusionada y sus incisivos I y II son
procumbentes, caracteres comparables a
los del primitivo mamifero Morganucodon
(Kermack et al., 1981). El proceso articular
del dentario es muy extenso posteriormen-
te, tal vez tocando al escamosal, pero sin
evidencias de condilo y de cavidad glenoi-
dea. Sin dudas que la articulacion craneo
mandibular se realizaba entre los bien de-
sarrollados huesos articular y cuadrado.

Tal vez el aspecto morfofuncional mas
fascinante de Brasilodon se refiere al reem-
plazo dentario de sus postcaninos. El casi
inexistente desgaste de todos los postca-
ninos superiores del ejemplar tipo, indica
que el reemplazo dentario era inexistente
hasta por lo menos la etapa de sub-adulto.
En otro ejemplar en que se han conservado
5 postcaninos muy desgastados nos sugiere
que la falta de reemplazos se extendia por
gran parte de la etapa adulta.

Finalmente, en el ejemplar de mayor ta-
mafo disponible, cuyo craneo e de unos
45 mm. de longitud total, se observa que
junto a postcaninos muy desgastados exis-
ten postcaninos “frescos”, en los extremos
anterior y posterior de la serie postcanina,
con sus cuspides sin desgaste evidente, in-
dicando un reemplazo tardio o parcial. De
tal modo, los ejemplares disponibles de
Brasilodon sugieren que el reemplazo denta-
rio sélo ocurria en la etapa adulta senil, lo
cual indica una condiciéon intermedia entre
la observada en cinodontes del Triasico In-
ferior como Thrinaxodon (Osborn y Cromp-
ton, 1973) con reemplazo del tipo alternado

Fig. 8-5. Brasilodon
quadrangularis, material
tipo y referido, proce-
dente de la Formacion
Caturrita, de Faxinal do
Soturno, estado de Rio
Grande do Sul, Brasil.
A, dentici6n superior en
vista lateral; B, idem
en vista oclusal; C,
postcaninos superiores
referidos, con fuerte
desgaste.
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y continuo, y aquella supuestamente “di-
fiodonta” (dos denticiones), de los mamife-
ros morganucodontes.

Brasilitherium riograndensis
Bonaparte, Martinelli, Schultz y Rubert,
2003.

El material disponible de Brasilitherium es
mas numeroso e informativo que aquel de
Brasilodon. Incluye varios craneos y mandi-
bulas, algunos de ellos asociados, articula-
dos, con buena y amplia informacion sobre
aspectos de la anatomia craneo - mandibu-
lar, de sus caracteres dentarios, y diverso
material postcraneano.

La mayoria de los ejemplares de Brasilithe-
rium proceden de Faxinal do Soturno, Rio
Grande do Sul, Brasil, de las areniscas ma-
sivas de la seccion inferior de la Formacion
Caturrita (Andreis et al., 1980), en tanto que
otros ejemplares proceden de afloramientos
correlacionables de Sesmaria do Pinhal, 8
km. al oeste de Candelaria, Rio Grande do
Sul, Brasil.

El proceso de reemplazo dentario exhibe
evidencias de una secuencia mas primitiva
en Brasilitherium, ya que muestra reempla-
zos alternados en la mayoria de los ejempla-
res disponibles, sin muestras de postcani-
nos uniformemente desgastados como en el
caso de Brasilodon (Martinelli y Bonaparte,
2011).

El craneo de Brasilitherium, que oscila
entre los 36 mm. y 38 mm. de longitud, es
basicamente similar al de Brasilodon en su
estructura general, aunque muestra intere-
santes particularidades. El hocico es trans-
versalmente mas delgado y puntiagudo,
con los premaxilares bien proyectados hacia
delante.

Su denticién anterior, incisivos, caninos
y los postcaninos mds anteriores integran
una secuencia poco diferenciada, con dias-
tema muy breve o ausente entre caninos y
postcaninos. El paladar 6seo secundario es
extenso posteriormente como en Brasilodon.
También posee las amplias vacuidades in-
terpterigoideas que conforman la extension
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Fig. 8-6. Brasilitherium, ejemplar UFRGS P 1043 T, en
vista palatina y dorsal.

Fig. 8-7. Brasilitherium riograndensis, vista dorsal de los
craneos UFRGS - T0804 y UFRGS 1043, depositados en la
coleccion de la Universidad Federal de Rio Grande do Sul,
en Porto Alegre, Brasil.

axial y transversal del paladar primario,
dispuesto desde las alas de los pterigoides
hacia atrds hasta la region anterior del cuer-
po del basiesfenoides. Esa area del paladar
primario alojaria los 6rganos nasofaringeos
y el tubo de Eustaquio (Barghusen, 1986).
En el ejemplar UFRGS.P1043, debido a su
excepcional buena conservacion, se puede
observar que la relacion entre el pterigoides
y el basiesfenoides muestra una leve sepa-
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Fig. 8-8.
Brasilitherium
riograndensis.
Arriba un
ejemplar
adicional. Abajo
el ejemplar tipo
de esta especie.

Fig. 8-9.
Brasiliterium
riograndensis,
reconstruccion
del craneo
basado en el
ejemplar UFRGS
P1043T, en
vistas palatinay
dorsal.

Fig. 8-10. Brasilitherium
riograndensis, vista ventral del
basicraneo del ejemplar UFRGS
P080AT, mostrando detalles no tan
bien preservados en otros ejemplares.
Procede de la Formacion Caturrita,
Faxinal do Soturno. Rio Grande do
Sul. Brasil.

82 CAPITULO 8 Subclado Brasilodonta. FAMILIA BRASILODONTIDAE




PROTOMAMIFEROS Y MAMIFEROS MESOZOICOS DE AMERICA DEL SUR

racion, presumiblemente para ligamentos
cartilaginosos, con lo cual se produciria
cierto movimiento de flexién entre la re-
gién anterior y posterior del craneo, o sea,
la llamada kinesis craneana. La evidencia
en tal sentido parece firme pues se aprecia
una continuidad de la linea de flexién en la
pared lateral del craneo por delante del bor-
de anterior del aliesfenoides, y finalmente
en el area dorsal entre el frontal y el parie-
tal, en donde se observa una superposicion
de estos huesos, donde existe una faceta de
articulacion que permitia un deslizamiento
antero-posterior de esos huesos.

En la region basicraneana Brasilitherium
posee algunos rasgos mas derivados que
Brasilodon, especialmente en el mayor de-
sarrollo del promontorium que se mani-
fiesta extenso énteroposteriormente y muy
convexo transversalmente, y también en la
separacion oOsea entre el foramen epitim-
panico y el foramen yugular, que en Bra-
silodon son confluentes, o sea de condicion
mas primitiva.

Fig. 8-11. Brasilitherium riograndensis, Reconstruccidn
de la vista occipital del craneo, basado en el ejemplar
UFRGS-P1043T.

Fig. 8-12. Brasilitherium riograndensis, ejemplar FRGS
T1043, vista lateral del dentario izquierdo.

Fig. 8-13. Brasilitherium riograndensis, A: Vista medial
de la mandibula izquierda, mostrando un supuesto coro-
noides y detalles de algunos de sus postcaninos; B: Vista
medial del sector posterior de una mandibula, mostrando
detalles de huesos postdentarios.

La mandibula de Brasilitherium muestra la
articulacion cuadrado-articular muy bien
desarrollada. En la region anterior de la
mandibula de Brasilitherium la sinfisis no
esta fusionada, y toda el area mandibular
que incluye el canino, incisivos y la totali-
dad de la sinfisis se proyecta dorsoanterior-
mente, formando un angulo de aproxima-
damente 30° con la rama horizontal.
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Diversos restos post-craneanos del ejem-
plar UFRGS.1043T fueron hallados estre-
chamente asociados al craneo y mandibula,
especialmente el sector anterior de la colum-
na vertebral y parte de la cintura escapular.
Aqui resefiamos brevemente algunos hue-
sos apendiculares, en tanto que la totalidad
del postcraneo disponible sera analizado en
el futuro.
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Fig. 8-15. Brasilitherium riograndensis Secciones tomo-
graficas del craneo UFRGS - P1043T y sus respectivas
reconstrucciones. Ejemplar depositado en la coleccion
de la Universidad Federal de Rio Grande do Sul, en Porto
Alegre, Brasil.

Fig. 8-14.
Brasilitherium
riograndensis,
vistas palatinay
lateral del ejemplar
UFRGS P 1043T.
Largo total del
craneo 38 mm.

Fig. 8-16. Brasilitherium riograndensis. Se muestran
algunas piezas apendiculares. Arriba: hiimero izquierdo
en vista ventral y dorsal, ulna izquierda en vista lateral
y radio izquierdo en vista posterior; abajo fémur derecho
en vistas ventral y medial, y tibia derecha en vista lateral.
Largo total del humero 15,7 mm. y del fémur 16,5 mm.
Material depositado en las colecciones paleontolégicas
de la UFRGS en Porto Alegre, Brasil.
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Los caracteres sobresalientees del hiime-
ro y el fémur muestran fuertes diferencias
con lo conocido de los Galesaurios y Gon-
fodontes, al mismo tiempo que exiben no-
tables afnidades con Morganucodon (Jenkins
y Parrington, 1976). El himero, con un lar-
go total de 15,7 mm. es proporcionalmente
angosto y alargado, con modesta expansion
distal. También la cresta deltoidea es poco
expandida lateroventralmente. En la cara
ventral de la cresta deltoidea se observa un
pronunciado proceso subcircular que co-
rresponde a fuertes inserciones musculares,
eventualmente relacionadas con los habitos
cavadores. La cabeza humeral es subesféri-
ca, proyectada dorsalmente y separada de
ambas tuberosidades por evidentes surcos.
Un pronunciado reborde dorsal se extiende
distalemente desde la region proximal hasta
confluir con el ectepicondilo. La diéfisis del
htimero es algo mas breve que en Morganu-
codon (Jenkins y Parrington, 1976). Ambos
condilos radial y ulnar estan bien expues-
tos en la region ventral.

La ulna es sensiblemente mas robusta y
larga que el radio, diferencia que es mas
pronunciada que en Morganucodon, segun
la reconstrucciéon presentada por Jenkins
y Parrington (1976, fig. 10). EI fémur dere-
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cho completo del ejemplar UFRGS. 1043T
se expone en vistas ventral y medial pués
aun se encuentra en un bloque de arenis-
cas. El fémur de Brasilitherium presenta
fuertes diferencias con el de los galesau-
rios y también con Therioherpeton, ya que el
trocanter menor estd en una posicion mas
alta, el trocanter mayor esta separado de la
cabeza del fémur, y esta ultima es subes-
férica, con una pronunciada cicatriz para
los ligamentos capitales. La cabeza femoral
indica estar mas proyectada medialmente
que en Morganucodon. La fosa intertrocan-
térica es pronunciada, mas profunda hacia
el trocanter menor. Distalmente, el condilo
lateral es mayor que el condilo medial. La
proyeccion posterior de esto condilos su-
giere un fuerte angulo entre el fémur y la
tibia-fibula.

Minicynodon maieri Bonaparte et al. 2009.

El ejemplar tipo UFRGS. P 1030T., fue
coleccionado por uno de los ayudantes
de campo durante los trabajos realizados
en Mayo de 2005 en el yacimiento fosili-
fero ubicado en las cercania de la ciudad
de Faxinal do Soturno, en el Estado de Rio
Grande do Sul, Brasil. En ese viaje, finan-
ciado por la National Geographic Society,

Fig. 8-17. Minicynodon
maieri, ejemplar tipo,
proveniente de la
Formacion Caturrita de
Faxinal do Soturno, Estado
de Rio Grande do Sul,
Brasil. Craneo en vistas
lateral izquierda y lateral
derecha. Universidad
Federal de Rio Grande
do Sul, en Porto Alegre,
Brasil.
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participaron personal del Museo de Bue-
nos Aires, de la Universidad Federal de Rio
Grande do Sul y estudiantes de la Universi-
dad Nacional de Buenos Aires.

El ejemplar UFRGS. P 1030T., consiste de
un craneo y mandibulas bastante completos
con la totalidad de la denticién bien preser-
vada. Se trata de una especie muy pequena,
con so6lo 23 mm. de largo total del craneo.

Los caracteres generales de este nuevo ma-
terial se corresponden mucho con los pre-
sentes en Brasilitherium riograndensis, pero
se diferencia por la fusion de los huesos
del techo craneano y por la presencia de un
condilo articular incipiente en el dentario.

Los caninos superiores e inferiores de este
ejemplar son pequenos como en Brasilithe-
rium pero diferentes de los grandes caninos
de Brasilodon. Los incisivos mediales infe-
riores son mas procumbentes y largos que
los incisivos 2 y 3. Este tipo de denticion
anterior es muy similar a la presente en el
primitivo mamifero Morganucodon y, al mis-
mo tiempo, es sensiblemente diferente al
presente en Tritylodontidae y Tritheledon-
tidae, familias consideradas como grupos
hermanos de los mamiferos (Kemp, 1982;
Hopson y Barghusen, 1986) en las que esta
presente un modelo que recuerda al de roe-
dores cenozoicos.

Los postcaninos superiores e inferiores de
Minicynodon son simétricos en vista late-
ral, y muy similares entre si a lo largo de la
fila de dientes. Poseen una cuispide central
grande, con una cuspide pequefa anterior
y otra posterior ubicadas a cada lado de la
central. En los tltimos postcaninos superio-
res se observan dos pequefisimas cuspides
accesorias en la cara bucal de esos postca-
ninos representando un modesto cingulo
bucal, cardcter que no esta presente en los
postcaninos inferiores. El tipo de denticion
superior de este ejemplar es muy similar al
de Brasilitherium, pero no asi la denticién
inferior. En esta, los postcaninos no poseen
las cuspides linguales e y g, ni tampoco la
ctuspide d presentes en Brasilitherium. En
Brasilitherium la cuspide principal estd leve-

mente desplazada mesialmente, en cambio
en Minicynodon estd en el medio del dien-
te. Estas diferencias coinciden en demos-
trarnos la validez de esta especie, ya que
la mayor complejidad dentaria presente
en Brasilitherium, deberian estar presentes
en el diminuto crdaneo de Minicynodon, si
se tratara de la misma especie, ya que los
caracteres mas complejos de la denticion en
los cinodontes se han registrado en la etapa
juvenil y se pierden en los adultos (Osborn
y Crompton, 1973).

Con respecto a Brasilodon se diferencia cla-
ramente por los huesos del techo craneano
interorbitario que en Minicynodon estan fu-
sionados, en tanto que en Brasilodon estan
bien individualizados, con suturas abiertas.

Un importante cardcter que muestra el
craneo y mandibula es la incipiente articu-
lacion entre el dentario y el escamosal. El
dentario presenta un condilo muy pequerio,
en formacion, en el extremo posterolateral
del proceso articular del dentario, junto a la
existencia de la articulacion cuadrado-arti-
cular. Ambos caracteres se observan muy
bien en el lado derecho del citado ejemplar
UFRGS. PV1030T.

Otro significativo caracter del craneo con-
siste en el notable desarrollo del promonto-
rio, de aspecto globular, con su eje principal
dirigido antero-medialmente. El desarrollo
proporcional del promontorio es mayor que
en los ejemplares de Brasilitherium y muy si-
milar al presente en el primitivo mamifero
Morganucodon (Kermack et al., 1981). El ma-
yor desarrollo del promontorio que alberga
la coclea, en el oido interno, significa una
gran cercania anatdmica-auditiva a la de
Morganucodon.

Atun cuando los postcaninos son sensible-
mente mads primitivos que en Morganucodon,
otros caracteres como la morfologia de la
denticion anterior, el promontorio y el tipo
de articulacion craneo-mandibular lo acer-
can notablemente a ese género de primiti-
vos mamiferos. Esos caracteres mamalianos
de Minicynodon, permiten especular que en
el proceso evolutivo entre cinodontes muy
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derivados y los mas primitivos mamife-
ros, estos ultimos heredaron numerosos
caracteres mamalianos ya presentes en sus
ancestros. También podemos suponer que
se verificd el llamado fendmeno de paedo-
morfosis en la transiciéon morfoldgica entre
cinodontes y mamiferos, la que se refiere a
la persistencia de caracteres juveniles en la
etapa adulta.

Otro fenémeno evolutivo distinto, posi-
blemente de menor frecuencia, también se
habria operado en esa importante transicion
evolutiva: los caracteres que solo aparecian
en la etapa adulta de los cinodontes deriva-
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dos, mientras que en los primitivos mamife-
ros se manifestarian desde la etapa juvenil.
Tal es el caso de los postcaninos inferiores
de Brasilitherium que sdlo en la etapa juve-
nil-adulto se manifiesta la ctuspide “d”, “e”
y “g” y que se retiene en los mas primitivos

mamiferos como Morganucodon.

DISCUSION

El descubrimiento de los cuatro géneros
de la familia Brasilodontidae y el reconoci-
miento de esta entidad que los agrupa son

Fig. 8-19. Izquierda: ejemplar
de restos de plantas del
Triasico medio, integrante

de la flora de Dicroidium

que bien habrfa sido un
condicionante de la evolucién
Cynodontia—Mammalia.
Abajo: José Bonaparte y
asistentes en tareas previas
de identificacién de pequefios
materiales de la Formacion
Caturrita, 2003.
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hechos recientes que atin no estan asimila-
dos ampliamente por los pocos investiga-
dores actuales que estudian el tema de la
transicion entre cinodontes y mamiferos,
excepto Luo (2007) que ya ha reconocido la
posicion ancestral de Brasilitherium al clado
mamaliano.

Sibien el caracter transicional a los Morga-
nucodonta (Kielan-Jaworowska et al., 2004),
el anadlisis somero de los caracteres involu-
crados en esa transicion ofrecen perspecti-
vas tan interesantes como complejas cuan-

do tratamos de comprender la secuencia
temporal de esos cambios. Por ello estamos
seguros que los brasilodontidos, estudiados
solo preliminarmente por el autor y asocia-
dos entre 2003 y 2012, ofrecen posibilidades
Unicas para estudios comparativos detalla-
dos que podran ilustrarnos con mayor de-
talle la transicion entre cinodontes y peque-
flos mamiferos.

Esta notable y compleja transicion ha sido
magnificamente resefiada por Luo (Kielan-
Jaworowska et al., 2004), pero ilustrando

Fig. 8-20. Arriba
craneo y mandibula de
Brasilodon antes de
su preparacion. En el
centro craneo tipo de
Minicynodon maiert; y
abajo tres mandibulas
incompletas de
Brasilitherium. Material
en la UFRGS. Porto
Alegre. Brasil
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y considerando muchos ejemplos de im-
portantes caracteres anatémicos tomados
de lineas evolutivas marginales, como los
chiniquodoéntidos, probainognathidos o
thrinaxodontidos, a la transicion cinodontia
—mammalia, lo cual resulta en algo tedrica-
mente valido, pero con evidencias inciertas.
Un analisis comparativo del linaje de los
brasilodontidos, tal vez con menos ejem-
plos que los usados por Luo, podria ser mas
realista.

Sobre el tema tan importante paleontoldgi-
camente como es el origen de los mamiferos,
debemos recordar que las evidencias dispo-
nibles proceden de sectores geograficos ex-
tremadamente reducidos de ese gran super-
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continente llamado Pangea, por lo que no
son mas que pequefias muestras de la gran
diversidad de especies que habrian integra-
do el o los grupos involucrados en el origen
del gran clado de los mamiferos. En Amé-
rica del Sur tenemos la suerte de poseer el
registro paleontoldgico sobre este tema mas
informativo y amplio que en otras latitudes,
oportunidad sobresaliente para que nues-
tros jovenes paleontologos aborden temas
morfoanatémicos y evolutivos que siempre
fueron privativos de los grandes paleonto-
logos del hemisferio Norte, como Simpson,
Kermack, Parrington y Westoll, Watson,
Crompton, Jenkins, Hopson, Allin, Barghu-
sen, Kemp, y mads recientemente Luo.
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CAPITULO

LA CAJA CEREBRAL DE
Brasilitherium riograndensis

9

n el afio 2006 y gracias al apoyo fi-
nanciero de la Fundaciéon Humboldt

de Alemania, el autor pudo realizar, en co-
operacion con el notable embridlogo ma-
maliano, el Prof. Dr. Wolfgang Maier, de la
Universidad de Tiibingen, una serie de ob-
servaciones morfologicas comparativas, de
las cavidades del craneo de Brasilitherium
riograndensis, ejemplar UFRGSP 1043T, con
las evidencias disponibles en ese tiempo del
cinodonte del Triasico Inferior Thrinaxodon
liorhynus y con el primitivo mamifero Tria-
sico-Jurasico Morganucodon watsoni, con la
esperanza de reconocer la transformacion
de los principales caracteres dseos internos
entre el citado primitivo cinodonte, y el ma-
mifero basal Morganucodon. Tales caracteres

LA CAJA CEREBRAL DE Brasilitherium riograndensis

estan muy bien manifiestos en el brasilo-
dontido Brasilitherium.

La disponibilidad de las numerosas tomo-
grafias obtenidas del ejemplar citado de Bra-
silitherium gracias a la intervencion del Prof.
W. Maier, es una parte fundamental de este
trabajo morfoldgico-comparativo, que sera
complementado por un andlisis mas estric-
tamente anatomico-funcional que estd en
desarrollo por el Prof. Maier y asistentes.

TOMOGRAFIAS

Se analizan 7 tomografias del craneo de
Brasilitherium riograndensis obtenidas trans-
versalmente al eje mesio-distal del craneo,
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y que afectan la region nasal anterior, nasal
media, naso-frontal, fronto-parietal y otras
de la region parietal media y posterior.

Por cuanto todos los estudios previos que
hemos efectuado sobre los 4 taxones de esta
familia (Bonaparte ef al., 2003, 2005, 2006,
etc.), han estado basados en la morfologia ex-
terna, creemos que el siguiente material bien
puede brindar informacion adicional para
comprender mejor la anatomia craneana de
Brasilitherium y, especialmente para conocer
mejor la secuencia de cambios morfoldgicos
ocurridos entre cinodontes del Triasico In-
ferior y Morganucodon, en un largo espacio
temporal de aproximadamente 30-40 m. de
anos, y como Brasilitherium nos muestra al-
gunas etapas de esos notables cambios.

Fig. 9-1. Vista lateral de los craneos que se estudian con
indicaciones de la ubicacion de las distintas secciones
realizadas. A, Brasilitherium riograndensis, espécimen
UFRGS PV1043T; B, Thrinaxodon liorhinus segtn Fourig,
1974; y C, Morganucodon watsoni segiin Kermack et al.,
1981.

Las evidencias anatémicas de Thrina-
xodon, las hemos tomado del extenso y
fecundo trabajo monografico de S. Fourié
(1974), en tanto que la informacion sobre
Morganucodon estd basada mayormente
en Kermack et al. (1981) y alguna informa-
cién de Luo (com.pers.)

Las reconstrucciones del craneo de Bra-
silitherium y de Morganucodon muestran
algunas pequefias areas dudosas por
cuanto en el primero se observan ciertos
procesos de deformacion dorso-ventro-
lateral que pueden afectar algo las recons-
trucciones; y en el caso de Morganucodon
las excelentes reconstrucciones brindadas
por Kermack et al., 1981, estan basadas en
diferentes ejemplares muy fragmentarios.
No obstante, creo que la veracidad de las
reconstrucciones es alta.

La region nasal (Fig. 9-2). En Thrinaxodon
segin Fourié (1974) vemos que la regiéon
nasal no conserva evidencias de naso-
turbinales, seguramente por defectos de
preservacion, por cuanto se observan nu-
merosos rebordes internos en los nasales
y maxilares que sugieren la fijacion de
turbinales (Fourié, op. cit.; Hillerniues,
1994).

En Brasilitherium se observan dos areas
funcionalmente distintas: una regién
anterior dorsal amplia, respiratoria, y
otra mas posterior mayormente olfatoria
(Maier, com. pers.).

En linea con el PC3 (seccidén 259) se ob-
serva un proceso interno en cada nasal
posiblemente para insercion de nasotur-
binales. La tipica 4rea dorsal bifida del
vomer estad presente, con dos secciones
“triangulares” adosadas, de huesos co-
rrespondientes a maxilo-turbinales. Ade-
mas se observa un pequeno seno (nlg) en
el rincon dorso lateral del maxilar. En el
area ventral de los nasales se observa un
probable mesetmoides que aumenta su
tamano hacia atras en los frontales. Pro-
bablemente se trata de una apomorfia de
la regién nasal de Brasilitherium.

CAPITULO 9 LA CAJA CEREBRAL DE Brasilitherium riograndensis
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Fig. 9-2. Secciones transversales de la regién anterior

de la cavidad nasal. A, Thrinaxodon segiin Fourié, 1974,
Fig. 9B; B, Brasilitherium, reconstruccion basada en la
seccion 259; C, Morganucodon segin Kermack et al.,
1981, Fig. 101 b; y D, Brasilitherium, espécimen UFRGS
PV1043T, correspondiente a la seccion 259. Abreviaturas:
et, etmoides; mx, maxilar; mxt, maxiloturbinales; n,

nasal; nlg, seno en el maxilar; nti, proceo interno para los
nasoturbinales; pc3, tercer postcanino superior; vo, vomer.

Fig. 9-3. Secciones del 4rea posterior de la cavidad nasal. A,
Thrinaxodon segin Fourié, 1974, Fig. 9 B; B, Brasilitherium,
reconstruccion basada en la seccion 438; C, Morganucodon
seglin Kermack et al., 1981, Fig. 101 c; y D, Brasilitherium,

espécimen UFRGS PV1043T, correspondiente a la seccion 438.
Abreviaturas: j, yugal; la, lacrimal; pt, pterigoides. Las restantes
abreviaturas como en la figura 9-2.

Esta drea de la region nasal se integra con
una amplia zona dorsal y dos pequefias
areas ubicadas ventralmente indicando una
diferenciacion funcional.

En Morganucodon, la reconstruccién tenta-
tiva del area posterior de la cavidad nasal
(Kermack et al., 1981, Fig. 101 a-d) mues-
tra mayor complejidad en el desarrollo del
seno esfenopalatino, un 4rea vestibular
anterior, y una camara nasal posterior, ca-

racteres inferidos por la estructura dsea y
cualitativamente aceptables (Maier, 1993).

La cavidad nasal en la regién interorbital
(Fig. 9-4). En la region interorbital la cavi-
dad nasal es proporcionalmente reducida
transversalmente pero mas alta dorsoven-
tralmente.

Las comparaciones morfoldgicas de la re-
gion interorbital de Brasilitherium y Morga-
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nucodon ofrecen dudas porque la dérbita del
género inglés esta ubicada proporcional-
mente mas anteriormente que en el género
brasileno.

En Thrinaxodon la informacion es incomple-
ta, pues Fourié (1974) muestra el amplia drea
posterior pero sin detalles. Tanto en el techo
de la cavidad nasal como en sus areas late-
rales no se observan detalles. Curiosamente,
en una de las secciones, Fourié, (1974, Fig.
14 k) muestra una proyeccion ventral del
prefrontal que puede ser homologo con el
proceso orbital del frontal de Brasilitherium
(Bonaparte et al., 2005, Fig. 14).

En las secciones interorbitales de Brasi-
litherium se observan caracteres de interés.
Uno de ellos es la definitiva presencia de
un prefrontal relictual en las secciones 404
a 438, y también en la seccion NS 194, cuya
presencia fue anticipada en observaciones
externas de viso. Otra observacion nos ha
permitido reconocer la clara presencia del
orbitoesfenoides, medialmente ubicado en-
tre las proyecciones orbitales del palatino
y del frontal. Esta observacion confirma la
posicion del orbitoesfenoides segiin Bona-
parte et al., (2006, Fig. 14), posicion que es
muy diferente a la indicada por Hopson y
Kitching, (2001, Fig. 2) para Lumkuia.

CAPITULO9 LA CAJA CEREBRAL DE Brasil

Fig. 9-4. Secciones de la regi6n interorbital anterior.

A, Thrinaxodon segin Fourié, 1974, Fig. 14 A; B,
Brasilitherium, reconstruccion basada en la seccion

495; C, Morganucodon segin Kermack et al., 1981, Fig.
101 d; y D, Brasilitherium, espécimen UFRGS PV1043T,
correspondiente a la seccion 495. Abreviaturas: fr, frontal;
met, mesetmoides; orbs, orbitosfenoides; pl, palatino;

prf, prefrontal; psph, parasphenoides. Las restantes
abreviaturas como en la figura 9-2.

En la seccion superior el mesetmoides
muestra un pobre contacto sutural con la
superficie ventral del sector posterior de los
nasales. La morfologia de esta region de la
capsula nasal confirma la eventual doble
funcidn, respiratoria y olfativa.

La region interorbitaria de Morganucodon
ilustrada por Kermack et al., (1981, Fig. 101
¢ y d), muestra al orbitoesfenoides bien de-
sarrollado, el que probablemente no estaba
osificado en Thrinaxodon, pero bastante bien

desarrollado en Brasilitherium. Kermack et

al., han observado que la cavidad nasal de
Morganucodon estaria separada de la cavidad
cerebral por la llamada “lamina cribiforme”,
caracter que pudo estar presente en Brasi-
litherium pero en una region mas posterior.
La diferente posicién del borde posterior
del paladar secundario 6seo entre Morga-
nucodon y Brasilitherium no facilita la com-
paracion en esta region de la capsula nasal.
Aqui es bueno hacer notar que el paladar
secundario 6seo de Morganucodon ocupa el
52% del largo total del craneo, en cambio

en Brasilitherium es de solo el 43%. Estas di-

ferencias sugieren que la cavidad nasal de
Morganucodon era proporcionalmente mas
grande y probablemente mas derivada que
en Brasilitherium.

itherium riograndensis
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Region media de la cavidad cerebral (Fi-
guras 9-5, 9-6). Este area incluye en Brasi-
litherium secciones de frontales, parietales,
epipterigoides, prooticos, basiesfenoides y
pterigoides.

En Thrinaxodon (Fourié, 1974, Figuras 15
y 17), los frontales son dorsoventralmen-
te gruesos, muy curvados ventralmente y
conformando una cavidad angosta y alta,
y parcialmente cubierta por los postorbita-
rios. El ancho de esta cavidad es apreciable
segun lo indican los frontales. Algo mas
posteriormente se observa que los epipteri-
goides estan separados por un espacio de
los parietales. Los epipterigoides de Thrina-
xodon estan muy cerca de las osificaciones,
del  paraesfenoides-basiesfenoides, inte-
grando asi una cavidad angosta y alta. En
Brasilitherium (Figuras 5 - 6), la region an-
terior de la caja cerebral muestra frontales
gruesos, aunque mas extensos lateralmente
que en Thrinaxodon, con areas vasculariza-
das, y cubiertos por los parietales. Los fron-
tales muestran una clara conexion con los
epipterigoides (seccion 633). En este género
los frontales y parietales muestran el sector

LA CAJA CER

lateral algo mas delgado, se curvan ventral-
mente, y se disponen en posicion subvertical
(Figura 9-6 B). En Morganucodon los fronta-
les son mas delgados que en Brasilitherium,
proporcionalmente mas anchos y la porcion
lateral dirigida ventralmente (Kermack et
al., 1981, Fig. 101 e, f). En esta region de la
caja craneana se aprecia un fuerte incremen-
to del ancho de la misma entre Thrinaxodon,
Brasilitherium y Morganucodon.

El complejo paraesfenoides-basiesfenoi-
des es sencillamente mas ancho en Brasi-
litherium que en el género Sudafricano. En
forma similar este complejo es mas ancho
aun en Morganucodon (Kermack et al., 1981,
Fig. 102 h-c).

Los citados caracteres diferenciales en
los huesos craneanos de estos tres géneros
integran una firme muestra del desarrollo
progresivo de la capacidad endocraneana
lograda a lo largo de gran parte del Triasi-
co. En cambio la posicion subvertical de los
epipterigoides de Thrinaxodon no muestra
diferencias apreciables con Brasilitherium
y Morganucodon, excepto en su morfologia
externa.

Fig 9-5. Secciones de la region media de la caja
cerebral. A, Thrinaxodon segun Fourié, 1974, Fig. 15c;

B, Brasilitherium, reconstruccion basada en la seccién
648; C, Morganucodon segin Kermack et al., 1981, Fig.
102 gy h.; D, Brasilitherium, espécimen UFRGS PV1043T,
correspondiente a la seccién 648. Abreviaturas: al,

aliesfenoides; bs, basiesfenoides; cav, cavum epiptericum;

fr, frontal; p, parietal; psph, parasfenoides.
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Fig. 9-6. Secciones aproximadamente por el centro de la cavidad
cerebral. A, Thrinaxodon (segun Fourié, 1974, Fig. 18 b); B,
Brasilitherium, (reconstruccion basada en la seccién 686); C,
Morganucodon (segin Kermack et al., 1981, Fig. 102 g,h); y D,
Brasilitherium, espécimen UFRGS PV1043T, correspondiente a la
seccion 686. Las abreviaturas son las mismas que en las las figuras

anteriores.

Los parietales de Brasilitherium son relati-
vamente anchos, segtin se observa en las sec-
ciones 648-743, con los epipterigoides ven-
tralmente dirigidos, separados del complejo
paraesfenoides-basiesfenoides por el cavum
epiptericum (Figura 9-6). En la seccion to-
mografica 700 se observa una leve proyec-
cién medio-ventral sobre la cara interna de
los prooticos, que sugieren una separacion
entre el cerebro y el espacio del cavum, re-
presentando, tentativamente, a la lamina
cribiforme.

En Morganucodon la secciéon media de la
caja cerebral (segun interpretamos aqui) se
extiende aproximadamente a lo largo de la
lamina anterior del prodtico. Desde los bor-
des laterales de los parietales se prolonga
ventralmente integrando parte de la seccion
lateral de la caja cerebral. En esta area, los
parietales son lateralmente mas extensos y
proporcionalmente mas delgados que en
Brasilitherium, conformando una cavidad
proporcionalmente mds voluminosa que en
los restantes géneros que consideramos.

Region posterior de la caja cerebral (Fig.
9-7). Consideramos la regiéon posterior de

la caja cerebral, la porcién integrada por
parietales, los prooticos, posiblemente los
escamosales, basioccipital, y la region de la
fenestra ovalis y promontorium.

En Thrinaxodon la lamina lateral del prod-
tico, segun lo ilustré Fourié (1974, Fig. 19,
a-c), es visiblemente mds pequefia que en
Brasilitherium y Morganucodon. Incluso la re-
gion del promontorium parece estar ausen-
te en el género del Triasico Inferior. En esta
region de la caja cerebral de Thirnaxodon, los
parietales forman una prominente cresta
parietal, conservan una posicion ventrolate-
ral, pero formando un techo ventralmente
céncavo, mas definido que en secciones an-
teriores.

En Brasilitherium los prodticos y escamo-
sales forman la mayor parte de la region
lateral y latero ventral de la caja cerebral.
Thrinaxodon muestra una estructura basica-
mente similar, pero la contribucion propor-
cional de cada uno de los huesos participan-
tes es diferente.

Brasilitherium muestra un basioccipital
mas pequeno y el prodtico mas desarrolla-
do que en Thrinaxodon. Asi vemos también
que el basioccipital de Morganucodon es mas

CAPITULO 9 LA CAJA CEREBRAL DE Brasilitherium riograndensis
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Fig 9-7. Secciones de la region posterior de la caja
craneana. A, Thrinaxodon segin Fourié, 1974, Fig. 19 ¢; B,
Brasilitherium, reconstruccién basada en la seccion 743; C,
Morganucodon segtin Kermack et al., 1981, Fig. 103 k.; y D,
Brasilitherium, espécimen UFRGS PV1043T, correspondiente
a la seccion 743. Abreviaturas: bo + bs, basioccipital y
basiesfenoides; fo, fenestra ovalis; p, parietal; pr, protico

pequeno que en Brasilitherium. No tenemos
certidumbre sobre el significado de estas di-
ferencias que bien pueden ser el resultado
de secciones craneanas algo distintas, o di-
ferencias intraespecificas o simplemente si
muestran una tendencia evolutiva entre los
cinodontes tratados y el nivel mamaliano
representado por Morganucodon. Esta ulti-
ma hipdtesis nos parece razonable. El area
de la fenestra ovalis, fordamen perilinfatico y
promontorium de Brasilitherium estan ubi-
cados principalmente en el prodtico.

En Morganucodon notamos que la morfo-

logia basica es como en Brasilitherium, pero
con una estructura menos robusta segiin
la reconstruccion de Kermack et al. (1981).
La proyeccion lateral de los parietales y sus
extremos curvados conforman una region
intracraneana mas ancha pero mas baja que
en Brasilitherium. No obstante, el diferente
tamano de los craneos en comparacion, 26
mm. en Morganucodon y 39 mm. en Brasi-
litherium debe ser tenido en cuenta. No obs-
tante, estas comparaciones sugieren que el
incremento proporcional del volumen es un
resultado facilmente apreciable.

Fig. 9-8. Seccion de la regién mas posterior de la caja cerebral de Brasilitherium, espécimen UFRGS PV1073T. A,
tomografia seccion 757; y B, reconstruccion de la misma. Abreviaturas: bas + bo, basiesfenoides y basioccipital; fo,
fenestra oval; p, parietal; pr, prodtico; prom, promontorio; sq, escamoso.

LA CAJA CEREBRAL DE Brasilitherium riograndensis
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DISCUSION

Las comparaciones entre las distintas
secciones transversales, basadas en tomo-
grafias, del craneo de Brasilitherium rio-
grandensis, y la informacion disponible
de Thrinaxodon liorhinus (Fourié, 1974) y
de Morganucodon watsoni (Kermack et al.,
1981), sugieren que el género brasilefio es
filogenéticamente, mas cercano a Morga-
nucodon que al Thrinaxodon. La secuencia
presentada aqui, a pesar que muestra cier-
ta continuidad evolutiva hacia condiciones
mas derivadas, no indica, por cierto, algu-
na relacion de ancestro-descendiente, pero
si la tendencia de cambios morfoldgicos
hacia niveles mas cercanos a la condicién
mamaliana que, en general, se habria ope-
rado entre los cinodontes tridsicos.

Entre los caracteres mas distintivos de
Brasilitherium mostrados gracias a las sec-
ciones craneanas hemos notado la presen-
cia de dos zonas funcionalmente distintas
en la region posterior de la cavidad nasal:
una amplia area dorsal respiratoria y dos
areas pares, olfativas ubicadas ventrolate-
ralmente en dicha cavidad, no registradas
en Thrinaxodon pero que eventualmente
podrian estar presentes.

Ademas se han observado evidencias en
la cavidad nasal de Brasilitherium de la pre-
sencia de nasoturbinales, maxiloturbina-
les, etmoidesturbinales y mesetmoides por
primera vez entre los cinodontes triasicos.
Estas estructuras sugieren un alto nivel de
funcionalidad de la cavidad nasal, no muy
diferente de la organizacion nasal sugerida
por Kermack et al., (1981) para el primitivo
mamifero Morganucodon.

En sus estudios sobre los cambios morfo-
16gicos ocurridos en la transicién cinodon-
tes-mamiferos, Rowe (1993, Nodo 5) indica
la adquisicion de una camara nasal expan-
dida, basado en el logro de un paladar se-
cundario dseo mas extenso posteriormen-
te. Brasilitherium nos sugiere al respecto
que ademas de la expansion en volumen
se fueron desarrollando turbinales mas

numerosos y complejos para mejorar la
humedad y temperatura del aire que respi-
raban. Como lo ha sugerido Maier (1993) la
cavidad nasal de Thrinaxodon, que muestra
muy pocas evidencias dseas, es probable
que haya tenido una compleja organiza-
cién pero a partir de turbinales cartilagino-
sos que no se han conservado fosilizados,
excepto por el vomer y diversos rebordes
6seos en el interior de los huesos de la ca-
mara nasal.

La mitad posterior del mesetmoides de
Brasilitherium muestra incremento de ta-
mano hacia atras y una fuerte vascula-
rizacién. Su prolongacion hacia delante,
disminuida, muestra continuidad con las
narinas externas.

Sintetizando la informacién sobre las sec-
ciones craneanas de Brasilitherium, comple-
mentado en parte con observaciones ex-
ternas del ejemplar de ese género UFRGS
1043T, intentamos reconocer la presencia de
caracteres primitivos y derivados. Entre los
primeros, también registrados en Thrinaxo-
don se encuentran los siguientes:

a) Cavum epiptericum ventralmente abier-
to, indicando que el ganglio trigémino
no estaba aun incorporado a la cavidad
cerebral. En Morganucodon el cavum pa-
rece ser mas reducido por cuanto la la-
mina del prodtico es mas extendida an-
teriormente que en Brasilitherium.

b) La distancia proporcional entre el borde
posterior del paladar secundario éseo y
el borde anterior del basiesfenoides es
un importante cardcter en taxones in-
volucrados en la transicion cinodonte-
mamiferos (Kermack et al., 1981). Esa
distancia es mayor en Brasilitherium que
en Morganucodon y no muy diferente a la
que muestra Thrinaxodon.

c) La presencia de un pequefio prefrontal,

eventualmente en una etapa relictual, es

otro primitivo caracter de Brasilitherium re-
gistrado también en Prozostrodon, Bonapar-

te y Barberena, (2001).

Los mas significativos caracteres derivados

de Brasilitherium observados en el analisis

CAPITULO 9 LA CAJA CEREBRAL DE Brasilitherium riograndensis




PROTOMAMIFEROS Y MAMIFEROS MESOZOICOS DE AMERICA DEL SUR

de las secciones tomograficas son los si-
guientes:
d) Presencia del orbitoesfenoides ubicado

e)

f)

8

medialmente a los procesos orbitales del
palatino y prefrontal-frontal.

Presencia de osificaciones en la cavidad
nasal, como maxilo-nasal, y etmoturbi-
nales y mesetmoides que sugieren una
organizacion nasal compleja.

Ausencia del foramen pineal y evidente
reduccion dorsoventral de la cresta pa-
rietal.

Presencia de promontorium anterior-
mente extenso hasta el borde lateral del
basiesfenoides.

LA CAJA CEREBRAL DE Brasilitherium riograndensis

h

i)

B

) Presencia de ala lateral del prodtico bien
desarrollada y participando en el piso de
la cavidad cerebral (seccién 757).
Amplia separacion entre las paredes de
la caja cerebral como resultado de los
transversalmente extensos frontales y
parietales, y en el area ventral por las
proyecciones laterales del area ventral
de los prooticos (secciones 757-772).

Los caracteres derivados registrados en
rasilitherium indican un nivel de organi-

zacidon anatomica claramente mas derivado
que en Thrinaxodon, Probainognathus, Pro-
belesodon, etc., (Bonaparte et al., 2003, 2005,

Fig. 9-9. Thrinaxodon
liorhynus. A, seccion
transversal de la region
media de la cavidad
nasal; B, idem de la
region naso-frontal;

C, idem de la cavidad
cerebral a la altura del
foramen pineal; D, idem
a la altura de la region
posterior de la cresta
parietal; E, idem del
sector posterior de la
cavidad cerebral con la
cresta parietal; F, idem
del sector mas posterior
con la presencia del
interparietal. Modificado
de Fourié (1974).
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2006, etc.), pero al mismo tiempo muestra
una condicién mds primitiva que en los ma-
miferos basales Sinoconodon y Morganucodon.

Las comparaciones de secciones tomografi-
cas con otros cinodontes vinculados a la tran-
sicion mamaliana se ha visto muy limitada
pues solo se conocen secciones aisladas de
algunos de ellos como Probainognathus, Pro-
belesodon Romer, 1969; Therioherpeton Bona-
parte y Barberena (1975, 2001), Pachygenelus
Hopson (com. pers.), Riograndia Bonaparte
etal., (1999), Soares (2004), Yunnanodon y Ha-
drocodium Kielan-Jaworowska et al., (2004).

La secuencia de cinodontes y un primiti-
vo mamifero, Thrinaxodon, Brasilitherium y
Morganucodon, con biocrones que cubren la
mayor parte del Periodo Tridsico, a pesar
que no integran una linea filogenética tnica,
muestran los cambios mas significativos en
el desarrollo de las cavidades nasal y cere-
bral, en particular en relacion a su volumen
proporcional. Asi podemos inferir que el
logro de una amplia cavidad nasal, con sus
turbinales cartilaginosos u 0seos, se habria
operado en el Tridsico Inferior, representan-
do asi una etapa inicial del perfeccionamien-
to funcional de las cavidades craneanas.

Una hipotética segunda o sincrénica etapa
habria estado protagonizada por una mayor
amplitud de la region cerebral posterior, in-
cluyendo tal vez la mayor parte de la region
cerebelar y su conjunto de variados nervios
VI a XII. En Thrinaxodon es notable este de-
sarrollo en épocas tan tempranas.

Finalmente, se habria operado un fuerte
desarrollo lateral del area cerebral en una
etapa post-Thrinaxodon, muy evidente en
Brasilitherium y que culmina en Morganuico-
don, sugiriendo un marcado incremento en
la funcionalidad y eficacia del sistema ner-
vioso.

En la Figura 9-9 se muestran unas pocas fi-
guras de secciones transversales del craneo
de Thrinaxodon liorhynus reproducidas del
notable trabajo de Fourié, (1974), sobre esa
especie de Cynodontia. Estas figuras alien-
tan la hipdtesis sobre las etapas sucesivas
de las modificaciones de las cavidades cra-

neanas que culminaron con el modelo pre-
sente en Morganucodon segin Kermack et al.
(1981). Asi inferimos un perfeccionamiento
inicial de la cavidad nasal, logrando mas
amplitud y complejidad, tal vez sincronico
con el aumento de volumen de la region ce-
rebral posterior y el cerebelo. Por su parte
la region anterior de la caja cerebral se ha-
bria demorado en lograr mayor amplitud
y complejidad, por cuanto en Brasilitherium
y Morganucodon esa area del craneo es no-
tablemente mas amplia transversalmente.
Mejores y mas solidas interpretaciones so-
bre estos interesantes temas de evolucion
premamaliana las tendremos cuando se co-
nozcan mas evidencias fosiles del clado de
los Brasilodontidae.

Reconstrucciones de secciones
transversales del craneo de Brasilitherium

Durante la estadia de JFB. en la Univer-
sidad de Tiibingen trabajando junto al Dr.
W. Maier, se pudo realizar una serie de re-
construcciones de secciones transversales
del craneo del brasilodéntido Brasilitherium
riograndensis, basadas en secciones tomogra-
ficas cuyos ntimeros se han agregado al pie
de cada figura.

Esta secuencia de reconstrucciones ilus-
tran con mas precision que lo expuesto mas
arriba la continuidad y relaciones de los dis-
tintos huesos craneanos en Brasilitherium.
Es de hacer notar la extensa superposicion
de los parietales sobre los frontales que se
extiende entre las secciones 560 y 648. Esta
superposicion es parte de la estructura de ki-
nesis del craneo de esta especie, con un leve
movimiento de bisagra entre basiesfenoides
y pterigoides en la region basicraneana, y
un movimiento de deslizamiento entre pa-
rietales y frontales en la region dorsal del
craneo.

En las secciones mas posteriores, 801-810,
se aprecia la posible participacion del esca-
mosal en la delimitacién de la cavidad cere-
bral.
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Fig. 9-10. Brasilitherium riograndensis, ejemplar P1043T. Reconstrucciones de la regién anterior del craneo, basadas
en secciones tomograficas, (se indica el nimero de cada una de ellas), hasta aproximadamente el borde posterior del
paladar secundario 6seo. Abreviaturas en Pag. 116.
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Fig. 9-11. Brasilitherium riograndensis, ejemplar P1043T. Reconstrucciones de la region anterior de la cavidad cerebral
hasta aproximadamente la region posterior de los frontales, basadas en secciones tomogréficas (se indica el nimero
de cada una de ellas). Abreviaturas en Pag. 116.
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Fig. 9-12. Brasilitherium riograndensis, ejemplar P1043T. Reconstrucciones de la region posterior de la caja cerebral
basadas en secciones tomogréficas (se indica el No de cada una de ellas). Abreviaturas en Pag. 116.
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Fig. 9-13. Brasilitherium riograndensis, ejemplar P1043T. Reconstrucciones de la region més posterior de la caja cerebral,
basadas en secciones tomograficas (se indica el No de cada una de ellas). Abreviaturas en Pag 116.

ABREVIATURAS

AL: aliesfenoides

ALS: aliesfenoides

APP: narinas internas

APTAS:

BO + BS: basioccipital y basiesfenoides
BOC: basioccipital

BS: basiesfenoides

C: canino

CAV: cavum epiptericum

CJ: cuadrado yugal?

CP: lamina cribiforme

ET: etmoides

FO: fenestra ovalis

FR: frontal

I: incisivo

IPTV: vacuidad interpterigoidea
JFOR: foramen yugular

JU: yugal

LA: lacrimal

MET: mesetmoides

MX: maxilar

MXT: maxiloturbinal

MXT: maxiloturbinal

N: nasal

NLC: escotadura nasolacrimal
NT: nasoturbinal

NTI: Insercion de nasoturbinal

ORBS: orbitoesfenoides

OSPM: orbitoesfenoides

P: parietal

PC3: postcanino 3

PC4: postcanino 4

PCP: proceso para lamina cribiforme
PCREST: cresta parietal

PFR + FR: prefrontal y frontal

PFR: prefrontal

PL: palatino

PMX: premaxilar

PROM: promontorium

PROT: prodtico

PT: pterigoides

PTW: ala del pterigoides

QRPT: rama cuadrada del pterigoides
S: seno

SC: escamosal

SMX: seno maxilar

SMX: septomaxilar

STRE: escotadura estapedial

T7?: ;turbinal?

V: vacuidad

VN: foramen vena

VO: vomer

VPET: proceso ventral del etmoides
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CAPITULO

LOS MAMIFEROS JURASICOS
DE AMERICA DEL SUR

10

E espués de la resena de los “protoma-
miferos” triasicos, pasamos a tratar
las pocas pero interesantes evidencias de
mamiferos jurasicos de nuestro continen-
te. El Jurasico conforma el primer capitulo
global, sumamente complejo y variado de
los primitivos mamiferos que surgieron a
partir del limite Tridsico-Jurasico. El grueso
de las evidencias mamalianas jurasicas pro-
vienen del Hemisferio Norte y corresponde
al notable evolucionista y paleontélogo Dr.
George Gaylord Simpson el mérito de ha-
ber interpretado filogenéticamente la nota-
ble variedad de los mintsculos mamiferos
de ese Periodo. De Gondwana se dispone
de buenas evidencias del Jurasico Inferior
de Africa del Sur donde se registraron un
par de especies muy afines a Morganucodon
de Europa y Asia (Crompton, 1964; Ker-
mack et al., 1981). También se conocen unas
pocas especies del Jurasico Superior de In-

dia (Datta y Das, 1996; Prasad y Manhas,
2002), y del Jurasico Superior de Tanzania
(Dietrich, 1927; Heinrich, 2001, 1999; y del
Jurasico Medio de Madagascar (Flinn ef al.,
1999).

De América del Sur fue el Dr. Rodolfo Ca-
samiquela quien descubrié conjuntamente
con Don Galileo Scaglia, y estudi6 las pri-
meras evidencias de la presencia de mami-
feros jurasicos, hallados en el Jurasico de
la Provincia de Santa Cruz (Casamiquela,
1962, 1964a).

Sélo hace unos pocos afios fueron descu-
biertos los primeros restos 6seos de mami-
feros jurasicos en nuestro continente (Rahut
et al., 2002) en la Provincia de Chubut. Se-
guramente en pocos afilos mas se podra co-
nocer en mayor amplitud qué mamiferos
existieron en América del Sur durante el
Jurasico. Esto es debido al incremento de
paleontdlogos dedicados a exploraciones e
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investigaciones de vertebrados mesozoicos
en Argentina a partir de la década de 1990,
lo cual ha resultado en el hallazgo de nume-
roso material jurdsico y cretacico, fundamen-
talmente en Patagonia.

Ameghinichnus patagonicus
Casamiquela, 1961.
Multituberculata?

En las areniscas Jurasicas de la region del
famoso Bosque Petrificado de Jaramillo, se
realizd el hallazgo de huellas fosiles de ma-
miferos y pequefios dinosaurios asociados
durante una expedicién conjunta entre el
Museo de La Plata y el Instituto M. Lillo de la
Universidad Nacional de Tucuman, realiza-
da en 1961 y alentada por el Prof. Osvaldo A.
Reig. Ese viaje tenia por objetivo confirmar la
presencia de huesos fosiles descubiertos por
el entonces gedlogo de YPF, Dr. Di Persia, en
el Tridsico Superior de la Laguna La Colora-

A B

Fig. 10-1. Ameghinichnus patagonicus. Esquema de las
icnitas caminando normalmente a la izquierda (A), y a
saltos en el sector derecho (B).

CAPITULO 10

da, en el centro sur de la Provincia de Santa
Cruz. En 1961 la citada laguna estaba dentro
de la Estancia El Tranquilo, en tanto que en
la actualidad pas6 a ser parte de la Estancia
Cafiadon Largo.

Casamiquela publicé breves noticias en
1961 sobre las variadas huellas halladas en
la Estancia Laguna Manantiales, correspon-
dientes a mamiferos y pequefios dinosaurios
asociados y luego un extenso estudio sobre
las mismas en 1964. No obstante, la extensa
descripcion y el abundante material grafico
presentado, la existencia de mamiferos ju-
rasicos en América del Sur fue visto con de-
masiada indiferencia por los investigadores
del exterior, principalmente del Hemisferio
Norte.

Estas huellas fueron denominadas por Ca-
samiquela (1961) como Ameghinichnus pata-
gonicus y habrian pertenecido a un pequeno
mamifero, probablemente un Multitubercu-
lata. Este mamifero era capaz de desplazarse
tanto coaminando como a los saltos, marcan-
do sus cuatro huellas, cuando saltaba, en un
plano transversal.

Con el pasar de los afnos se han descubier-
to restos elocuentes, como mandibulas con
dientes y fragmentos craneanos en el Jurdsico
Medio-Superior de la Provincia del Chubut, y
en el Cretacico Inferior y Superior de las pro-
vincias del Neuquén y de Rio Negro, lo cual
evidencié de manera certera la presencia de
mamiferos mesozoicos en nuestro continen-
te, con lo que las huellas fdsiles de mamiferos
jurasicos descriptas por Casamiquela en 1961
y 1964 como Ameghinichnus patagonicus pasa-
ron a ser una documentacion inobjetable.

MAMIFEROS DE LA REGION DE
CERRO CONDOR,CHUBUT

Jurasico Medio a Superior

Asfaltomylos patagonicus
Rahut et al., 2002.

En la Formacion Canadon Asfalto o de ni-
veles referibles a esta unidad estratigrafica,
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de la zona de Cerro Céndor, Provincia de
Chubut, fue encontrada una pequefna man-
dibula incompleta de un mamifero insecti-
voro, de unos 12 mm. de largo. El material
fue hallado por el técnico Sr. Pablo Puerta,
formado como tal en el Museo Argentino
de Ciencias Naturales de Buenos Aires. Fue
estudiada por dos investigadores alemanes
como primer y segundo autores, asocia-
dos con un paleontélogo argentino (tercer
autor) y el técnico P. Puerta. El trabajo, de
especial importancia historica para la pa-

A

leontologia argentina, fue publicado, por
Rauhut y otros, en la revista Nature en Mar-
zo de 2002.

El ejemplar representa a un nuevo géne-
ro y especie de mamiferos Holotheria (se-
gun sus autores), provisto de molares muy
derivados por la presencia de un talonido
bien desarrollado provisto de hipocénido
e hipocontlido y una cuenca masticatoria
bien definida. Incisivos y canino no se han
preservado, en tanto que los supuestos pre-
molares 4 a 6 estan incompletos, sin mas in-

Fig. 10-2. Asfaltomylos patagonicus, procedente de la Formacion Cafiadén Asfalto, Jurasico Medio a Superior, del
Departamento Paso de los Indios, Provincia de Chubut. A: Vistas de la mandibula del holotipo, con detalles de sus
premolares y molares preservados. B: Vistas interna y lateral del M2 y M3. Tomado de Rahut et a/. (2002). Material
depositado en las colecciones del Museo R. Feruglio de Trelew, Chubut.

LOS MAMIFEROS JURASICOS DE AMERICA DEL SUR CAPITULO 10

107




108

PROTOMAMIFEROS Y MAMIFEROS MESOZOICOS DE AMERICA DEL SUR

formacion que su presencia. Los tres mola-
res preservados poseen la ctispide principal
bien desarrollada, sensiblemente mas alta
que el paraconido y el metacénido.

El estudio citado considera que Asfal-
tomylos es tribosfénico, comparable en sus
caracteres a Ambondro del Jurdsico Medio
de Madagascar y que seria parte del recien-
temente propuesto clado Australophenida
(Luo et al., 2001). Este grupo incluye a di-
versos mamiferos jurdsicos y cretacicos de
Gondwana y también a los monotremas fo6-
siles y actuales de Australia. Esta inteligente
propuesta que considera a los mamiferos
tribosfénicos de Laurasia (es decir los Bo-
reosphenida), originados separadamente de
los mamiferos tribosfénicos de Gondwana (o
Australophenida), estd lejos de ser demos-
trada y responde, en mi opinion, a la premu-
ra que caracteriza a muchos paleontdlogos
en tratar de interpretar los grandes episodios

de la evolucion de los vertebrados a partir
de restos insuficientes para tales interpreta-
ciones. Necesariamente debemos esperar a
tener mas y mejores evidencias para ello.

La condicién tribosfénica bien pudo tener
un unico origen en Pangea y seguir luego
caminos evolutivos algo diferentes después
de la escision paleogeografica de ella en
Laurasia y Gondwana. La falta de registros
jurdsicos de mamiferos tribosfénicos en Lau-
rasia no es necesariamente una prueba de su
inexistencia.

Henospherus molus
Rougier, Martinelli, Forasiepi, Novacek,
2007.

En 2002 fueron descubiertas 3 mandibulas
de mamiferos jurasicos en la misma loca-
lidad de donde procede Asfaltomylus, o sea
del paraje Queso Rallado, cercanias de Cerro
Condor, Provincia del Chubut. El hallazgo

Fig. 10-3. Henospherus molus. A, vista estereoscépica de la mandibula tipo. Barra de escala 5 mm.; B, vista oclusal de
dos molares inferiores; G, reconstruccion de la mandibula en vistas lateral e interna. Tomado de Rougier et al. (2007).
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fue realizado por el equipo de exploraciones
paleontologicas dirigido por el Dr. Guiller-
mo Rougier, trabajando para la Universidad
de Louisville-Museo de Historia Natural de
New York, en tanto que el material pertenece
a las colecciones del Museo Feruglio de Tre-
lew, Provincia de Chubut.

Las mandibulas descubiertas han permiti-
do reconocer que Henospherus poseia 4 incisi-
vos, 5 premolares y 3 molares. Los premola-
res son simples, con una tnica cispide bien
desarrollada. Los molares en cambio poseen
las tres cuispides del trigénido (paraconido,
metaconido y protoconido), y también un
talonido bien desarrollado provisto de tres
caspides.

Como vemos, el detalle que ofrecen las
3 mandibulas de Henospherus descubiertas
en el Jurasico Medio o Superior de Chubut,
es muy superior a lo preservado en Asfal-
tomylos, aunque las interpretaciones evolu-
tivas que aportan para el mejor conocimien-
to de la historia de los mamiferos, tanto de
una como de la otra especie, son coinciden-
tes en indicarnos que para el Jurasico Medio
la tribosfenia ya estaba bien desarrollada en
ciertos grupos de mamiferos gondwanicos,
en tanto que en Laurasia, segun el registro
fésil disponible, no estaban atin presentes.

Nuevos hallazgos de mamiferos de la
misma localidad realizados por el equipo
de exploraciones de Rougier incluyen res-

Fig. 10-4. Henosferus molus, reconstruccion de la mandi-
bula en vistas lateral y medial. Largo total aprox. 30 mm.
Tomado de Rougier et al. (2007).

tos craneanos que estan actualmente (2014)
en estudio.

MAMIFEROS
TRICONODONTES EN
EL JURASICO DE CERRO
CONDOR, CHUBUT

Los mamiferos triconodontes represen-
tan el nivel de organizacion dentaria mas
primitivo que se ha registrado (desde su
aparicion en los Morganucodonta en el li-
mite Tridsico-Jurasico) tanto en Laurasia
como en Gondwana. La amplia distribu-
cién geografica de los triconodontes se
debid a que en esa época existio una uni-
ca gran masa continental conocida como
Pangea, sin aparentes barreras para la
dispersion cosmopolita de las faunas te-
rrestres.

Los intensos trabajos de Rougier y aso-
ciados en el Jurasico Medio y Superior
de la region de Cerro Condor en el curso
medio del Rio Chubut, no muy distante
de Paso de Indios, Provincia del Chubut,
han logrado hallazgos de mamiferos de
crucial importancia para avanzar en el co-
nocimiento de la historia de los mamiferos
mesozoicos de nuestro continente.

Orden Triconodonta
Familia Indet.
Argentoconodon fariasorum,
Rougier et al.; 2007
El primer material descripto es un molar
inferior con sus 4-5 cuspides dispuestas
en linea mesiodistal, transversalmente es
un diente angosto, con una breve faceta
anterior para unirse al diente precedente.
Se trata de un diente relativamente grande
dentro de los variados mamiferos jurasicos
ya que mide 3 mm. de largo mesio-distal.
En la btsqueda de afinidades y posible re-
lacion filogenéticas con otros grupos de tri-
conodontes, Rougier ef al. (2003), descartan
la posibilidad que Argentinoconodon tenga
alguna relacion con los triconodontes del
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Cretacico Superior de Los Alamitos. La es-
timacion de estos autores es que la especie
que describen muestra diversos caracteres
autopomorficos, pero que bien podria ser
parte del amplio clado de triconodontes am-
philéstidos (Rougier et al., 2003).
Posteriormente, Gaetano y Rougier (2011)
describieron un nuevo ejemplar de esta es-
pecie, compuesto por material craneano y
postcraneano muy informativos. Estos auto-
res concluyeron sobre la base de la novedosa
evidencia que Argentoconodon se encontraba

A

CAPITULO 10

cercanamente relacionado a Volaticotherium,
un triconodonte, posiblemente planeador,
del Jurasico de China, y a Ichthyoconocon,
una forma pobremente conocida del Creta-
cico de Africa. Estos tres, junto con otros gé-
neros conforman la subfamilia Alticonodon-
tinae, compuesta por numerosas formas del
Hemisferio Norte. Debido a las numerosas
similitudes que Argentoconodon comparte
con Volaticotherium, es posible que el género
argentino haya también tenido capacidad de
planeo al igual que el taxdn Asiatico

B Fig. 10-5.
Argentinoconodon
fariasorum. Diversas
vistas del diente
holotipo. Tomado de
Roguier et al. (2007).
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E esde el descubrimiento del primer
mamifero del Cretacico Inferior en Ar-
gentina, Vincelestes neuquenianus Bonaparte,
(1986), se han realizado diversos hallazgos
de taxones cretacicos que revisten especial
significado evolutivo y biogeografico para
el mejor conocimiento de los mamiferos
gondwanicos en particular, asi como para
la historia evolutiva general de ese complejo
y variadisimo grupo. Dado que la informa-
cién que proveen es muy compleja y posee
implicancias diferentes segtin se trate de las
especies del Cretacico Inferior o del Creta-
cico Superior, he creido importante tratar
por separado a los mamiferos sudamerica-
nos provenientes de una y otra division del
Cretacico.

Creo que es importante recordar que el ex-
tenso Periodo Cretacico, de unos 75 millones

LOS MAMIFEROS CRETACICOS DE AMERICA DEL SUR. CRETACICO INF: Vinceleste neuquenianus

de afios de duracion, se caracterizé paleo-
biogeograficamente por la existencia de dos
supercontinentes aislados entre si por el Mar
de Tethys: Laurasia en el norte y Gondwana
en el sur. Este aislamiento culmino a fines del
Cretacico cuando se conectaron Centroamé-
rica con América del Sur, el Norte de Africa
con Europa, e India con Asia, produciéndo-
se un gran intercambio de faunas terrestres,
y poco tiempo después la gran extincion del
limite Cretacico-Terciario.

En ese escenario paleobiogeografico, los
mamiferos cretacicos de América del Sur
corresponden en su totalidad, al menos has-
ta ahora, a grupos de estirpe gondwanica,
0 sea mamiferos que a partir de un stock
primitivo y de probable distribucion pan-
geica en el Jurdsico Inferior, evolucionaron
en Gondwana aislados de los mamiferos (y
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otros vertebrados terrestres) de Laurasia. De
tal modo se desarrollaron en América del
Sur (y seguramente en todas las masas con-
tinentales de Gondwana), grupos de mami-
feros muy diferentes a los del Cretécico de
Laurasia, entre los que sobresalen los Gond-
wanatheria, que tratamos mas adelante.

CRETACICO INFERIOR

Los unicos mamiferos registrados en el
Cretacico Inferior de nuestro continente pro-
vienen de la localidad La Amarga, ubicada a
unos 70 km al sur de la ciudad de Zapala
en la Provincia del Neuquén. Se trata de ma-
teriales numerosos y excepcionales, aparen-
temente pertenecientes a una tinica especie:
Vincelestes neuquenianus Bonaparte, 1986.

Los pequefios restos fosiles hallados por
Martin Vince en la mitad superior de la
Formacion La Amarga, en los tltimos dias
de la 9? Expedicion Paleontologica, finan-
ciada por National Geographic Society, en
Marzo de 1985, fueron preparados rapida-
mente por el autor en el Museo Argentino
de Ciencias Naturales y revelaron corres-
ponder a un mamifero Pantotheria (sensu
Lillegraven et al., 1979). La presencia de una
rama mandibular completa excepto en la
region posterior, pero con la casi totalidad
de sus dientes, nos demostrd rapidamente
que se trataba de un “Theria” pero con no-
tables caracteres derivados en su reducida
y especializada denticion postcanina. Junto
con la mandibula se encontraban diversas
vértebras dorsales y caudales, tibia, fibula,
huesos del tarso, falanges y diversos frag-
mentos no identificados. Nos llamé mucho
la atencion el tamano de este mamifero, un
verdadero gigante entre las especies meso-
zoicas ya que la mandibula incompleta
mide 50 mm. Como es sabido, practicamen-
te la totalidad de los mamiferos del Meso-
z0ico son especies muy pequenas, con el
craneo de s6lo unos 30 mm. de largo total, o
aun menos, por lo que Vincelestes nos parece
inusualmente grande.
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Los trabajos del afo siguiente (1986) en
La Amarga fueron muy afortunados ya que
nos permitieron coleccionar 6 craneos, uno
de ellos con sus mandibulas articuladas y
en buen estado de conservacion. Se encon-
traron también diversas mandibulas y abun-
dante material postcraneano, generalmente
desarticulado y movido. Sélo en el holotipo
MACN-N 01 y en el craneo MACN-N 04, se
poseen restos postcraneanos asociados. No
obstante, el conjunto del material extraido
representa a una unica especie, y la dife-
rencia de tamano de los distintos craneos
es pequenia, aproximadamente el 10% en
la maxima diferencia. Las caracteristicas de
sepultacion de estos materiales, acumula-
dos en bolsones, nos han hecho pensar en
madrigueras en donde habrian encontrado
la muerte por algin factor desconocido,
eventualmente por una avenida de aguas y
barro. El tipo de sedimentos en que se en-
contraban, consiste de arenitas medianas a
finas, con ocasionalmente algin pequefio
rodado aislado de 1 cm. de diametro. El re-
lleno de esas supuestas madrigueras mos-
traba una concentracién de pequefios roda-
dos de no mas de 2 a 5 mm., especialmente
en las proximidades de los restos fosiles.
Por el contrario, fuera de estos “bolsones”
irregulares y pequenos, con los huesos fosi-
lizados, de unos 40 cm. de didmetro aproxi-
madamente, la uniformidad de las arenitas
es notable y solo ocasionalmente se encon-
tro algun resto 6seo o un pequefio rodado.

De todas maneras parece evidente que
los ejemplares antes de quedar sepultados
habrian permanecido expuestos suficiente
tiempo como para que los ligamentos des-
aparecieran y las partes Oseas se desarticu-
laran y movieran por algan factor. El tipo
de conservacion que presenta no indica des-
integracion superficial por larga exposicion
a la intemperie, sino mas bien una sepulta-
cion definitiva cuando los huesos estaban
aun intactos. Los casos en que se observan
defectos de preservacion, especialmente en
uno de los craneos, serian mas probable-
mente el resultado de procesos diagenéticos
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que afectaron a las rocas portadoras y a su
contenido en fosiles.

LA FORMACION LA AMARGA

Aqui incluimos un breve informe sobre la
unidad estratigrafica portadora del mami-
fero Vincelestes neuquenianus por cuanto se
trata de niveles que han provisto materiales
de excepcional interés paleontologico como
Amargasaurus, Ligabueino, Amargasuchus,
etc., mostrando asi una suerte de asociacion
faunistica.

La Formaciéon La Amarga presenta un
afloramiento muy bien expuesto para su ob-
servacion al sur del Cerro El Marucho, ex-
tendiéndose hacia el Este de la ruta nacional
40, muy proximo a la localidad y arroyo La
Amarga. Se trata de una franja de sedimen-
tos continentales de unos 5 km de largo,
de rumbo WSW-ENE y algo menos de 0,5
km de ancho, que se apoyan sobre los sedi-
mentos marinos de la Formacion Agrio, de
edad Valanginiano-Hauteriviano, de apro-
ximadamente unos 140 millones de afios de
antigiiedad. La Formacion La Amarga, tér-
mino propuesto por Parker en un informe
inédito de YPF (1965) fue progresivamente
mejor conocida y definida por los trabajo de
Musacchio (1970, 1971), Volkheimer et al.
(1977), y otros. Consiste de una secuencia
granodecreciente de conglomerados media-
nos a finos, arenitas y niveles de calcareos
depositados en ambientes continentales,
que sucedieron al ambiente marino en que
se depositd la unidad infrayacente, la For-
macién Agrio. La edad de esta Formacion
se basa en su abundante fauna de inverte-
brados marinos, datos palinolégicos y estu-
dios de geologia regional que le confieren
una antigiiedad fundamentalmente Haute-
riviana. Los estudios de Volkheimer et al.
(1977) han demostrado que tanto la Forma-
cion Agrio como la Formacion La Amarga
poseen una palinoflora comun, con diferen-
cias menores. Esto hace admitir que la edad
de una y otra unidad son muy proximas y
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que no habria un hiato apreciable entre el
retiro del mar en que se depositd la Forma-
cion Agrio y el establecimiento del régimen
continental en que se depositd la Formacion
La Amarga. Segiin Leanza (1988) el retiro
del mar fue definitivo en la regién hacia fi-
nes del Barremiano, marcando el comienzo
de un prolongado régimen continental en la
region.

Los rasgos paleogeograficos de la zona que
habitaron estos mamiferos serian entonces
un drea proxima a la costa, con un relieve
interior no muy distante y una asociacion
de vegetales conocida mayormente por sus
palinomorfos (Volkheimer et al., 1977).

La informacién paleoclimatica sugiere en
primera instancia, un clima subtropical tal
vez no exento de periodos templados y se-
cos (R. Andreis, com. pers.). Curiosamente
el tinico cocodrilo registrado Amargasuchus
minor (Chiappe, 1988) es muy pequefio, lo
que podria significar temperaturas mas
bajas que las subtropicales. Recordemos
que hay algunas interpretaciones recientes
(Kemper, 1988) que reconocen fuertes cai-
das de la temperatura durante el Cretacico
inferior.

La Formacién La Amarga tiene aflora-
mientos propicios para la busqueda de fo-
siles de vertebrados, y particularmente en
sus sectores medio e inferior donde hemos
descubierto importantes materiales.

LOS VERTEBRADOS DE LA
FORMACION LA AMARGA

En 1983 el Dr. Cazau (YPF) nos informé de
la existencia de restos fésiles de vertebra-
dos que resultaron corresponder a un sau-
ropodo indeterminado, representado por
materiales poco diagndsticos. No obstante,
las exploraciones realizadas a partir de los
datos del Dr. Cazau nos llevo a registrar
la existencia de una asociacion de tetrapo-
dos del mayor significado para nuestros
estudios de la evolucion de los vertebrados
mesozoicos de América del Sur. Hasta el
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presente esa asociacion se integra con los
siguientes taxones.

Pterosauria
Pterodactyloidea
Género et sp. indet. Montanelli 1987
Crocodilia
Amargasuchus minor Chiappe 1988
Sauropoda
Dicraeosauridae
Amargasaurus cazaui Salgado 'y
Bonaparte 1991
Género et sp. indet.
Titanosauria
Amargatitanis macni
Theropoda
Ligabuino andesi Bonaparte 1996
Género et sp. indet.
Ornithischia
Stegosauria
Género et sp. indet
Bonaparte 1996
Mammalia
Familia Vincelestidae
Vincelestes neuquenianus
Bonaparte 1986
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El material de mamiferos hallado en los
niveles medios de la Formacion La Amar-
ga, en 1985, fue estudiado y publicado por
el autor en 1986 en las Actas del IV Congre-
so Argentino de Paleontologia y Bioestrati-
grafia. El estudio se 1imitd a los caracteres
de la denticién, siendo asi un trabajo preli-
minar dirigido a dar a conocer ese notable
hallazgo.

En ese estudio se reconocié su pertenen-
cia a “Theria”, mamiferos caracterizados
por poseer postcaninos con una disposi-
cion triangular de sus principales ctspides,
y con una cuenca posterior en sus molares
inferiores llamada taloénido, y dentro de los
“Theria” se lo refiri6 al orden Eupantothe-
ria, segun la clasificacion propuesta por Li-
llegraven et al. (1979).

Previo a su publicacion, el hallazgo de Vin-
celestes fue anunciado en una Reunion de
Comunicaciones de la Asociacion Paleonto-
logica Argentina, en la que el Dr. Manceni-
do objetd, con razén la denominacion usada
originalmente, F. Pichi Licuiri Leufu, para
los niveles portadores. Indicandome que se
trataba en verdad de la Formacién La Amar-

Fig. 11-1.
Amargasaurus
cazaui, es el
vertebrado méas
espectacular
descubierto en
la formacién
La Amarga.

Se trata de

un dinosaurio
saurdpodo de
una familia
registrada
solo en Africa
y nuestro
continente.
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ga. También es digno de consignar que en
esa reunién solamente el Dr. A. Cuerda fue
el tinico que mostrd su sorpresa por la im-
portancia del hallazgo de este mamifero en
el Cretacico Inferior.

OTROS MAMIFEROS DEL
JURASICO SUPERIOR -
CRETACICO INFERIOR
DEL MUNDO

Para evaluar mas apropiadamente la ex-
cepcional importancia del hallazgo de los
ejemplares de Vincelestes neuquenianus, y su
disponibilidad para estudiarlo, creo apro-
piado senalar los mas significativos hallaz-
gos de restos de mamiferos provenientes
del intervalo Jurasico Superior-Cretacico
Inferior (hasta el Aptiano inclusive).

Hallazgos muy notables se efectuaron en
depdsitos carbonosos de minas de carbon
de Portugal, referidos al Kimmeridgiano
inferior, (Jurasico Superior), por los pa-
leontélogos alemanes que obtuvieron una
increible coleccion de vertebrados conti-
nentales, entre ellos gran namero de restos
de mamiferos, en una de las empresas pa-
leontologicas mads sensacionales del siglo,
dirigida por el Profesor Dr. Henkel, de la
Universidad de Berlin. Entre los materiales
mas sobresalientes de mamiferos se cuenta
gran parte del esqueleto, incluso craneo y
mandibulas incompletas, de un pantoterio
(Henkel y Krebs, 1977), varios craneos razo-
nablemente completos de multitubercula-
dos descriptos por Hahn (1977), y un craneo
de Docodonta (Krusat, 1991, Lillegraven y
Krusat, 1991). Hasta el presente, el magnifi-
co esqueleto de pantoterio de Portugal solo
ha sido estudiado en aspectos generales
(Krebs, 1987), pero se desconocen detalles
anatoémicos del mismo, especialmente de
las porciones craneanas preservadas. En
fecha mas reciente Martin (1999) se publico
un detallado estudio.

El resto de las colecciones de mamiferos
del Jurasico superior de Europa (Inglate-
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rra), Africa (Tanzania), y especialmente de
los ricos niveles de la Formacién Morrison
de USA,, incluyen raramente algun frag-
mento craneano (de triconodonte en Durls-
ton Bay, Inglaterra y de mandibulas en Mo-
rrison). No se conocen craneos completos
del Jurasico Superior, excepto los citados
de Multituberculata descriptos por Hahn; y
Docodonta de Portugal (Lillegraven y Kru-
zat, 1991).

Del Cretacico Inferior, Neocomiano, se
han obtenido una coleccion de dientes de
mamiferos principalmente en el sudeste de
Inglaterra, de niveles referidos al Valangi-
niano-Hauteriviano, o sea de antigiiedad
comparable a la de los sedimentos de For-
macion La Amarga; portadores de Vinceles-
tes neuquenianus. Alli se han registrado mul-
tituberculados (Plagiaulacidae), symmetro-
dontes (Spalacotheriidae), eupantoterios
(Dryolestidae) y el bien conocido molar ais-
lado de Aegialodon dawsoni cuyos caracteres
indican el inicio de la condicién tribosfénica
de la denticién mamaliana en el Hemisferio
Norte.

De Espana se han recuperado dientes de
multituberculados y eupantoterios de pro-
bable edad Barremiana, mayormente estu-
diados por paleontologos alemanes.

Otras localidades del Cretacico Inferior
con mamiferos (Neocomiano-Aptiano), se
conocen del norte de China y de Mongo-
lia, las que han brindado dientes aislados
y una mandibula con gran parte de la den-
ticion correspondiente a Manchurodon sim-
plicidens, Kielan-Jaworowska et al., (2004)
También de Mongolia se ha publicado una
muy significativa mandibula que es el ho-
lotipo de Kielantherium gobiensis (Theria de
grado Metatheria-Eutheria) por Dashzeveg
(1975). La fauna de mamiferos del Cretaci-
co Inferior de Asia, que en gran parte, sino
totalmente, corresponderia al Aptiano o
eventualmente al Albiano, se compone de
multituberculados, triconodontes, symme-
trodontes y alguna especie con caracteres
tribosfénicos primitivos (véase Kielan Jawo-
rowska et al., 2004; Luo, 2007).Del Cretacico
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Inferior, Aptiano, de Australia se han regis-
trado dos importantes géneros de mami-
feros tribosfénicos, Ausktribosphenos (Rich
et al. 1997), y Bishops (Rich et al., 2001), re-
presentados por excelentes mandibulas con
bien preservada denticion. Ademas se han
descubierto restos aislados de monotremas
(Archer et al., 1985).

Finalmente, en la Formacion Cloverly de
USA., referida al Cretacico Inferior, Cle-
mens et al., (1979) citan importantes hallaz-
gos de fragmentos craneanos y mandibulas
y ain de craneos completos incluidos en no6-
dulos, que para esa fecha se encontraban en
preparacion y estudio. Hasta ahora se han
publicado restos incompletos de craneo y
mandibulas de un triconodonte (Jenkins y
Schaff, 1988).

CAPITULO 11

Atun cuando el registro mundial de mami-
feros del Neocomiano-Aptiano tiene nume-
rosas referencias de la diversidad de mami-
feros existentes, la tnica especie de Theria
representada por materiales completos y
elocuentes, tanto craneanos como post-cra-
neanos en tres dimensiones, es Vincelestes
neuquenianus del norte de la Patagonia.

Vincelestes neuquenianus
Bonaparte, 1986.

El material tipo de Vincelestes neuquenianus
consiste en una rama mandibular izquierda
incompleta en su sector posterior, con toda
la serie dentaria bien conservada. La man-
dibula se encontraba asociada a un con-
junto de materiales postcraneanos, los que
fueron habilmente preparados por el enton-

Fig. 11-2.
Reconstruccion
del esqueleto
de Vincelestes
neuquenianus.
Tomado de
Rougier, 1993.

Fig. 11-3. Vincelestes
neuquenianus,
procedente de |a
Formacion La Amarga,
de la localidad
homénima, ubicada 70
km al sur de Zapala,
Neuquén. Vista lateral
de la mandibula
incompleta del tipo

y vista oclusal de su
denticion.
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ces estudiante de biologia Sr. Guillermo W.
Rougier. Este material consiste en vértebras
cervicales, dorsales, sacras y caudales, junto
a una tibia y peroné izquierdos incomple-
tas.

La rama mandibular izquierda esta prac-
ticamente completa. Es corta y robusta,
con un pronunciado y amplio proceso co-
ronoides, y una fuerte sinfisis, lo que le da
un aspecto muy soélido, sugiriendo habitos
predadores.

La descripcion original de la denticion
inferior de Vincelestes neuquenianus, brin-
dada por Bonaparte (1986) fue la siguiente:
El ejemplar tipo (un dentario aislado) solo
posee dos incisivos. El I1 es el mayor, pro-
cumbente y algo curvado hacia atras, con
el borde mesial grueso, el distal mas bien
afilado, la cara labial convexa en ambos
sentidos, y la lingual concava de arriba ha-
cia abajo y convexa en sentido transversal.
El 12 es bastante mas chico y esta ubicado
mas atras que el I1. También posee una aris-
ta distal afilada y un reborde dorso-ventral
que recorre la cara lingual del diente.

El canino se hall¢ fuera de su alveolo, pero
al lado de su ubicacion original. Es de ta-
mafio modesto, con amplia raiz pero de co-
rona relativamente pequefia. La direccion
del alveolo indica que el canino tenia una
orientacion similar a la de los incisivos, y
practicamente se adosaba al 12.

Interpretamos que V. neuquenianus poseia
solo dos premolares. El mds anterior esta
muy atrofiado, con una ctspide central y
vestigios de cuspides anterior y posterior.
El premolar siguiente esta hipertrofiado,
de probable funcién cortante pues es muy
comprimido labio-lingualmente. El proto-
conido ocupa la mayor parte de la extension
mesio-distal del diente, con el metaconido
pequenio y ubicado casi en el mismo plano.
El paraconido esta incompleto, pero existen
indicaciones de su modesta proyeccion lin-
gual. Existen leves indicios de un incipiente
talonido.

El molar 1 es bastante mas chico que el
premolar que lo precede, y muestra indicios
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de especializacion, ya que es relativamente
angosto buco-lingualmente. El protoconido
es la ctspide mayor; en un plano mas lin-
gual se hallan el paracénido en el borde
antero-lingual, y el metaconido, mas peque-
o, en el borde postero-lingual. El talénido
lamentablemente esta quebrado por lo que
solo se aprecia su inicio.

El molar 2 es algo mas bajo que el molar
1 y las cuspides del trigonido forman un
triangulo mas abierto. El protocénido es la
ctspide mayor, pero no tan dispar en tama-
fio como en el molar 1. El paracénido forma
el angulo antero-lingual, y el metacénido,
algo mas grueso, esta ubicado en la mitad
posterior del diente sobre el borde lingual.
La depresion del talénido es amplia, abierta
y profunda hacia el lado bucal, presentando
una amplia cuenca con el eje mayor de po-
sicion subtransversal, (el sector bucal de po-
sicion mas anterior que el lingual), con un
definido, proporcionalmente grande hipo-
conido, separado del protoconido y meta-

Fig. 11-4. Dos craneos y mandibulas de Vincelestes
neuquenianus obtenidos en las excavaciones realizadas en
1986, preparados por el entonces estudiante de Biologia
Guillermo Rougier para su tesis doctoral. Coleccion
paleontoldgica del Museo Argentino de Ciencias Naturales,
Buenos Aires.
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conido por la depresion citada mas arriba.

El molar 3 es reducido tanto en la altura
de la corona como en el largo mesio-distal.
Presenta mucho desgaste hacia el lado lin-
gual, lo que ha eliminado el relieve de para.
y metaconido. Del lado bucal se aprecia el
protoconido, y separado por una escotadu-
ra el hipocénido, de tamafo comparable al
protocénido.

A esta descripcion de la denticién inferior
se agrego la descripcion de la serie dentaria
superior por Bonaparte y Rougier (1987),
a partir del hallazgo de varios ejemplares
completos hecho en las proximidades del
lugar en donde se encontro el holotipo de
esta especie. La denticion superior de Vin-
celestes neuquenianus también presenta una
gran reduccion en el nimero de postcani-
nos, que es de 5 piezas dentarias como en
la mandibula, pero el nimero de incisivos
superiores es de 4, a diferencia de los infe-
riores que es de sélo 2. Estos autores des-
cribieron en detalle la denticion superior
de Vincelestes, y a continuacion se extraen
parrafos seleccionados de dicho trabajo. El
I1 esta ubicado muy cerca del plano axial,
esta dirigido hacia delante y abajo, y la sec-
cion de su corona es triangular, mostrando
un amplio plano de contacto con el opuesto.
Los incisivos superiores 2 y 3 son de ma-
yor tamano que el I1 del cual se hallan se-
parados. La superficie de oclusién, amplia,
presenta un plano orientado ventralmente.
El incisivo 4 es pequefio, en probable pro-
ceso de reduccion. El canino superior esta
hipertrofiado y posee dos raices como es
frecuente en diversos Theria del Cretacico
superior. En su seccién proxima a la bifur-
cacion de las raices, el eje antero posterior
es casi el doble que el eje transversal. El na-
mero y proporciones de los premolares y
molares superiores e inferiores es el mismo.
Los postcaninos superiores presentan el pri-
mer premolar muy pequeno, sin signos de
oclusion. El segundo premolar es hipertro-
fiado, comprimido en sentido transversal y
con una destacada ctspide principal. Posee
una cuspide estilar anterior y otra posterior
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de tamanos similares. La cuspide principal
esta ubicada en la mitad interna y puede co-
rresponder al paracono, al metacono o even-
tualmente a ambas. El primer molar es el
mas grande de los molares. La regla oclusal
es algo mads larga que ancha. La plataforma
estilar, que posee cuatro cuspides distribui-
das en el sector labial de la corona, ocupa
aproximadamente 2/3 de la totalidad de la
region oclusal. Paracono y metacono son de
tamafio modesto, bien definidos, estan dis-
puestos muy proximos entre si en el mismo
plano antero-posterior, y cerca del borde
lingual de la superficie oclusal. El protoco-
no esta presente en un plano mads interno y
mas alto que el de la superficie oclusal. Sus
caracteristicas hacen pensar que el protoco-
no de Vincelestes neuquenianus estaba en una
etapa evolutiva incipiente o eventualmente
en proceso final de reduccion, siendo sen-
siblemente mas pequeno que en cualquier
Theria tribosfénico.

El siguiente molar es algo mas corto, pro-
porcionalmente mas ancho que el anterior,
con tres cuspides estilares, paracono y me-
tacono bien desarrollados, y el protocono,
aunque en un plano mas dorsal, muestra
una cuspide pequena, mejor definida que
en el molar precedente. El molar 3 es pe-
queno, sin evidencias de desarrollo lingual
y por consiguiente sin protocono, al menos
observable.

La denticion de Vincelestes neuquenia-
nus presenta caracteres sumamente sig-
nificativos, tanto por el reducido nimero
de dientes postcaninos como por el grado
evolutivo que muestra una condicién apa-
rentemente inicial en el desarrollo de la
tribosfenia, o eventualmente, un marcado
nivel de reduccion de la misma, por lo que
podriamos interpretarla como Post-Tri-
bosfénica. En relacién al reducido ntime-
ro de postcaninos lo interpretamos como
un conjunto de caracteres derivados, que
revela un tipo adaptativo muy especializa-
do hacia una dieta carnivora, o carronera
en un grado no reconocido hasta ahora en
otros mamiferos mesozoicos.
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Los notables caracteres derivados de la
denticién no lo son tanto por el reducido
numero de premolares (2) y de molares (3),
sino por la fuerte diferenciacién morfoldgica
que presentan, sugiriéndonos una funcion
muy especifica dentro del rol de carnivoro-
predado o aun carrofiera.

En otros mamiferos mesozoicos como los
Paurododntidae, del grupo dryolestéideo del
Jurasico Superior se ha observado una fuer-
te reduccion en el nimero de postcaninos,
como en el caso de Archaeotrigon brevimaxi-
Ilus Simpson 1927 que posee 5 postcaninos
y Paurodon valens Marsh 1887 con 6 postca-
ninos, ambos de la Formacion Morrison de
usa. Pero en ninguna de estas u otras espe-
cies se observa la pronunciada diferencia
morfoldgica entre cada uno de los postca-
ninos que presenta Vincelestes neuquenianus.
Es probable que, como lo sefialé Clemens
(1968) la tendencia evolutiva de esos panto-
terios habria sido la de reducir el nimero de
postcaninos, usualmente de 10-12 entre los
pantoterios. Y también es probable que la
reduccion del nimero de dientes de Vince-
lestes neuquenianus sea simplemente un de-
sarrollo paralelo, sin vinculaciones filogené-
ticos con el grupo citado anteriormente.

El craneo de Vincelestes neuquenianus

Es importante sefialar que los seis craneos
colectados de esta especie patagonica repre-
sentan invaluable informacién sobre la es-
tructura craneana de los mamiferos Theria
para el intervalo cronoldgico entre Jurasico
temprano y Cretacico medio aproximada-
mente. Su informacion anatdmica es revela-
dora del nivel evolutivo que habria caracte-
rizado a los “Theria” del Neocomiano (125
m.a.) en diversos aspectos de su organiza-
cién craneana, como los caracteres y relacio-
nes de los huesos preorbitarios e interorbi-
tarios, caracteres del desarrollo del paladar
secundario, estructura de la caja cerebral y
del oido medio, presencia o no de los hue-
sos postdentarios en la mandibula, y carac-
teres de la articulacidon craneo-mandibular.
En términos generales apreciamos que el
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grado evolutivo de la organizacion cra-
neana de Vincelestes neuquenianus muestra
caracteres mas derivados que los reconoci-
dos en los mas primitivos mamiferos, los
Morganucodontidae, especialmente por
la desaparicion de la fisura interorbitaria
(Rougier y Bonaparte 1988) y por poseer la
mandibula desprovista de los huesos post-
dentarios. Al mismo tiempo posee caracte-
res mas primitivos que en los Metatheria,
especialmente por la presencia de nasales
muy anchos, reducida proyecciéon anterior
de los frontales, lacrimal amplio, presencia
de septomaxilar, etc.

Bonaparte y Rougier (1988) describieron
el craneo y mandibula en los siguientes tér-
minos: El craneo de Vincelestes neuquenianus
es grande, probablemente el mds grande de
los mamiferos cretacicos conocidos hasta
el presente. Sus principales medidas son,
en el ejemplar MACN-N 04: Largo total
maximo, 70,4 mm; ancho bicigomatico, 47,1
mm; largo preorbitario, 24,2 mm; largo de
la serie dentaria, 33, 8 mm. La region pre-
orbitaria es breve, y por la reducciéon de la
serie dentaria el canino esta comparativa-
mente cerca de la orbita. La cresta parietal
es muy extensa, y se proyecta hacia atras
en la region occipital. La cresta es delgada
y la expansion de la caja craneana es mar-
cada, recordando la condicion de Didelphis.
Los céndilos occipitales y el basioccipital
se proyectan marcadamente hacia el lado
ventral.

El premaxilar es breve en sentido antero-
posterior, posee cuatro incisivos que decre-
cen en tamarfio del I1 al I4. El contacto con
el Maxilar es breve y no se aprecia unién
con los nasales por el desarrollo del septo-
maxilar. A diferencia de otros mamiferos
mesozoicos y de Probainognathus (Romer,
1970), Therioherpeton (Bonaparte y Barbere-
na, 1975) y los Chiniquoddéntidae, el septo-
maxilar es mas desarrollado y muestra un
extenso contacto con el premaxilar y, en
menor escala, con el nasal y el maxilar.

El maxilar posee un canino grande, hiper-
trofiado, de dos raices, con breve diastema
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Fig. 11-5. Vincelestes neuquenianus, vista dorsal
del craneo, largo total 70 mm. Depositado en el
MACN de Buenos Aires, Argentina.

Fig. 11-6. Vincelestes neuquenianus, vista lateral del craneo
y mandibula. Material depositado en el MACN, Buenos Aires,
Argentina.

por delante de aquel en donde se acomoda
el canino mandibular. En el paladar secun-
dario el maxilar ocupa gran parte del mis-
mo. Los nasales presentan una expansion
lateral en la region posterior y muestran un
amplio contacto con el lacrimal, caracter que
se diferencia de lo que observamos en Didel-
phis y algunos Eutheria. Novacek (1986: 27)
sefala este caracter en marsupiales didélfi-
dos y Kennalestes, interpretandolo como un
rasgo primitivo entre los mamiferos. No
obstante, la condicion de los didélfidos y de
Kennalestes es derivada en relacion a la que
presenta Vincelestes neuquenianus, condicion
que a su vez es comparable a la de Sinocono-
don (Crompton y Sun, 1985), Therioherpeton
(Bonaparte y Barberena, 1975) y otros cino-
dontes préximos al grado mamifero.

El lacrimal es grande, con una amplia ex-
posicion lateral, pero sin proceso facial am-
plio como es el caso en Therioherpeton (Bona-
parte y Barberena, 1975). Recuerda la con-
dicion de Didelphis excepto por el ya citado
contacto amplio con el nasal. En la region
orbital el lacrimal esta parcialmente dafa-
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do. Los frontales presentan la sutura ante-
rior en una linea mas o menos transversal,
no en forma de “V” como en Didelphidae,
tal vez en relacién a la marcada expansion
dorsal del lacrimal. Hacia atras se prolon-
gan hasta la region de maxima constriccion
de la caja craneana en vista dorsal. En la re-
gion orbital el frontal es amplio, contactan-
do con la regién anterior del aliesfenoides.
Los parietales forman, posiblemente, la to-
talidad de la cresta parietal desde la unién
con los frontales hasta el extremo posterior.
Ambas crestas lambdoideas se proyectan
algo hacia atras, en forma mas pronunciada
en la regién medial o axial. No se observan
en esta region evidencias de otros huesos
como podrian ser supraoccipital o interpa-
rietal. La cresta parietal es delgada, propor-
cionalmente mas delgada que en Didelphis,
y relativamente baja. La expansion de la caja
cerebral es brusca, con caracteres morfolo-
gicos y ain de volumen proporcionalmente
comparables a Didelphis.

El yugal en vista lateral este hueso es sig-
moides, con una fuerte unién con el maxi-
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lar, y un breve contacto con el lacrimal. Este
caracter seria plesiomorfo ya que la unién
yugal-lacrimal esta presente en los cinodon-
tes carnivoros. Este hueso es relativamente
plano y en su extremo posterior presenta un
proceso articular, que .es parte de la cavi-
dad glenoidea, con caracteres comparables
a los de Didelphis. La unién con el escamosal
es extensa.

La region cigomatica del escamosal es la-
minar, relativamente alta, y el contacto con
el yugal es de superposicion en toda su ex-
tension. La region glenoidea es comparable
a Didelphis pero se advierte menor desarro-
llo en sentido transversal, y el proceso post-
glenoideo es menos diferenciado. Su posi-
cion relativa es comparable a la de Didelphis,
aunque sensiblemente mds posterior que
en los Eutheria (Kielan-Jaworowska, com.
pers.). La region craneal del escamosal es
breve, con poca extension en la pared de la
caja craneana. La union con el parietal es
clara, y con el prootico (peridtico?) ubicado
por delante de esta porcion del escamoso.
En la region ventral el meato auditivo exter-
no esta apenas delineado.

Atuin cuando el paladar secundario de Vin-
celestes es comparativamente ancho, los pa-
latinos forman un breve sector del mismo,
bastante menos que en Didelphis o insecti-
voros como Leptictis (Novacek, 1986). Dor-
salmente los palatinos estan bien separados
del plano axial, contactando en la region
lateral con ambos pterigoides. Los forame-
nes palatinos estan frente al molar 1. No
hay evidencias de rebordes o espinas pos-
tpalatinas. En la region orbitaria estan bien
expuestos, contactando hacia el plano axial
con el presfenoides.

Los pterigoides se exponen entre ambos
palatinos, con el sector anterior en forma
de “V” en donde se acomoda el vomer.
En el sector central los pterigoides contac-
tan entre si en el plano axial, y hacia atras
se separan dando lugar al presfenoides. El
presfenoides se manifiesta como un estilete
ubicado en el plano axial, prolongandose
brevemente entre los pterigoides. Barunles-
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tes butleri, euterio del Campaniano de Mon-
golia (Kielan-Jaworowska y Trifimov, 1980)
presenta caracteres muy semejantes en el
proceso medial del presfenoides, lo que nos
hace suponer que este rasgo de Vincelestes
tal vez representa una plesiomorfia here-
dada de la condicién de Cynodontia, en los
que se observa el rostro del paraesfenoides
entre ambos pterigoides.

Fig. 11-1. Vincelestes neuquenianus, vista palatina del
craneo. Depositado en el MACN, Buenos Aires, Argentina.

La porcion centro-anterior del basioccipi-
tal-exoccipital presenta una quilla axial bien
neta, comparable a la que posee Barunles-
tes citado mas arriba. De alli hacia atras el
basioccipital se curva ventralmente hasta
culminar en los céndilos occipitales. Estos
poseen el eje mayor orientado oblicuamen-
te de afuera y adelante hacia atrds y aden-
tro, llegando casi hasta el plano axial en el
lado ventral, en tanto que dorsalmente es-
tan bien separados. La amplitud transversal
de los condilos y la orientacion de sus ejes
mayores seria un caracter derivado para los
Theria, ya que en los Cynodontia, inclui-
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do Probainognathus, el ancho bicondilar es
sensiblemente menor. A ambos lados del
basioccipital se observan los promontorios
bien desarrollados. Son relativamente am-
plios y su conformacion hace pensar que la
coclea de Vincelestes neuquenianus, que no
hemos podido observar, bien podria tener
un comienzo de forma espiralada. Sin duda
muestra caracteres derivados en relacion
a Triconodonta (Kermack et al., 1981) y a
Multituberculata (Kielan-Jaworowska, com.
pers.), en los que el promontorium es an-
gosto y la coclea no espiralada. En la region
posterior del promontorium se observan dos
foramenes, uno de ellos, al menos, corres-
pondiente a la fenestra rotunda.

Los caracteres del craneo y de la denticion
de Vincelestes neuquenianus dan lugar a in-
cursionar sobre importantes aspectos de la
evolucién y de las interpretaciones de las
primeras etapas evolutivas de los mamiferos
en general. Rougier y Bonaparte (1988) han

comunicado que los caracteres de la caja cra-
neana de esta especie del Cretacico Inferior,
especialmente por el amplio desarrollo de la
lamina anterior del petroso, implicd un serio
cuestionamiento para el reconocimiento o
diferenciacion de los “Prototheria”, ya que
estos han sido definidos en gran parte por
presentar una amplia ldmina anterior del
petroso. Pero, como Vincelestes neuquenianus,
indudablemente un “Theria”, también pre-
senta el mismo importante caracter, se debi-
lita mucho la supuesta radical distincién en-
tre Prototheria y Theria. La diferencia existe,
sin duda, especialmente en la denticién, pero
Vincelestes neuquenianus nos demuestra que
no habrian sido tan notorias las diferencias
de las estructuras craneanas, siempre consi-
deradas como mds conservadoras y por ello
de mas dificil modificacion substancial, entre
una y otras subclase (Prototheria y Theria)
de mamiferos, reconocidos hasta la década
de 1990.

Fig. 11-8. Vincelestes neuquenianus. Vlista ventral del basicraneo izquierdo con amplia informacién anatémica, sobre la
base de un estudio de Rougier et al. (1992) sobre el sistema de vasos sanguineos del craneo de esta especie.
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La pared lateral de la caja craneana de Vin-
celestes neuquenianus, nos muestra notables
avances en su construccion, especialmente
por mostrar una mayor osificacion del alies-
fenoides, orbitosfenoides y de la proyeccion
orbital del frontal, que han contribuido a la
desaparicion de un antiguo y persistente
caracter: la fisura orbitaria. Esta “fisura or-
bitaria” es un area sin osificar, ubicada en
la parte anterior de la caja cerebral, que esta
presente en los Cynodontia muy derivados,
como los brasilodontidae, vinculados al ori-
gen de los mamiferos, y menos desarrollado
pero aun presente en los primitivos mamife-
ros del Liésico inferior como Morganucodon,
Megazostrodon y Sinoconodon (Kermack et al.,
1981; Gow, 1986; Crompton y Sun, 1985). De
esta forma Vincelestes neuquenianus es el mas
antiguo “Theria” que muestra una completa
osificacion de esa region, caracter que des-
pués persistio en los Theria del Cretacico su-
perior y Cenozoico.

En enero de 1986, cuando fueron encon-
trados los diversos craneos y restos post-
craneanos de Vincelestes neuquenianus, dije
textualmente al estudiante de Biologia que
integraba la comision de la 10* Expedicion
Paleontoldgica a Patagonia, Guillermo W.
Rougier: “Guillermo, este material debera
ser estudiado muy en detalle por su especial
significado paleontologico y sera el tema de
tu tesis doctoral”. Asi fue, y cuando Guiller-
mo defendid su tesis en la Universidad Na-
cional de Buenos Aires en 1992, asistimos a la
presentacion del més importante y detallado

Fig. 11-9.Dr.
Guillermo W.
Rougier, muy
destacado
colaborador del
autor hasta el
afio 2002 y exce-
lente anatomista
de mamiferos
Mes0z0icos.
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trabajo sobre una especie de mamifero fosil
jamas hecho en la Argentina.

El Dr. Guillermo W. Rougier uso6 la totali-
dad del material disponible de Vincelestes
neuquenianus para su tesis doctoral. Excepto
por el holotipo, todos los restos fueron pre-
parados, dibujados y estudiados por Rougier
en su extensa y excepcional tesis (Rougier,
1993). Aqui reproducimos muy parcialmente
algunos aspectos de la tesis de Rougier por-
que se trata de una importante contribucion
paleontoldgica que no ha sido publicada y su
contenido, al menos en parte, debe estar dis-
ponible para los interesados.

Con estilo detallado, ampliamente com-
parativo, y de cuidadosas interpretaciones
Rougier cubri6 tres volimenes de 200 pagi-
nas cada uno para desarrollar la descripcion,
comparacion e interpretacion del grado evo-
lutivo presente tanto en el craneo como en el
postcraneo de Vincelestes neuquenianus.

La brillante tesis sobre Vincelestes fue desa-
rrollada y escrita a comienzos de la década
de 1990, hace algo mads de 25 afnos. Desde ese
entonces, se descubrieron y estudiaron una
serie de mamiferos jurasicos de Madagascar
y Argentina, y del Cretacico Inferior de Aus-
tralia (Rich ef al., 2001) que nos brindan una
perspectiva historica preliminar de la evolu-
cién de los mamiferos mesozoicos que no se
conocia en esos afnos. De tal modo, las inter-
pretaciones desarrolladas por Rougier sobre
las afinidades y relaciones filogenéticas de
Vincelestes se han modificado.

En las conclusiones filogenéticas sobre
Vincelestes neuquenianus desarrolladas por
Rougier en su tesis doctoral (1993) y en tra-
bajos subsecuentes desarrollados en la Uni-
versidad de Chicago en colaboracion con el
Dr.J. Hopson vy sus discipulos (Rougier ef al.
1996), considero a Vincelestes como integran-
te del clado Laurdsico Prototribosphenida,
integrante a su vez del clado Boreosphenida,
de origen y distribucién en el Hemisferio
Norte, reconocido inicialmente por Luo ef al.
(2001). Los Boreosphenida se consideran en
la actualidad, por la mayoria de los autores,
como un grupo de origen Laurasico, diferen-
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Fig. 11-10. Vincelestes neuquenianus, Vértebras cervicales anteriores, medias y dorsales
anteriores. Tomado de Rougier, 1993.

Fig. 11-1. Interpretacion de

las relaciones sistematicas de
Vincelestes con los mejor conocidos
mamiferos laurdsicos mesozoicos,
seg(in Rougier et al. (1996).
Segln estos autores el mamifero
patagdnico ocuparia una posicion
intermedia entre triconodontes y
marsupiales, lo cual estaria lejos
de confirmarse cuando tenemos

en cuenta el registro de mamiferos
mesozoicos de Gondwana.
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te a los Australosphenida desarrollados en
Gondwana. De tal modo la interpretaicién
de Rougier fue consistente en ubicar filoge-
néticamente a Vincelestes neuquenianus entre
los “eupantoterios” del Hemisferio Norte.
No valoro en su tesis doctoral ni aun en in-
vestigaciones posteriores, la posibilidad que
la especie neuquina fuera el producto de una
larga y prolifica evolucion de mamiferos
acontecida en Gondwana.

Reinterpretacion actual de Vincelestes

El conocimiento que disponemos actual-
mente indica un marcado endemismo u origi-
nalidad de los mamiferos jurasicos y cretaci-
cos de Gondwana que nos demuestra que es-
tos evolucionaron separadamente de los gru-
pos de mamiferos laurasicos, sin duda a partir
de ancestros comunes, produciendo a lo largo
del tiempo, entidades taxonomicas diferentes.
Rougier (1993) en su analisis de Vincelestes
considerd valido aplicar al estudio del ma-
mifero patagonico los patrones interpretati-
vos usados para el estudio de los mamiferos
laurasicos. Hoy ya no es posible aceptar este
criterio con las novedosas evidencias de ma-
miferos jurasicos y cretacicos de Gondwana.

En consecuencia, estaba faltando un estu-
dio comparativo de Vincelestes con los nue-
vos mamiferos mesozoicos de Gondwana, y
lograr asi interpretaciones mas ajustadas a
la realidad paleontoldgica de nuestros dias.
Bonaparte (2008) se dedico a tratar de actua-
lizar el status taxonomico de Vincelestes que
se explica a continuacion.

Desde la notable tesis doctoral de Rougier
sobre la anatomia y relaciones filogenéti-
cas de Vincelestes, muchos descubrimientos
vinculados al tema que enfocamos se han
realizado en los continentes gondwanicos
(América del Sur, Africa, Australia e India),
y muchos de ellos han dado lugar a interpre-
taciones tan novedosas como trascendentes,
brindando bases interpretativas que no exis-
tian ni se podian entrever a comienzos de
la década de 1990 cuando Rougier traté de
comprender a Vincelestes en el contexto mun-
dial de los mamiferos mesozoicos.
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Para esa época, quienes se ocupaban de
la historia biogeografica y evolutiva de los
vertebrados continentales, incluso mami-
feros, ya tenian bien comprendido que el
desmembramiento de Pangea en dos super-
continentes, Laurasia y Gondwana, aproxi-
madamente en el Jurasico Inferior a Medio,
habia abierto las puertas para el inicio de un
camino evolutivo diferente, independiente,
para los vertebrados de cada uno de esos
supercontinentes. Y los mamiferos no fue-
ron una excepcion a este fenomeno biogeo-
grafico que, en el transcurso de millones de
anos fue definiendo diferencias anatémicas
y composicionales cada vez mas acentuadas
en las asociaciones de vertebrados terrestre
de Laurasia y Gondwana.

Vincelestes fue, muy probablemente, parte
de un linaje de los mamiferos endémicos de
Gondwana, diferenciado después de unos
30, o muchos mas, millones de afnos de aisla-
miento o separacion biogeografica del resto
de los mamiferos laurasicos.

Los descubrimientos de Rich et al., (1997,
1999, etc.) en el Cretacico Inferior de Aus-
tralia nos mostraron por primera vez la
existencia de mamiferos tribosfénicos en el
Mesozoico de Gondwana, muy diferentes
a los pocos, de esa época, procedentes de
Laurasia. Pocos afios después, el Jurasico
Medio de Madagascar dio lugar a un des-
cubrimiento no menos inesperado: se des-
cubrié Ambondro mahabo el primer mamifero
tribosfénico del Jurasico documentado en
el mundo (Flynn ef al., 1999), con una anti-
gliedad de 170 millones de afios (Jurasico
Medio). Mas recientemente, en el Jurasico
Medio o Superior de la Provincia del Chubut
(Argentina), se descubrié otro mamifero tri-
bosfénico, Asfaltomylos patagonicus (Rauhut
et al., 2002). Finalmente, también del Jurasi-
co Medio o Superior del Chubut, se descu-
brieron 3 mandibulas de otro mamifero con
dientes tribosfénicos, Henosferus molus des-
cripto preliminarmente por Forasiepi ef al.
(2004) y en detalle por Rougier et al., (2007).
Esta inesperada secuencia de trascendentes
hallazgos para la historia y sistematica de los
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mamiferos mesozoicos, cambio radicalmen-
te lo conocido e interpretado con anteriori-
dad, dando lugar a la hipotesis (sustentada
por tres lideres del estudio de los mamiferos
mesozoicos, Luo, Kielan-Jaworowska y Ci-
felli en 2001), que propone un origen doble
de la tribosfenia. Por un lado los mamiferos
tribosfénicos de origen laurasico (Boreos-
phenida) y por otro los de origen gondwa-
nico (Australophenida). Esta hipotesis es,
en mi opinidn, apresurada, ya que hay que
admitir la posibilidad de un tinico origen de
la tribosfenia durante el Jurasico Inferior en
Pangea, y que su escision en los superconti-
nentes de Laurasia y Gondwana condiciond
las diferencias, mas bien sutiles, observadas
entre Boreosphenida y Australophenida.
La interpretacion de Luo et al. (2001, 2002)
esta alentada por la falta de registro de ma-
miferos tribosfénicos en el Jurasico y en el
Cretacico mas inferior de Laurasia, lo cual
no indica, por cierto, que no existieron pri-
mitivos mamiferos tribosfénicos como en
Gondwana.

Estos descubrimientos novedosos y muy
significativos realizados en los tltimos 10
anos me alentaron a realizar un nuevo ana-
lisis filogenético de Vincelestes neuquenianus,
esta vez con el desarrollo de comparaciones
detalladas con los nuevos materiales del Ju-
rasico de Argentina y Madagascar, y con los
nuevos materiales del Cretacico Inferior de
Australia, procedimiento que Rougier no
pudo realizar con tales materiales Gondwa-
nicos que atin no habian sido descubiertos.

Del analisis comparativo realizado usando
90 caracteres de la mandibula y denticion
inferior, Vincelestes se muestra relacionado
con las formas gondwanicas (representadas
solo por mandibulas y denticién inferior),
y bien separado de las formas laurasicas
segun el cladograma adjunto. El analisis
efectuado (Bonaparte, 2008) demuestra que
para el Cretacico Inferior, los mamiferos
gondwanicos estaban bien diferenciados
de los laurasicos, eventualmente separados
biogeograficamente durante 30 a 50 millones
de anos. También el andlisis comparativo de
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Vincelestes neuquenianus en especial su muy
reducida denticién, con rasgos morfologi-
cos muy excepcionales, hace suponer que se
trataria de una denticion tribosfénica modi-
ficada por procesos adaptativos orientados
hacia una dieta no carnivora, eventualmente
ancestral a los excepcionales tipos dentarios
de los xenartros cenozoicos. Creo que el
resultado de este analisis comparativo nos
abre, definitivamente, puertas totalmente
novedosas para el conocimiento global de la
evolucion de los mamiferos, con una etapa
inicial desarrollada en Pangea, y luego una
etapa distinta desarrollada en forma parale-
la e independiente hasta fines del Cretacico
en Laurasia y en Gondwana.

Los mamiferos que prosperaron en Lau-
rasia durante el Mesozoico son bien cono-
cidos por las intensas exploraciones, descu-
brimientos y estudios realizados a partir de
mediados de 1800. Ellos integran un mundo
riquisimo de variados tipos adaptativos de
los que afio a afo se descubren y estudian
nuevas formas. Por el contrario los mami-
feros mesozoicos de Gondwana se conocen
s6lo por unos pocos ejemplares de Africa
(Dietrich 1927; Sigogneau —Russell et al.,
1994, Heinrich, 1998, 1999, 2001); de India
(Datta et al., 1978); de Australia, (Rich et al.,
1994); de Madagascar, (Flynn et al., 1999) y
de América del Sur (Bonaparte 1986, 1990;
Rahut ef al., 2002; Rougier et al., 2007).

No obstante estos pocos registros gondwa-
nicos coinciden en demostrarnos que esta-
mos ante un gran capitulo evolutivo de los
mamiferos que habitaron Gondwana. El po-
tencial evolutivo de estos mamiferos gond-
wadnicos es dificil preverlo y deben esperarse
nuevos hallazgos y estudios. Sin embargo,
los diversos taxones de Los Alamitos, La Bui-
trera, La Colonia y Cerro Tortuga del Cretaci-
co Superior de la Provincia de Rio Negro, nos
demuestran que la diversificacion taxonomi-
ca y los fendmenos evolutivos protagoniza-
dos por ellos no fue poca. Bonaparte, 1986;
1990; 1992; etc.; Pascual et al., 2000 a; 2000 b;
2001; Rougier 1993; Rougier et al., 2001 b;
2003; 2008; 2009.
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Fig. 11-12. Vincelestes neuquenianus, Vértebras lumbares, sacras, caudales y costillas. Tomado de Rougier, 1993.
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Fig. 11-13. Vincelestes neuquenianus, huesos apendiculares A: Oméplato en
vistas lateral y anterior; B: Himero derecho en vista dorsal y ventral; C: Cibito
en tres vistas; D: Radio en tres vistas; E-G: vistas y detalles de los huesos de
la mano. Tomado de Rougier ,1993.
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Fig. 11-14. Vincelestes
neuquenianus, pelvis y
huesos de la extremidad
posterior. A: vista lateral
izquierda de la pelvis; B:
Isquion y pubis; C: Fémur
derecho en vistas dorsal y
ventral; D: Peroné y Tibia; y
E: Astragalo en tres vistas.
Tomado de Rougier, 1993.

Fig. 12-11. Cladograma seg(n Bonaparte
(2008), en el que se muestra las estrechas
relaciones filogenéticas de Vincelestes con
formas registradas en Gondwana, y una evidente
separacion con los mamiferos laurésicos.
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Implicancias de Vincelestes neuquenianus
en la historia cretacica de los mamiferos
de América del Sur

Ademas de la significacion evolutiva de
Vincelestes neuquenianus para comprender
mejor algunos aspectos morfoanatomicos
de los Theria del Cretacico Inferior, su des-
cubrimiento nos ha demostrado que Améri-
ca del Sur estuvo poblada por mamiferos a
principios del Cretacico y que fue escenario
de su evolucién que, por ahora, desconoce-
mos en sus lineamientos mas elementales.

La asociacion de mamiferos patagonicos
del Cretacico Tardio de Los Alamitos, Pro-
vincia de Rio Negro, y otras recientemente
descubiertas (Rougier et al., 2009, Rougier
et al., 2011), que se analizan mas adelante,
sirven para hipotetizar que el marcado en-
demismo que presentan varias de sus mas
conspicuas especies, como Gondwanathe-
rium patagonicum, Ferugliotherium windhau-
seni, Mesungulatum houssayi, Cronopio den-
tiacutus, etc. son el resultado de un largo
proceso evolutivo operado en América del
Sur, probablemente antes de su separacion
de Africa. Si, como toda la informacién pa-
leogeografica y paleobiogeografica moder-
na lo han demostrado, América del Sur y
Africa fueron una masa continental comun
durante el Mesozoico hasta la apertura final
del Atlantico Sur en el Turoniano, unos 90
millones de anos atrds, Vincelestes neuque-
nianus representa solo una muestra, muy
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aislada y muy parcial por cierto, de las co-
munidades de mamiferos que poblaron este
enorme supercontinente de Gondwana du-
rante el Cretacico. No es apropiado suponer
que Vincelestes neuquenianus habria sido la
Unica especie de mamifero viviente en esa
lejana época. Es mas razonable admitir que
la mayoria de los mamiferos de Los Alami-
tos bien pudieron tener formas o grupos
ancestrales en el Cretacico Inferior de Pa-
tagonia o de otras latitudes de Ameérica del
Sur-Africa y, porque no, de otras regiones
de Gondwana con las que existia una con-
tinuidad geografica que permitiera el flujo
migratorio de vertebrados continentales.

La situacién actual de poca disponibilidad
de registro de mamiferos del Cretacico In-
ferior de estos continentes (excepto V. neu-
quenianus y los pocos registros de Australia;
Archer et al. 1985, Rich and Vickers-Rich,
1999; véase Kielan Jaworowska et al., 2004),
sera superada al tiempo que las busquedas
paleontologicas adquieran la continuidad
e intensidad que estos esquivos y escasos
restos requieren para ser hallados. V. neu-
quenianus a principios del Cretacico y las
asociaciones de Los Alamitos y otras mas o
menos contemporaneas al final del mismo,
sirven para admitir la existencia de una lar-
ga y compleja historia de los mamiferos de
Sudamérica, que iremos conociendo paula-
tinamente y de acuerdo a nuestros afanes y
esfuerzos en develarla.

LOS MAMIFEROS CRETACICOS DE AMERICA DEL SUR. CRETACICO INF: Vinceleste neuquenianus
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LOS MAMIFEROS DEL CRETACICO
SUPERIOR DE AMERICA DEL SUR
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INTRODUCCION GENERAL

Las diversas exploraciones paleontoldgi-
cas en busqueda de mamiferos cretacicos
realizadas en los ultimos afios (2004-2010)
bajo la direccion de Guillermo Rougier
(Universidad de Lousville, USA) y el Dr. Ro-

sendo Pascual de la Universidad Nacional
de La Plata y de otros investigadores, han
modificado totalmente el panorama exis-
tente, donde solo la localidad de Los Alami-
tos (Bonaparte, 1986, 1990) habia brindado
evidencias de mamiferos del Cretécico Su-
perior en Sudameérica. Ahora tenemos bue-
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Fig. 12-1. Vista de la mandibula inferior de la Formacion Los Bastos, Cretacico Superior (Conaciano) de la Provincia
de Neuquén. Material depositado en el Museo Carmen Funes de Plaza Huincul, Neuquén. Tomado de Forasiepi et

al. (2012).

nas evidencias adicionales de mamiferos de
esa antigiiedad pero en el Cerro Tortuga, al
oeste de Lamarque en la Prov. de Rio Negro
(Rougier et al., 2009) con especies similares
a las de Los Alamitos, sugiriendo una anti-
gliedad similar. En cambio otra nueva area
fosilifera, con varias localidades con restos
mamalianos, se ha descubierto en la zona de
“Mirasol chico”, al sur de la Sierra de La Co-
lonia y en Bajada Moreno, en el centro-norte
de la Provincia del Chubut (Rougier et al.,
2009), en la Formacion La Colonia (Pascual
et al., 2000). Esta region ha provisto de nu-
merosos restos de mamiferos que sugieren
ser algo mads recientes que aquellos de Los
Alamitos.

Una mandibula incompleta, sin dientes,
descubierta por el Profesor R. Abel en la
Formacion Rio Colorado, cercanias de Paso
Cordova, Rio Negro, fue comunicada por
Goin, Carlini y Pascual (1986), quienes la in-
terpretaron como de un probable Metathe-
ria, interpretacion que no fue aceptada por
autores posteriores. Mas probablemente se
trata de un Dryolestoidea (Martinelli y Fo-
rasiepi, 2004; Forasiepi et al., 2012).

Una mandibula sin dientes, de la Forma-
cion Los Bastos (Coniaciano) fué comuni-
cada por Forasiepi et al. (2012), adjudicada
tentativamente al suborden Meridiolestida.
Otras evidencias de interés paleobiogegra-
fico pero que aportan poco al mejor cono-
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cimiento de los mamiferos mesozoicos de
nuestro continente, se han documentado
en el Maestrichtiano de Brasil (Bertini et al.,
1993) y en el Campaniano? de Perti (Gayet
et al., 2001).

Finalmente, los notables descubrimientos
por Rougier y Apesteguia en la regién de La
Buitrera, en la margen derecha del Rio Li-
may, Provincia de Rio Negro, en depdsitos
de la Formacion Candeleros, han resultado
sorprendentes por tratarse de muy buenos
restos craneanos y mandibulares sensible-
mente mas antiguos que aquellos de Los
Alamitos por corresponder al Cenomania-
no, varios millones de afios mas antiguos.

En consecuencia, el registro de mamiferos
del Cretacico Superior de Patagonia incluye
ahora ejemplares Cenomanianos, Campa-
nianos y Maastrichtianos, de La Buitrera,
Los Alamitos-Cerro Tortuga y La Colonia
respectivamente, que bien pueden repre-
sentar a tres edades mamiferos para el Cre-
tacico Superior de nuestro continente.

LOS MULTITUBERCULADOS
DE PATAGONIA

Presentacion historica del clado

Los multituberculados del Cretacico Su-
perior de Patagonia son los tinicos repre-
sentantes registrados en América del Sur

LOS MAMIFEROS DEL CRETACICO SUPERIOR DE AMERICA DEL SUR




PROTOMAMIFEROS Y MAMIFEROS MESOZOICOS DE AMERICA DEL SUR

y, son al mismo tiempo, mas numerosos y
variados que las pocas especies registradas
en el registro Gondwana. A partir de 1986,
en que Bonaparte asigné tentativamente
a este grupo un premolar superior, Feru-
gliotherium windhauseni y luego de diversos
hallazgos y estudios adicionales, se generd
una tormenta interpretativa en la que par-
ticiparon diversos autores. El largo tiempo
de aislamiento de los multituberculados
gondwanicos sirvio para que la evolucion
enmascarara sus verdaderas relaciones fi-
logenéticas. Asi, la originalidad morfoldgi-
ca de los ferugliotéridos y sudamericidos,
a pesar de los primeros ser braquiodontes
y los segundos hipsodontes, estimuld in-
terpretaciones dispares y cambiantes en al-
gunos de los investigadores participantes.
Que si que son multituberculados; que no

son; que son el grupo hermano; y ain que
son Mammalia indeterminables (Bonapar-
te y Kielan-Jaworowska, 1987, 1996; Krau-
se y Bonaparte, 1993; Pascual et al., 1999;
Kielan-Jaworowska et al., 2004; Goin et al.,
2006; Krause et al., 1992; 2012; Pascual y Or-
tiz Jaureguizar, 2007).

El término Allotheria fue propuesto por
Marsh en 1880 y hoy en dia es utilizado
para incluir los dérdenes Haramiyida y
Multituberculata (Kielan-Jaworowska et
al., 2004). En nuestro continente sélo se han
registrado unos pocos representantes de
Multituberculata, en tanto que en Laura-
sia comprenden un muy variado grupo de
mamiferos extinguidos, de aspecto roden-
tiforme especialmente en parte de su denti-
cion y forma de la mandibula. Fueron los
tipicos componentes de practicamente to-

Fig. 12-2. Diversas
vistas del craneo de un
multituberculado bien
conocido en Laurasia,
Camptobaatar, del
Cretdcico Superior

de Asia. Modificado

de Lillegraven et al.
(1979).
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das las asociaciones de mamiferos de Lau-
rasia en el intervalo Jurasico Superior-Pa-
leoceno, aunque hay registros mas tardios,
hasta el Eoceno de América del Norte. Sus
molares se caracterizan por presentar dos
o tres filas de cuispides separadas por sur-
cos longitudinales y transversales, lo que
ha permitido, junto a los caracteres de sus
incisivos considerarlos como tipos adapta-
tivos principalmente herbivoros, aunque
estudios en detalle (Krause, 1983) tienden a
demostrar que tal interpretacion no se ajus-
ta muy bien a la evidencia disponible. Mas
bien se tiende a considerarlos como formas
omnivoras.

La historia evolutiva de los Multitubercu-
lata parece haberse iniciado a fines del Tria-
sico, segun estudios de Sigogneau-Russell
et al., (1986), con la familia Haramiyidae. Si
bien en la obra de Lillegraven et al. (1979)
se muestra cierta reserva en considerar a los
Haramiyidae como Multituberculata, los
caracteres morfoldgicos similares y los re-
cientes estudios de Sigogneau y otros tien-
den a demostrar las estrechas vinculaciones
entre ambos grupos. Si esto, que es tema
de encontradas opiniones desde hace anos,
se confirmara en futuros estudios, los mul-
tituberculados serian el producto de una
antigua dicotomia, o tricotomia, acontecida
antes de finalizar el Tridsico, y que habria
originado a los Morganucodontidae, Kueh-
neotheriidae y Haramiyidae. No obstante,
el registro durante gran parte del Jurasico
es demasiado escaso como para dar lugar
a serias dudas, ya que recién a fines de ese
Periodo, en la Formacién Morrison de USA.
y equivalentes de Europa, se registran indu-
dables Multituberculata.

En la actualidad no esta definitivamente
resuelto si los Multituberculata son parte de
los “Prototheria” como lo han postulado di-
versos autores como Crompton y Hopson,
etc. basados en caracteres del basicraneo
y dentarios, o si son parte de Theria como
lo han propuesto autores mas recientes
(Kemp, 1983) usando un cuadro compara-
tivo mas amplio. Una posibilidad es que si
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los Haramiyidae-Multituberculata realmen-
te integran un clado monofilético, sean el re-
sultado de una radiacion muy temprana de
los primeros mamiferos, tal vez el producto
de una tricotomia que origino a Eotheria,
Theria y Haramiyidae-Multituberculata. En
tal caso no serian ni “Prototheria” ni Theria,
sino un clado aparte.

Los multituberculados son un grupo de
mamiferos que ha producido una gran va-
riedad de formas dentro de su tipo adap-
tativo basico. La familia Paulchoffatiidae
Hahn, 1969, del limite Jurasico-Cretacico
de Europa, especialmente Portugal, retine a
las formas mas generalizadas de los multi-
tuberculados (excluidos Haramiyidae). Po-
seen su fila dentaria sin diastema entre los
dientes maxilares y premaxilares, 3 pares
de incisivos, y 6-7 dientes maxilares. En la
mandibula, que es proporcionalmente lar-
ga, no muestran indicios de hipertrofia en el
premolar 4, como es tipico de familias mas
derivadas.

En algunas formas terminales del Paleoce-
no se observa un gran desarrollo del pm4 en
la mandibula, reduccion del nimero de mo-
lares inferiores, aspecto muy rodentiforme
del incisivo mandibular, y un notable acor-
tamiento del largo de la mandibula como
resultado de un desplazamiento hacia de-
lante de la zona articular en el escamosal.

LOS MULTITUBERCULADOS
DE AMERICA DEL SUR

Hasta el descubrimiento de multitubercu-
lados en el norte de la Patagonia (Bonapar-
te, 1986) este notable grupo de mamiferos
rodentiformes no habia sido documentado
en los continentes de Gondwana.

En forma indirecta, este registro junto a
otras evidencias nos hace admitir como muy
probable que los Multituberculata hayan
sido parte de las asociaciones de mamiferos
jurasicos de Gondwana, por ejemplo de Ten-
daguru, Tanzania, (Dietrich 1927; Heinrich,
1999), y de la zona del Bosque Petrificado

LOS MAMIFEROS DEL CRETACICO SUPERIOR DE AMERICA DEL SUR
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Fig. 12-3.
Gondwanatherium
patagonicum,
fragmento de
mandibula
mostrando tres
alvéolos, el

mas anterior
corresponderia
al premolar

4. Material de
Los Alamitos,
depositado en el
MACN.

Fig. 12-4. Molares en
vista oclusal y lateral
de tres géneros de
multituberculados
conocidos en

nuestro continente:
Ferugliotherium,
Gondwanatherium y
Sudamerica.
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de Jaramillo, en Santa Cruz, Patagonia, (Ca-
samiquela, 1964). En esta ultima localidad
solo se han registrado huellas fdsiles de un
mamifero saltador, probablemente un mul-
tituberculado.

Familia Ferugliotheriidae Bonaparte, 1986.

Esta familia de Multituberculata fue pro-
puesta para interpretar sistematicamente
al género Ferugliotherium y la especie F.
windhauseni. La especie se basé en un mo-
lar interpretado como inferior derecho, m2,
MACN-RN 20 que representa al holotipo.
Esta mintscula pieza fue hallada durante
las tareas de revisién de concentrado, efec-
tuadas en el Museo “B. Rivadavia” en 1986,
por intermedio del joven Adrian Bonaparte.

Se trata de una pieza dentaria con la co-
rona intacta, de apenas 1,7 mm. de longitud
antero-posterior. Su corona es baja, de tipo
braquiodonte, mas bien cuadrangular, con
un profundo surco que practicamente la di-
vide en un sector anterior y otro posterior,
el primero algo mayor que el segundo. Se
advierte el fuerte desgaste que ha sufrido la
superficie de oclusion que, aunque con los
bordes algo levantados muestra sélo débi-
les signos de la existencia de caspides. En
cambio presenta fosetas; una grande y otra
pequena en el sector posterior, y una gran-
de y tres medianas en el sector anterior. El
surco que atraviesa la corona es abierto ha-
cia el lado interno o lingual, y cerrado hacia

1.7 mm
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el lado labial, ya que la banda de esmalte
que recorre el perimetro de la corona es alli
alto.

Aun cuando el tipo braquiodonte y la
forma cuadrangular de la corona, el surco
transversal y las numerosas fosetas per-
mitian relacionar dudosamente este molar
con los de los multituberculados en general
(Bonaparte, 1986), no fue posible establecer
ninguna correspondencia firme con alguna
de las variadas familias de este orden de
mamiferos. Por ello, y aclarando el caracter
tentativo de su referencia a Multitubercula-
ta, se reconocid a una familia ad hoc, Feru-
gliotheriidae, distinta naturalmente a las fa-
milias de ese orden conocidas hasta enton-
ces, las cuales se han registrado solamente
en Laurasia. De tal modo estabamos frente
a la primera evidencia de un multituber-
culado para los continentes de Gondwana:
Ferugliotherium windhauseni.

Durante los afos 1987, 1988 y 1989, siem-
pre por medio de revision del concentrado
obtenido del sector medio de la Formaciéon
Los Alamitos, se lograron dos molares su-
periores, dos premolares superiores, un
premolar 4 inferior, un molar inferior y va-
rios incisivos incompletos.

El hallazgo de un molar superior duran-
te la revision del concentrado, en 1987 fue,
probablemente, la evidencia mas elocuente
hasta esa fecha, de la presencia de Multitu-
berculata en Patagonia, y por extension en

Fig. 12-5.

Ferugliotherium

windhauseni:

molar holotipo en

vistas lateral y

oclusal. Material

de la formacion Los

. Alamitos, depositado
p en el MACN.

Las
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América del Sur y Gondwana. Esta notable
pieza dentaria fue hallada por el técnico
Pablo Puerta. Se trata, muy probablemen-
te, del molar 1 superior, del lado derecho.
Es proporcionalmente pequefio, de forma
rectangular, con el eje mayor orientado
anteroposteriormente, de 2,2 mm de largo
y 1,5 mm de ancho. El angulo anterolabial
esta roto, pero no afecta la observacion e
interpretacion de este molar. Presenta tres
filas de cuspides, de las cuales la externa y
la central no son paralelas, a diferencia de
la mayoria de los multituberculados. La fila
interna estd limitada a la mitad posterior
del molar, presentando dos ctispides bien
definidas y una tercera poco definida, sobre
el borde postero-interno del molar.

Las ctspides poseen una altura regular,
son mas bien bajas, pero bien definidas, en
parte por dos surcos longitudinales que de-
finen las tres hileras de ctspides, y en parte
por 5 surcos transversales, irregulares. De
estos surcos se destaca uno ubicado en la
mitad anterior del molar, que es mas mar-
cado que los restantes. Las ctispides no son
estructuras aisladas, sino que estan conecta-
das entre ellas por un sistema de rebordes
bajos de esmalte, especialmente en sentido
transversal, conformando un sistema muy
complejo de la superficie oclusal.

Fig. 12-6. Ferugliotherium windhauseni. M1 Molar
superior. Procedente de la Formacién Los Alamitos.
Largo maximo 2,5 mm. Depositado en |as colecciones
del MACN.

Este molar 1 superior posee algunos ras-
gos comunes con el molar holotipo de esta
especie, como las depresiones o fosetas en
forma de coma, y las estriaciones pequefias
en la superficie lateral del esmalte de las
cuspides, ademas del sobresaliente rasgo de
un surco transversal.

El segundo molar superior derecho, el
M2, en términos generales corresponde
bien, tanto en tamafio como en estructura
con el M1 descripto mas arriba. Presenta
tres cuspides o tubérculos bien desarrolla-
dos en la mitad externa, separados por dos
depresiones o surcos que atraviesan la su-
perficie oclusal y se prolongan hacia arriba
en la cara externa. Un breve cingulo esta
presente a lo largo de la cara externa, con un
tubérculo poco desarrollado en su extremo
anterior. En la mitad interna del molar y en
su sector posterior se observan dos ctspi-
des. La posterior conectada a la cuspide la-
bial posterior por medio de un reborde bien
marcado, y a su vez separada de la ctispide
lingual precedente por una profunda fosa
cerrada hacia el lado interno. La restante
ctspide interna también esta conectada con
la cuspide labial posterior por medio de un
reborde dirigido oblicuamente hacia atras y
afuera. El sector faltante de este molar su-
giere que habria habido alli dos ctspides:
una conectada a la cuspide labial central, y
la mas anterior eventualmente conectada a
la existente cispide labial anterior.

Existen dos surcos transversales amplios;
el anterior solo tiene preservada la mitad
externa por la rotura del molar, y el pos-
terior también esta incompleto ya que se
desvia hacia la parte faltante del molar. La
figura de las fosetas y rebordes transversa-
les de esmalte de este molar ha servido para
reconocer relaciones significativas con los
molares desgastados de Gondwanatherium,
(Krause y Bonaparte, 1993).

Se conoce un premolar superior que po-
see sus cuatro cuspides mayores dispuestas
dos adelante y dos hacia atras, las cuatro
con poca separacion, excepto por un surco
anteroposterior. Tanto en la parte anterior
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Fig. 12-1.
Ferugliotherium
windhauseni. Molar
superior originalmente
referido a “Vucetichia
gracilis”, que es
sinénimo de £
windhauseni. Diversas
vistas de este molar
de la Formacion Los
Alamitos, en las
colecciones del MACN.

Fig. 12-8.
Ferugliotherium
windhauseni, vistas
oclusal y bucal del M1.
En la derecha, molar
en vistas oclusal y
anterior asignado
primeramente a
“Vucetichia gracilis”.
Material procedente
de la Formacion Los
Alamitos, depositado
en el MACN.
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como en la posterior presenta amplios cin-
gulos, con una ctspide en cada uno de ellos.
Este caracter lo diferencia en forma notable
del resto de los Multituberculata, segin una
expresion de la Profesora Dra. Zofia Kielan-
Jaworowska mientras revisaba estos mate-
riales en su visita al MACN. en Enero de
1987.

Otro premolar, hallado en Abril de 1989
mientras se revisaba el concentrado de la
Formacion Los Alamitos, es angosto y re-
lativamente alargado. Posee tres tubérculos
principales dispuestos en linea anteroposte-
rior, y otros tubérculos menores hacia uno
de sus lados. Los tubérculos mayores estan
separados por depresiones que muestran
una disposicion transversal.

Un premolar hallado en 1987, es una de
las piezas que considero muy definitoria
para reconocer al discutido orden Multitu-
berculata en la Fauna Local de Los Alami-
tos. Se trata de un pm4 del lado izquierdo
que no presenta la caracteristica ornamenta-
cién aserrada comuin en muchas especies de
multituberculados, sino que es liso.

Transversalmente es muy delgado,
especialmente en la mitad superior de la co-
rona, terminando en un filo muy fino. En vis-
ta lateral presenta forma rectangular, con el
borde superior levemente convexo. Del lado
interno presenta un cingulo apenas percepti—
ble en toda su extension.

El ejemplar MACN-RN 975 fue descubier-
to en la localidad fosilifera de Los Alamitos
en 1991, y fue estudiado en colaboracion con
la notable especialista en multituberculados
Dra. Zofia Kielan-Jaworowska en 1996. Se

trata de un fragmento de mandibula iz-
quierda que incluye gran parte del alvéolo
del incisivo 1. El premolar 4 esta separado
por un amplio diastema del borde alveolar
del incisivo, y presenta vestigios del sector
anterior del alveolo del molar 1. El premolar

Fig. 12-9. Ferugliotherium windhausenii, fragmento
anterior de la mandibula con el premolar 4 en varias
vistas. Colecciones del MACN.

Fig. 12-10. Ferugliotherium windhausenii, fragmento de mandibula con el premolar 4 en diversas

vistas. Material depositado en el MACN.
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4 es transversalmente angosto y mesiodis-
talmente alargado, con desgaste en la super-
ficie de oclusion. Presenta 8 rebordes muy
claros en su superficie bucal, dispuestos in-
clinados hacia atras y arriba, y subparalelos
entre si. Estos rebordes estan truncos por el
desgaste citado. Se trata de un premolar 4
muy caracteristico de Multituberculata, que
posee dos raices, la anterior sensiblemente
mas grande que la posterior.

Los caracteres de la sinfisis, del alveolo
para el incisivo 1, los distintos detalles mor-
folégicos del premolar conservado indican
su pertenencia a Multituberculata, pero co-
rrespondiente a una familia diferente de las
de Laurasia. Asi, el estudio de este fragmen-

to mandibular con el premolar 4 confirma-
ria la validez de la familia Ferugliotheridae
Bonaparte (1986), y su asignacion a Multi-
tuberculata.

Se conoce el extremo distal de un incisivo
mandibular que, por sus dimensiones bien
podria corresponder a Ferugliotherium wind-
hauseni.

La cara medial es plana, en tanto que la la-
teral y anterior son convexas. El esmalte se
extiende por las caras anterior y externa, en
tanto que en la cara medial sélo se expone
cerca del borde que conforma la cara ante-
rior. Es mas bien plano en sentido transver-
sal, bastante curvado proximodistalmente,
al parecer hipsilodonte, rodentiforme, con

Fig. 12-11. Dientes de Ferugliotherium windhauseni en diversas vistas. Material procedente de la Formacion Los
Alamitos, y depositado en la coleccion paleovertebrados del MACN.
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un amplio bisel de desgaste en la superficie
de oclusion que sugiere crecimiento conti-
nuo. Este tipo de incisivo parece correspon-
der con el incisivo mandibular presente en
los Taeniolabidoidea, (Krause y Bonapar-
te, 1990; Kielan-Jaworowska y Bonaparte,
1996).

“Vucetichia gracilis” Bonaparte 1990.

El holotipo de esta especie, MACN-RN
174 es un molar desgastado que muestra
claramente un especial disefio de las bandas
de esmalte que atraviesan la superficie mas-
ticatoria. Este tipo de disefio esta presente
en Ferugliotherium y también en Gondwana-
therium, que se describe mas adelante.

Estudios de Krause, Kielan-Jaworowska
y Bonaparte (1992) demostraron que el mo-
lar tipo de “Vucetichia gracilis” y el molar
MACN-RN 175 referido a la misma especie
corresponden al multituberculado Feru-
gliotheriidae Ferugliotherium windhauseni,
descripto mas arriba. La informaciéon de
estos molares es singularmente importante
pues demuestran, por el disefio de sus ban-
das de esmalte, que son parte del Suborden
Gondwanatheria.

Trapalcotherium matuastensis
Rougier et al., 2009.

Esta nueva especie esta basada en un mo-
lar inferior izquierdo (Fig X) que es parte de
las colecciones paleontologicas del Museo
Municipal de Lamarque, PV 16.

Los autores reconocen diversas diferen-
cias entre la morfologia de la superficie de
oclusion de este molar con respecto a los
materiales de Ferugliotherium windhauseni
de la Formacion Los Alamitos. No sabe-
mos cuanta validez taxondmica tienen esas
diferencias por cuanto por ahora no dispo-
nemos de suficiente material comparativo
como para reconocer los cambios morfo-
logicos relacionados con la ontogenia y el
grado de desgaste que ocurriria en estos pe-
quefios multituberculados patagdnicos. La
adjudicacion de Trapalcotherium a la familia
Ferugliotheridae parece razonable por la

notable identidad de las figuras de esmalte
que se observan en la superficie desgastada
del molar holotipo con respecto a molares
desgastados de Ferugliotheriidae.

Una tercer especie de un posible Feru-
gliotheriidae ha sido comunicada reciente-
mente por Kielan-Jaworowska et al., (2007),
proveniente de la Formacion La Colonia, en
estratos aparentemente algo mas jovenes
que Los Alamitos. Estos autores denomina-
ron al taxon como Argentodites coloniensis y
lo refirieron a Multituberculata posiblemen-
te Cimolodonta. El ejemplar tipo, y tnico
conocido para la especie consiste en un p4
inferior aislado, de tipo plagiaulacoideo.
De acuerdo a Gurovich y Beck (2006) el ele-
mento muy posiblemente sea referible a la
familia Ferugliotheriidae, criterio que com-
partimos en el present trabajo.

Fig. 12-12. Trapalcotherium matuastensis primer molar
inferior, de menos de Imm, (segtn la interpretacion de
Rougier et al., 2009) en vista oclusal depositado en el
Museo Municipal de Lamarque, Prov. Rio Negro. Tomado
de Rougier et al., 2009.

Discusién

Aun cuando el material disponible de
Ferugliotherium es muy poco elocuente y
con caracteres morfoldgicos muy particula-
res, que dificultan reconocer sus afinidades
y relaciones filogenéticas con otros grupos
de Multituberculata, sirve en cambio para
sefnalar que se trata de una agrupacion par-
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ticular de este orden de mamiferos de dis-
tribucién exclusivamente gondwanica.

El descubrimiento de un multitubercu-
lado en el Cretacico Inferior de Australia
(Rich et al., 2009), con un conjunto de carac-
teres que no se habia reconocido hasta aho-
ra en el variado mundo Laurasico de los
multituberculados confirma, en términos
generales, la presencia de multitubercula-
dos en Gondwana.

Los ferugliotéridos pudieron originarse
en muy primitivos plagiaulacoideos jurasi-
cos, o formas relacionadas, de posible distri-
bucion pangeica. La presencia de uno o dos
profundos surcos transversales en los mo-
lares, asociados a lineas de cuspides que no
son paralelas, con ctspides interconectadas
por rebordes de esmalte y con frecuentes fo-
setas rodeadas por esos rebordes; con pre-
molar 4 inferior muy fino, con muestras de
aserrado, y con incisivos inferiores del tipo
presente en los Taenilabidoidea, configura
un cuadro de caracteres que justifica amplia-
mente el reconocimiento de su pertenencia
a Multituberculata pero como una familia
distinta de las conocidas de Laurasia: Feru-
gliotheriidae Bonaparte, 1986. Si esta fami-
lia es parte del suborden Taeniolabidoidea
(Sloan y Van Valen, 1965), lo que no parece
probable por la peculiar morfologia de las
ctspides de los molares y otros caracteres
ya citados, o si representa a una agrupacion
mayor de multituberculados gondwanicos
no podemos, en el estado actual de su co-
nocimiento, afirmarlo con fundamento. Si
el panorama paleobiogeografico de prolon-
gado aislamiento entre Laurasia y Gondwa-
na postulado por el autor (Bonaparte 1986)
realmente acontecio, y dicho aislamiento
se habria prolongado desde principios del
Jurasico hasta el Campaniano, la diferencia-
cion en Gondwana de una entidad taxono-
mica mayor de multituberculados, a partir
de supuestos Plagiaulacoidea de distribu-
cién pangeica parece una razonable posibi-
lidad. El no reconocimiento de Multituber-
culata entre los materiales colectados en el
Cretacico Superior y Paleoceno de Patago-
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nia, insistentemente sefialado por Pascual
y colaboradores, en sus ultimos trabajos, y
puesto en dudas por Kielan-Jaworoswka et
al. (2004), creo que responde a la falta de re-
conocimiento de la existencia de una muy
prolongada evoluciéon endémica que los
multituberculados sufrieron en Gondwana
por el gran aislamiento biogeografico con
Laurasia.

Familia Sudamericidae
Scillato Yané y Pascual, 1985.

Esta familia fue reconocida a partir del
estudio de un molar hipsodonte proceden-
te del Paleoceno Inferior de la localidad de
Punta Peligro, Provincia de Chubut, mas
precisamente del estrato llamado “Banco
Negro Inferior”. El diente fue estudiado por
Scillato Yané y Pascual (1985) y referido, en
esa oportunidad, al Orden Xenarthra.

La familia estd integrada por el género
tipo, Sudamerica, estudiado por Scillato Yané
y Pascual, 1985, y por el género Gondwana-
therium Bonaparte 1986, del Cretacico Supe-
rior de Los Alamitos. Es asi una de las pocas
familias de tetrapodos de América del Sur
que sobrevivio a la gran extincion de fines
del Cretécico.

Esta familia de multituberculados se ca-
racteriza por poseer molariformes hips-
odontes, con coronas muy altas, cubiertas
de esmalte, y con raices abiertas, lo que
permite el crecimiento continuo de esos
dientes para compensar el fuerte desgaste
masticatorio. La historia evolutiva de los
Sudamericidae se conoce solo desde fines
del Cretacico hasta principios del Terciario,
pero seguramente tiene un biocrén mayor,
ya que tanto Gondwanatherium como Sud-
america son formas altamente especializa-
das. Se dispone de evidencias morfoldgicas
que sugieren una estrecha relacién con los
Feruglioteriidae tratados mas arriba. Esas
evidencias se refieren a las complejas lineas
de esmalte que atraviesan la corona de los
postcaninos y que se advierten en especi-
menes con fuerte desgaste (Krause y Bona-
parte, 1990).
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Los multituberculados Sudamericidae no
solo se han registrado en América del Sur,
ya que recientes descubrimientos de espe-
cial valor paleobiogeografico se han reali-
zado en diversas regiones de Gondwana.
La mayoria de estos hallazgos consisten en
postcaninos aislados de Gondwanatheria,
pero mas recientemente se ha descubierto
un craneo y mandibulas excepcionalmente
completos en Madagascar, hallazgo de gran
valor para conocer mejor a este singular
grupo de Mammalia (Krause et al., 2012).

La distribucién geografica de los diver-
sos hallazgos de Gondwanatheria sugiere
que habrian tenido un gran éxito ecoldgico
en variados ambientes geograficos desde
fines del Cretacico Superior hasta bien en-
trado el Terciario. Después de los prime-
ros hallazgos en Patagonia (Scillato Yané y
Pascual, 1984; Bonaparte, 1986), se realiza-
ron hallazgos en Madagascar (Krause et al.,
2007; Krause et al., 2012), India (Prasad et al.,
2007), Tanzania (Krause et al., 2007), Antar-
tida (Reguero et al., 2013), y Eoceno de Pert
y Patagonia (Goin et al., 2012).

De estos variados hallazgos, el mas infor-
mativo e inesperado es el citado craneo y
mandibulas completos del gondwanaterio
malgache Vintana.

Gondwanatherium patagonicum
Bonaparte 1986.

Los diversos molariformes, incisivos y un
Unico fragmento mandibular de esta especie

Fig. 12-13. Craneo completo
del Gondwanatheria de
Madagascar recientemente
descubierto. Modificado de
Krause ef al. (en prensa).

proceden de la localidad fosilifera de Los
Alamitos, coleccionados entre 1985 y 1990.
Esta especie fue originalmente publicada
en 1986, trabajo en el cual se admiti6 equi-
vocadamente, su posible pertenencia al Or-
den Xenarthra, siguiendo la interpretacion
original de Scillato Yané y Pascual (1985).
Trabajos posteriores, con mayor niimero de
materiales y con mas amplias comparacio-
nes nos demostraron que Gondwanatherium
y Sudamerica corresponden a un suborden
nuevo de Multituberculata, los Gondwana-
theria, término propuesto por Mones 1987.

El molariforme holotipo de Gondwanathe-
rium patagonicum, MACN-RN 22, posee la
superficie de oclusién plana en sentido an-
teroposterior pero con la mitad externa algo
mas elevada que la interna. La corona esta
formada por 3 grandes lobulos transversa-
les, complejos, de esmalte, siendo el central
mas pequenio que el anterior y el posterior;
estos ultimos aproximadamente simétricos.
En vista lateral la corona es muy alta, de
tipo hipsodonte y esta marcada dorsoven-
tralmente por 3 columnas que son la conti-
nuacion lateral de los 16bulos transversales
de la superficie de oclusion.

En el diente seccionado dorsoventralmen-
te (Fig. 12-14) se observa que los 3 16bulos
de la superficie de oclusién se prolongan
bien separados hasta el extremo de la raiz
abierta del diente. Otro de los molariformes
disponibles, MACN-RN 23, corresponde
a un diente con muy poco desgaste, o sea
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Fig. 12-14.
Gondwanatherium
patagonicum.
Molares en
diversas vistas.
Nétese en la

fila de abajo las
raices abiertas
de estos molares
de corona alta.
Estoindica el
crecimiento
continuo.
Ejemplares
depositados en
|a coleccion del
MACN.

Fig. 12-15. Gondwanatherium
patagonicum. Molares

en diversas vistas. Fotos
realizadas en el Field
Museum de Chicago en
microscopio electronico

de barrido. Ejemplares
depositados en el MACN de
Buenos Aires.
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correspondiente a un individuo juvenil
(Figs. 12-14, 12-16). El poco desgaste que
posee permite ver la etapa inicial en la que
comienzann a definirse las 3 figuras de es-
malte presentes en la superficie de oclu-
sion, aunque todavia muy pequefias. Con el
avance del desgaste tales figuras se amplian
considerablemente.

Las raices de los postcaninos conocidos
de Gondwanatherium son abiertas, algunas
de ellas con procesos de fusién en los ex-
tremos basales de los l6bulos que parecen
reducir la condicién de “raiz abierta”, rasgo
comun en los dientes de crecimiento conti-
nuo. El nimero de los dientes postcaninos

Fig. 12-16.Gondwanatherium
patagonicum, molares en distintas
vistas y con distinto grado de desgaste.
Formacion Loa Alamitos, Cretacico
Superior. Depositados en el MACN.

correspondientes a esta especie depositados
en el MACN, y procedentes de Los Alami-
tos es de unos veinte ejemplares.

Los incisivos de Gondwanatherium son ba-
sicamente similares a los de los roedores,
fuertemente curvados y de crecimiento con-
tinuo. Entre los varios fragmentos de incisi-
vos se pueden reconocer los correspondien-
tes al incisivo 1 y al incisivo 2.

Los primeros son transversalmente acha-
tados, con el borde medial plano y el lateral
convexo, en tanto que los correspondientes
al incisivo 2 muestran una curvatura mayor,
son menos comprimidos transversalmente,
y poseen un angulo menos agudo entre la
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Fig. 12-17. Gondwanatherium
patagonicum, uno de los
incisivos inferiores en

vistas lateral y anterior,

que demuestra el habito
rodentiforme extremo de estos
multituberculados.

Fig. 12-18. Gondwanatherium patagonicum. Varios fragmentos de molares. Formacion Los Alamitos. Depositados
en el MACN.
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faceta apical de desgaste y el margen an-
terior de la corona (Krause y Bonaparte,
1993).

Las objeciones sobre la pertenencia de
Gondwanatherium y Sudamerica a Multitu-
berculata publicadas por Pascual ef al. (1999)
no son consistentes con la evidencia anato-
mica disponible de los molariformes de los
3 géneros argentinos de multituberculados,
ni con los caracteres morfologicos tinicos de
las bandas de esmalte de los postcaninos, ni
con el concepto paleobiogeografico y evo-
lutivo que surge del gran aislamiento bio-
geografico entre Laurasia y Gondwana. Pas-
cual et al. (1999) no logran concebir que la
primordial historia de los Multituberculata
gondwanicos, desconocida, pudo incluir
especies con 3 molares en lugar de los s6lo
2 molares documentados en los multituber-
culados Laurasicos. Es posible admitir que
la historia evolutiva prevea que los deriva-
dos multituberculados del Jurasico Superior
debieron incluir formas provistas de 3 mo-
lares que habrian persistido en Gondwana.
Parece mas razonable suponer esa relacion
filogenética para Sudamerica y Gondwanathe-
rium antes que inferir que sean un grupo de
mamiferos inciertos con numerosos caracte-
res de multituberculados como:

1) Morfologia rodentiforme de la region an-
terior del craneo y mandibulas.

2) Incisivos con esmalte de desigual desa-
rrollo en las caras bucal y mesial.

3) Ausencia de caninos.

4) Amplio diastema entre incisivos y pre-
molares.

5) Premolar 4 angosto y mesiodistalmente
alargado.

6) Premolar 4 con leves rebordes dirigidos
posterodorsalmente.

7) Molariformes con dos hileras de cispides
completas y una tercera hilera de ctispides
de posicion lingual, mas breve que las dos
restantes.

8) Oclusion dentaria con movimientos pa-
linales.

Obviamente, esta secuencia de caracteres
tipicos de multituberculados, presentes en
Ferugliotherium y sudamericidos, tienen un
significado taxonomico bien claro.

En la tesis doctoral realizada por Yamila
Gurovich sobre los gondwanaterios, esta
autora indica que presentan la singular
novedad de postcaninos hipsodontes con
coronas altas para contrarrestar el fuerte
desgaste ocasionado por alimentos con par-
ticulas abrasivas, se trata de un caracter que
puede desarrollarse dentro de una misma
entidad familiar segin se ha documenta-
do en la famila Macropodidae (Gurovich y
Beck, 2009; Gurovich 2013, com. pers.). De
tal modo, la hipsodontia en Gondwanathe-
rium y Sudamerica, y la eventual molariza-
cion del pm4, pueden ser de menor signifi-
cacion filogenética que los tipicos caracteres
multituberculianos registrados entre nues-
tros gondwanaterios.
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INTRODUCCION

Los Triconodonta estan bien representa-
dos en la Formaciéon Los Alamitos. Ellos son,
junto a los mas derivados simetrodontes,
los mas primitivos y antiguos mamiferos
registrados, encontrandose desde el limite
Triasico-Jurasico, hasta fines del Cretacico.

El caracter distintivo, sobresaliente de los
triconodontes se refiere a su morfologia den-
taria, que muestra una distribucion alinea-
da de las ctspides de sus postcaninos. Esta
es basicamente comparable a la de algunas
familias de cinodontes carnivoros del Tria-
sico como Galesauridae, Cynognathidae,
Probainognathidae, y Brasilodontidae. Esta

MAMIFEROS DE LOS ORDENES TRICONODONTA Y SYMMETRODONTA
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suerte de identidad en la morfologia denta-
ria entre los Cynodontia y los triconodon-
tes, sumada a diversos caracteres craneanos
y postcraneanos ha permitido concebir su
estrecha relacion filogenética, aunque no
bien precisada atn, entre unos y otros.

Por otro lado, la notable diferencia en la
distribucion de las ctspides de los post-
caninos de los Triconodonta (cuspides en
linea) y de los Symmetrodonta (cuspides
formando un triangulo) del limite Tria-
sico-Jurasico, ha permitido reconocer la
existencia de dos clados que evoluciona-
ron separadamente a partir de su original
diferenciacion en el Tridsico Superior den-
tro de la familia de cinodontes Brasilodon-
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tidae (Bonaparte, 2012). Esta importante
dicotomia filogenética puesta en evidencia
por los tipos dentarios citados mas arriba,
fue enfatizada por diversos investigadores
modernos (Kermack y Kielan-Jaworowska,
1971; Hopson y Crompton, 1969; Hopson,
1971, etc.) con observaciones, y argumentos
de la anatomia, composicion y evolucién
de la caja cerebral. Asi se interpret6 que los
mamiferos “Prototheria” (con dientes que
poseian las cuspides en linea, y que inclu-
yen a los grupos Eotheria, Allotheria y Mo-
notremata) se caracterizaron por presentar
una amplia expansion anterior del peridtico,
en tanto que los Theria (con dientes que te-
nian las cuspides dispuestas en triangulo y
que incluyeron entre otros a los Pantotheria,
Metatheria, Eutheria, etc.) se distinguian por
presentar el periotico reducido y, en su lu-
gar una amplia lamina del aliesfenoides. En
trabajos mas recientes (Kemp, 1983; Presley,
1981) se ha propuesto que las diferencias en
la constitucion de la caja cerebral no son tan
definitorias sistematicamente como se inter-
pretd previamente, conclusion que es confir-
mada por la informacién de esa region del
craneo provista por Vincelestes neuquenianus
(Bonaparte y Rougier, 1988; Hopson y Rou-
gier 1993; Bonaparte, 2011). Uno de los resul-
tados provisorios de esta situacion de crisis
interpretativa respecto de la evolucion de los
mamiferos mesozoicos, es que los Monotre-
mata sean, muy probablemente Theria, y no
Prototheria como se los interpreté durante
muchos anos.

Atn cuando hay incertidumbres respecto
al alcance de la citada dicotomia entre trico-
nodontes y simetrodontes, lo cierto es que la
misma se habria operado en una etapa evo-
lutiva previa al surgimiento de los mamife-
ros iniciales (Bonaparte, 2012), en el Tridsico
Superior, y que sus descendientes poseian
tipos dentarios caracterizados por ctispides
en linea (Eotheria) y por ctspides dispuestas
en triangulos (Theria).

Los Triconodonta, segn las interpretacio-
nes de Jenkins y Crompton (1979) mas los
aportes de Chow y Rich (1984) y de Jenkins y
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Schaff (1988), Sigogneau-Russell (2003), Cife-
1li y Madsen (1998), Cifelli et al., (1998, 1999),
Rougier et al., (1996, 2007) y especialmente
Kielan-Jaworowska et al.,, (2004) incluye a
las familias Morganucodontidae (Kuehne
1958), con especies del limite Tridsico-Jura-
sico de Europa y Africa, Amphilestidae (Os-
born 1888), integrada con especies jurasicas
hasta eventualmente del Cretacico Superior
(Chow y Rich, 1984), registradas en Europa,
Asia y América del Norte, Triconodontidae
(Marsh 1887), que se integra con especies del
Jurasico Superior y Cretacico de América del
Norte, Europa, Asia y formas muy afines de
América del Sur; Nordafrica y la reciente-
mente propuesta familia Gobiconodontidae
(Jenkins y Schaff 1988), integrada con espe-
cies cretacicas de Asia y Ameérica del Norte.

El status sistematico actual de los Tricono-
donta estd lejos de ser definitivo (Rougier et
al., 2007; Cifelli y Madsen, 1998; Sigogneau-
Russell, 2003), ya que nuevos estudios sobre
Sinoconodon asi como el hallazgo de nuevas
formas en América del Norte y Asia, reve-
lan una complejidad adaptativa no bien in-
terpretada atin para este primitivo grupo de
mamiferos, muy incompletamente repre-
sentados en el registro fdsil.

FAMILIA
AUSTROTRICONODONTIDAE
BONAPARTE, 1992.

Austrotriconodon mckennai
Bonaparte 1986.

Diagnosis: Triconodontes con molares su-
periores muy derivados, provistos de ctispi-
des en “empalizada”, poco diferenciadas en
vista externa; con la ctspide anterior “B?”
de mayor tamafio que las restantes. Molares
inferiores con la ctspide principal “a” hi-
pertrofiada y la cuspide accesoria posterior
“c” vestigial; cingulo interno reducido.

Entre los mamiferos de Los Alamitos se
ha reconocido la existencia de dos especies
de triconodontes, ahora referidos a la fami-
lia Austrotriconodontidae: Austrotriconodon
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mckennai Bonaparte 1986 y A. sepulvedai Bo-
naparte (1992). Cuando la primer especie
fue descripta se disponia solo de un molar
inferior completo, probablemente el m1 del
lado izquierdo. En la actualidad ademas del
holotipo se dispone de otro molar inferior
izquierdo (MACN-RN 234), un premolar
inferior posterior (MACN-RN 235), un pre-
molar superior posterior (MACN-RN 237),
y dos premolares anteriores (MACN-RN
236; y MACN-RN 238).

El holotipo (Fig 13-1) es una pieza den-
taria muy bien conservada, con la corona
intacta, que mide so6lo 2,8 mm. de longitud
maxima anteroposterior. Fue encontrado
en 1985 durante las tareas de revision del
concentrado procedente del sector medio
de la Formacion Los Alamitos, y realizadas

en los laboratorios del Museo Argentino de
Ciencias Naturales de Buenos Aires gracias
a una substancial ayuda financiera del Dr.
Malcolm McKenna, distinguido paleontolo-
go del American Museum of Natural His-
tory de Nueva York.

Este molar inferior es transversalmente
angosto, y anteroposteriormente alargado,
con lo que su morfologia representa un tipo
de diente carnivoro-insectivoro. Posee las
cuatro cuspides alineadas anteroposterior-
mente, con una leve desviacion lingual o in-
terna de la ctispide principal. Hacia el sector
lingual y posterior posee un muy reducido
y poco pronunciado cingulo. De las cuatro
ctspides que forman la corona, la principal
(ctispide “a” en la terminologia propuesta
por Crompton y Jenkins (1968), es notable-

Fig. 13-1. Austrotriconodon mckennai A, molar inferior holotipo, en vistas bucal, lingual y oclusal; B, molar inferior
(MACN-RN 234) también del lado izquierdo en vistas bucal, lingual y oclusal. Material depositado en las colecciones

del MACN de Buenos Aires.
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mente mas alta, grande y voluminosa que
las restantes. Su amplitud hace que esté di-
rectamente sobre las dos raices que posee
este molar, en tanto que las ctispides acce-
sorias se apoyan solo sobre porciones me-
nores de las raices.

La caspide accesoria anterior (cuspide
b) es pequefia y se encuentra en el extremo
mas anterior del molar. Las dos ctspides
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Fig. 13-2. Austrotriconodon
mckennai, premolar inferior
en diversas vistas. Material
proveniente de la Formacién
Los Alamitos, zona de
Arroyo Verde, provincia de
Rio Negro. Depositado en

el MACN, Buenos Aires,
Argentina.

Fig. 13-3. Dientes
anteriores referidos
tentativamente a
Austrotriconodon

sp. Proveniente de la
Formacion Los Alamitos,
zona de Arroyo Verde,
provincia de Rio Negro.
Depositado en el MACN de
Buenos Aires, Argentina.

accesorias posteriores (ctspides c y d) son
bastante menores que la accesoria anterior,
y subiguales entre si. Estas proporciones
relativas del tamafo y posicion de las dis-
tintas cuspides y también los caracteres de
la region oclusal, son comparables de cerca
con los que presenta el género nordafrica-
no Kryptotherium (Sigogneau-Russell, 2003,
Fig.5,dye).
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El cingulo que posee es muy rudimenta-
rio, con una pequenisima cuspide. Hemos
interpretado que la reduccion del cingulo
representa un cardcter derivado de Austrotri-
conodon. Otro caracter derivado correspon-
de a la notable reduccién de la mas anterior
de las dos ctispides accesorias posteriores,
que en otros Triconodonta es normalmente
mas grande que la ultima accesoria poste-
rior. La reduccion de la citada cuspide ha-
bria estado relacionada con la hipertrofia de
la ctispide principal.

Originalmente se refirid Austrotriconodon
mckennai a la familia Triconodontidae, pero
diversos caracteres derivados que presenta
la denticion de este género nos ha permiti-
do reconocer su pertenencia a una familia
ad hoc., como se discute mas adelante.

Un molar inferior (MACN-RN 234) fue ha-
llado en 1987 durante las tareas de revision
de concentrados procedente de la localidad
fosilifera de la Formacion Los Alamitos. Se
trata de elemento de morfologia y tamafo
muy similares al holotipo, presentando un
desgaste algo mayor que ha alterado las
cuspides accesorias ubicadas por detras de
la ctispide principal.

Esencialmente es igual al holotipo por lo
que su asignacion a A. mckennai no ofrece
dudas. Tanto el tamafio proporcional de las
distintas ctspides como el cingulo interno
vestigial sirven para diferenciar esta espe-
cie de los triconodontes primitivos como
los Morganucodontidae y Amphilestidae,
como asi de las especies conocidas de Tri-
conodontidae. La asignacién original de
esta especie (Bonaparte, 1986) a Tricono-
dontidae ha sido corregida. Esta especie fue
recientemente objetada por Rougier ef al.,
(2012), tema que analizamos mas adelante.

Austrotriconodon sepulvedai
Bonaparte (1992).

Esta especie de Triconodonta es consi-
derablemente mas grande que Austrotrico-
nodon mckennai, aproximadamente el doble
en términos lineales. De ella disponemos
de un premolar inferior derecho con fuer-
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te desgaste (MACN-RN 240), el holotipo
(molar 1 inferior izquierdo con leve des-
gaste, MACN-RN 239), un molar superior
del lado derecho con muy poco desgaste
(MACN-RN 241) y dos premolares ante-
riores (MACN-RN 242 y MACN-RN 243).
Todos ellos provienen del sector medio de
la Formacion Los Alamitos, en las proximi-
dades del “Cerrito de los Mamiferos”, de-
nominacién que adoptamos para nuestros
registros de campo al faldeo sudoeste del
Cerro Cuadrado, y fueron hallados durante
las tareas de revision de concentrado en los
anos 1987 y 1988.

El holotipo (MACN-RN 239) es un molar
1 inferior izquierdo. Posee la corona com-
pleta y con algiin desgaste. Se aprecian muy
bien sus cuatro cispides dispuestas en linea
a lo largo del medio del diente. El eje trans-
versal es la mitad de la longitud del eje ante-
roposterior. La distribucion de las ctspides
de este molar inferior es coincidente con la
del molar holotipo de Austrotriconodon mc-
kennai, diferenciandose s6lo por el marcado
cingulo que presenta, como asi por el tama-
fo (el doble de la longitud anteroposterior
en la especie A. sepulvedai). La identifica-
cion genérica no ofrece dudas, al menos de
acuerdo a la poca evidencia disponible en
la actualidad. La ctspide principal es nota-
blemente mayor que las restantes. Su region
apical esta algo desplazada hacia delante,
formando el borde anterior convexo y el
posterior concavo en vista lateral. La ctispi-
de accesoria anterior (b) es pequena, ubica-
da por delante de la raiz anterior del molar

La cuspide accesoria posterior (c) esta
afectada por desgaste, aunque su original
tamano reducido y proximidad a la mas
posterior de las ctispides es facilmente ob-
servable. Finalmente la ctspide accesoria
mas posterior (d) es baja pero mas bien fuer-
te, casi del mismo tamafio que la accesoria
anterior (b).

El cingulo de este molar inferior es muy
pronunciado, especialmente en el lado in-
terno y posterior. Las dos raices, incomple-
tas, son proporcionalmente gruesas.
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El premolar inferior derecho MACN-RN
240 mide 5,3 mm. de longitud anteroposte-
rior. Esto indica que corresponde a un indi-
viduo excepcionalmente grande, y que even-
tualmente esta especie seria una de las mas
grandes entre los mamiferos mesozoicos. Su
craneo habria medido unos 8 a 10 cm. de lar-
go. Presenta fuerte desgaste resultante de un
tipo de oclusion parcialmente “frontal” con
los dientes maxilares. Estos ocluian en forma
de cizallas, resultando un desgaste externo
en los dientes inferiores, mientras que los
premolares y molares superiores se desgas-
taban del lado interno (Jenkins y Crompton,
1979). Tal desgaste es un buen indicio de la
condicién adulta del individuo a que per-
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tenecio. Este premolar posee tres ctispides
alineadas. La cuspide principal (a) es la de
mayor volumen y esta ubicada en la mitad
del largo del premolar. La ctspide accesoria
anterior (b) no presenta relieve por el fuerte
desgaste, y solo se la detecta por el escalon
resultante. La cuspide accesoria posterior,
por efectos del desgaste, forma una especie
de convexidad dorsal con un plano de des-
gaste que se prolonga a la cuspide principal.

El cingulo se extiende por la mitad pos-
terior interna del premolar, contintia por el
borde posterior y se prolonga en un breve
sector externo hacia delante. No presenta
evidencias de cuspides o cuspulas a lo lar-
go del cingulo. Las dos raices que posee este

Fig. 13-4. Austrotriconodon
sepulvedai. A, molar 1
inferior izquierdo, holotipo,
en vistas lingual, bucal y
oclusal; B, premolar inferior
derecho en vistas lingual,
bucal y oclusal. Coleccion
del MACN, Buenos Aires.
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premolar son proporcionalmente robustas,
lo que da lugar a suponer que se trataria del
altimo premolar.

Elmolar superior derecho disponible (Fig.
13-5) presenta substanciales diferencias con
el molar y premolar inferiores descriptos
mas arriba. No obstante, su probable perte-
nencia a esta especie se ha determinado des-
pués de una comparacion efectuada en el
Museum of Comparative Zoology, Harvard
University, con dos craneos de triconodon-
tes inéditos, con la mayor parte de la denti-
cion (MCZ 19973 y 19974), procedentes de
la Formacién Cloverly (Cretacico Inferior).

El elemento presenta una marcada dife-
rencia en la morfologia y disposicion de las
ctspides de los molares superiores compa-
radas con la de los restantes premolares y
molares inferiores.

Es transversalmente angosto y antero-
posteriormente alargado, con una relacién
1:2. El sector anterior es mas ancho y posee
una escotadura natural en donde se aco-
modaba la proyecciéon posterior del molar
precedente. En cambio la region posterior
es acuminada, para insertarse en el molar
ubicado mas hacia atras. Las cuatro ctspi-
des que posee son, en vista lateral, de altura
mas bien similar, y no estan perfectamente
individualizadas como en los molares in-
feriores. O sea que forman una estructura
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Fig. 13-5. Austrotriconodon sepulvedai.
Molar superior derecho en vistas: A, bucal,
B, lingual y C, oclusal. Material depositado
en las colecciones del MACN de Buenos Aires.

mas bien continua, especialmente en la cara
externa. En vista oclusal las ctspides estan
algo desplazadas del centro del molar ha-
cia afuera. Asi se a aprecia un amplio sector
lingual del molar en donde se acomodaba,
tras la oclusién, el correspondiente molar
inferior. Las ctispides estan alineadas ante-
roposteriormente. La mads anterior (tentati-
vamente la B de la terminologia propuesta
por Crompton y Jenkins (1968) es la mas
grande, y la que en su borde anterior mues-
tra la escotadura para acomodar el molar
precedente. Le sigue la cuspide A que es
de menor tamafio que la precedente, y algo
mas corta, y luego las ctspides C y D poco
diferenciadas. En el extremo posterior existe
una proyeccion que no muestra evidencias
de ctispides.

En la cara externa no hay vestigios de cin-
gulo, en tanto que en la cara interna el ex-
tenso cingulo ha dado lugar a una estructu-
ra concava, amplia en donde se acomodaba
él (o los) molar inferior. En esta cara interna,
las cuspides muestran un reborde leve que
se prolonga dorsalmente y que define mejor
a las mismas.

Discusion
La oportunidad de comparar estos dien-

tes inferiores y superiores con series den-
tarias practicamente completas de dos
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triconodontes inéditos (en 1991), de la For-
macion Cloverly de Estados Unidos, nos
ha permitido reconocer, tentativamente,
la identidad de estos dientes y su posicion
relativa en la serie dentaria. Ambos son
elementos basicos, fundamentales para in-
tentar una comparacion, ain elemental, con
otras especies de Triconodonta y evaluar la
posible filiacion taxonémica a nivel familiar
del género patagdnico.

Cuando se comunicd la especie Austrotri-
conodon mckennai Bonaparte (1986) se refirio,
con las limitaciones impuestas por disponer
de un solo molar inferior, a la familia Tri-
conodontidae. En la actualidad el material
disponible de este género es mas abundante
y elocuente y permite comparaciones mas
amplias. No obstante estamos lejos de te-

ner un buen panorama de la denticion de
Austrotriconodon ya que solo disponemos de
un molar superior, tres molares inferiores y
premolares. Este material nos permite mo-
dificar la asignacion original a Triconodon-
tidae (Bonaparte, 1986) y sefalar sus dife-
rencias mas significativas.

Los caracteres derivados propios de A.
mckennai que se sefhalaron en 1986 (re-
duccién del tamafio de la primer cispide
accesoria posterior, y el cingulo muy redu-
cido) son algunas de las notables diferencias
que hoy podemos sefialar entre Austrotrico-
nodon y otros géneros de Triconodontidae,
a saber: a) la hipertrofia de la ctspide a y
la concomitante reduccién de las ctispides b
y ¢; b) la casi ausencia del cingulo interno;
¢) la hipertrofia de la cispide B en el molar

Fig. 13-6. A, premolares superiores anteriores de Cronopio dentiacutus en vistas bucal, lingual y oclusal (Tomado
de Rougier et al., 2011); B, molar holotipo de Austrotriconodon mckennai; C, premolar inferior de Austrotriconodon
sepulvedai. En las vistas bucal y lingual se aprecian afinidades generales entre Austrotriconodony Cronopio, pero
existen fuertes diferencias en la vista oclusal. Se trata de dientes con ciertas similitudes morfolégicas pero con una
funcionalidad muy distinta, que arrojan dudas sobre la sinonimia propuesta por Rougier et al. ,2011.
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superior; d) la disposicion en empalizada
de las ctspides del molar superior; y e) la
poca diferenciacion de las ctuspides del mo-
lar superior en su cara externa.

Estos caracteres, que los interpreto como
derivados en relacion a otros triconodontes,
sirven para descartar la asignacion original
de Austrotriconodon a la familia Triconodon-
tidae.

Resultados similares obtenemos de la
comparacion con Morganucodontidae, que
si bien presenta el molar inferior en parte
comparable al de Austrotriconodon, con la
caspide a hipertrofiada, el molar superior
es radicalmente distinto.

La comparacién con Amphilestidae mues-
tra que las diferencias son mas marcadas ya
que los molares inferiores de esa familia
presentan las ctspides “b” y “c” de tamafio
similar, a diferencia de Austrotriconodon que
muestra la cuspide “b” bastante mas gran-
de que la “c”. Ademas poseen un marcado
cingulo en toda la extension interna de los
molares inferiores, en tanto que en el género
patagonico este rasgo es francamente mas
reducido. No obstante, en Kryptotherium (Si-
gogneau-Russell, 2003, Fig. 5 d y e) notamos
una estructura basica del molar inferior, con
la cuspide “a” hipertrofiada, la ctispide “b2
muy pequena, y las cispides “c” y “d” muy
reducidas y proximas entre si. Coincidente
con estas afinidades, el molar superior re-
ferido con dudas a Kryptotherium, muestra
ciertas afinidades con el molar superior re-
ferido a A. sepulvedai, (ver Fig. 13-7) por sus
caspides poco diferenciadas.

Gobiconodontidae es una familia diag-
nosticada principalmente por los caracteres
derivados y posicion relativa de los dientes
mas anteriores de la mandibula. Sus premo-
lares y molares son muy similares a los pre-
sentes en los anfiléstidos (Jenkins y Schaff,
1988), por lo que las diferencias con Austro-
triconodon son del mismo tenor a las sefiala-
das mas arriba con Amphilestidae.

El resultado de estas comparaciones nos
sefiala que muy probablemente Austrotri-
conodon, con sus especies A. mckennai y A.
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sepulvedai representen una familia even-
tualmente vinculada con triconodontes de
Africa del Norte (Sigogneau-Russell, 2003)
como lo sugieren las breves comparaciones
con Kryptotherium del Cretacico Inferior de
Marruecos.

Objeciones de Rougier et al., 2011, a los tri-
conodontes de Los Alamitos.

Las dos especies de Austrotriconodon han
sido objetadas por Rougier ef al., 2011, indi-
cando que “en verdad” los materiales reco-
nocidos por Bonaparte (1990 y 1992) como
representando a triconodontes de la For-
macion Los Alamitos, serian premolares de
una especie afin al dryolestoideo Cronopio
dentiacutus. Esta conclusion de Rougier es
objetable, especialmente por las fuertes di-
ferencias en la vista oclusal de los dientes de
ambas especies. Las afinidades de Austrotri-
conodon con los triconodontes fueron esta-
blecidas por Bonaparte tras amplias compa-
raciones realizadas en colecciones del Ame-
rican Museum de New York, en el Museum
of Comparative Zoology de la Universidad
de Harvard y discusiones mantenidas con
prestigiosos colegas especializados de esas
instituciones, procedimiento habitual cuan-
do se dan a conocer novedades paleontolo-
gicas de significacion. La superficial identi-
ficacion publicada por Rougier et al. (2011)
no resiste la comparacion pues los rasgos
morfoldgicos son, en detalle, muy diferen-
tes entre nuestros triconodontes y los pre-
molares de Cronopio (ver Fig. 13-6).

Finalmente, los argumentos utilizados
por Rougier et al. (2011) son poco serios y
parciales (increible en un paleontdlogo de
su prestigio). Por ello considero que lo com-
parado en detalle en Harvard con tricono-
dontes de la Formacion Cloverly de USA.,
mantiene la validez formal de las dos es-
pecies, comunicadas publicamente con los
requerimientos zooldgicos de rigor, y no
pueden ser puestas en duda por objeciones
superficiales apoyadas por ilustraciones in-
suficientes.

El molar superior referido a A. sepulvedai
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Fig. 13-7. A, género indeterminado del Cretacico Inferior de Africa del Norte, molar inferior izquierdo en vistas bucal,
lingual y oclusal; B, Kryptotherium polysphenos, molar inferior derecho en vistas lingual, bucal y oclusal, del Cretéacico
Inferior de Africa del Norte; C, molares superiores de Kryptotherium polisphenos en vistas lingual, bucal y oclusal.
Tomados de Sigogneau-Russell, 2003, Figs. 6y 7, para su comparacion con los triconodontes de Los Alamitos.

Fig. 13-8. Al y A2, figuras de molares tipos de A. mckennaiy A. sepulvedai; B, premolar de Coloniatherium; C,
premolares superior e inferior de Cronopio; D, molar holotipo de A. mckennai en vistas lingual, bucal y oclusal; E,
molar holotipo de A. sepulvedaien vistas lingual, bucal y oclusal. En esta disputa de la validez de los triconodonta de
Los Alamitos, Rougier et al., 2011 no presentan la vista oclusal de los premolares de Cronopio por ser absolutamente
diferentes a los molares de ambas especies de Austrotriconodon. A, By C, tomados de Rougier et al., 2011.
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(Bonaparte, 1992, Fig. 3; MACN-RN 241),
es una pieza dentaria intacta, que fue com-
parada con molares superiores de dos tri-
conodontes de la Formacion Cloverly de
USA (Museum of Comparative Zoology
con los nimeros 19973 y 19974), actualmen-
te referidos tentativamente a Astroconodon
sp. segun informacién de la curadora de
la coleccion del MCZ, Miss Jessica Cundiff
(com. pers. 2013). Las comparaciones con
ese material mostraron afinidades basicas,
generales, con los molares superiores que
presentan poca diferenciacion bucal de sus
caspides, formando una estructura en “em-
palizada”, en tanto que en el lado lingual la
diferenciacion de las cispides es mas evi-
dente. No obstante las afinidades no son
suficientes para identificar A. sepulvedai con
cf. Astroconodon sp. Una situacion similar se
observa en la comparacion de los molares
superiores de un género indeterminado de
Nordafrica, ilustrado por Sigogneau-Russell
(2003, Figs. d y e), en que las cuspides estan
poco diferenciadas en vista bucal.

Cuando Rougier ef al. (2011) se refieren al
molar superior asignado a A. sepulvedai, el
cual posee caracteres de gran valor diagnos-
tico para definir la familia a que correspon-
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da, simplemente sefialan que es un diente
incompleto, dificil de reconocer, y que es en
verdad un “artifact”, lo cual no es verdad.
De hecho, el ejemplar se encuentra completo
y bien preservado.

Finalmente, la figura comparativa para
demostrar que los triconodontes de los Ala-
mitos no son tales sino que representan a
una especie similar a Cronopio dentiacutus,
incluida en su “Supplementary Informa-
tion” es realmente insuficiente, sin detalles,
no cientifica, y “modificada” (sensu Rougier
et al.) para atenuar las diferencias. Por ello,
he incluido la figura citada y una copia de
las figuras presentadas oportunamente por
Bonaparte (1990, 1992). Si bien existen al-
gunas similitudes en la morfologia general
de las vistas bucal y lingual, la vista oclusal
muestra fuertes diferencias propias de tipos
adaptativos distintos.

Finalmente quiero sefialar que en su am-
plisimo y meritorio andlisis filogenético de
los mamiferos y sus inmediatos ancestros,
no incluye al bien conocido Brasilitherium
riograndensis estudiado por Bonaparte et al.,
(2003, 2005, 2006, 2007, 2011), lo que resta je-
rarquia al citado analisis filogenético y tam-
bién a su autor.

Fig. 13-9. Dos fragmentos
de mandibulas en

vista lateral y oclusal,
atribuidas tentativamente
a triconodontes,
depositados en la
coleccion del MACN.
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SYMMETRODONTA
SIMPSON, 1925.

Los simetrodontes han sido pequefios
mamiferos carnivoros mesozoicos caracte-
rizados por molariformes con las tres cts-
pides principales formando un triangulo.
La direccion de este triangulo es inversa
en los molariformes superiores e inferiores
posibilitando mayores superficies de corte
durante la oclusion, representando, supues-
tamente, un notable avance funcional de la
masticacion con respecto a los triconodon-
tes y cinodontes derivados que poseian sus
ctspides en linea.

Los mas antiguos representantes son del
limite Tridsico-Jurasico, donde se registra
el bien conocido Kuehneotherium de Europa
e India. También se los ha reportado en el
Jurasico de América del Norte y Europa, y
en el Cretacico Inferior de China, Mongo-
lia y Norte de Africa. En la actualidad se
considera que los simetrodontes poseen el
modelo de postcaninos que posibilito el de-
sarrollo de molariformes transversalmente
anchos y por consiguiente la pretribosfenia
y finalmente la aparicion de los mamiferos
tribosfénicos. No obstante, existen proble-
mas interpretativos sobre las relaciones fi-
logenéticas dentro de los simetrodontes, y
aun si son en verdad de origen monofilético
o si han logrado la condicién de triangulos
reversos en mas de un linaje, con lo que no
serian un grupo natural sino el resultado de

origenes distintos y desarrollos paralelos.
Los ultimos estudios realizados por Bona-
parte (2012) sobre la denticion de los cino-
dontes brasiloddntidos de los géneros Brasi-
lodon y Brasilitherium del Triasico Superior,
sugieren que la dicotomia en la evolucién
dentaria entre Triconodontes y Simmetro-
dontes se habria verificado entre los taxa de
esa familia de cinodontes muy derivados y
a su vez ancestrales a los mamiferos, segun
el citado autor.

Para su interpretacion sistematica hemos
seguido a Mckenna y Bell (1997) atendiendo
a la notable competencia de esos autores.

Infraclase HOLOTHERIA

Wible et al., 1995

Legion SYMMETRODONTA

Simpson, 1925

Familia TINODONTIDAE Marsh, 1887

Bondesius ferox Bonaparte 1990.

El Unico material de simetrodontes re-
gistrado hasta el presente en nuestro conti-
nente procede de la localidad fosilifera de
Los Alamitos, Provincia de Rio Negro. No
obstante, el tinico diente disponible, aunque
muy bien preservado, necesita del auxilio
de materiales con mayor informacién para
interpretar mejor cuales son sus relaciones
sistematicas.

Se trata de un molar inferior derecho
(MACN-RN 161), practicamente completo,

Fig. 13-11. Bondesius ferox, material tipo proveniente de la Formacidn Los Alamitos, zona de Arroyo Verde, provincia
de Rio Negro. Molar inferior derecho en vistas oclusal, lateral, medial, anterior y posterior. Depositado en el MACN

de Buenos Aires, Argentina.
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ya que le faltan solo los extremos de ambas
raices. Fue descubierto durante las tareas de
revision de concentrado de sedimentos du-
rante los afios 1985-1990 en el MACN.

En la descripcién original se refirié a la
misma especie otro molar, el MACN-RN
162, que actualmente lo interpretamos como
correspondiente a una familia diferente.

El molar inferior de Bondesius posee una
cuspide central grande, el protocénido, que
ocupa gran parte del volumen de la coro-
na. En su borde posterior y en un plano mas
lingual se encuentra el metaconido que es
bastante mas pequeno. En el sector anterior
de la cuspide mayor y cerca de la base de
esta, se encuentra el paracoénido represen-
tado por una pequena cuspide en el borde
anterior de la corona.

Finalmente, en el sector mas posterior del
diente se encuentra una pequena cuspide
asociada a un reducido cingulo o talénido.

Las comparaciones efectuadas (Bonapar-
te 1990, 1994) muestran que si bien posee
similitudes basicas con otros simmetrodon-
tes como Kuehneotherium'y Tinodon, también
posee una serie de caracteres mas deriva-
dos como ser la falta de un extenso cingulo
lingual y el gran desarrollo de la cispide

MAMIFEROS DE LOS ORDENES TRICONODONTA Y SYMMETRODONTA

principal, el protoconido, que lo diferencia
netamente de otros taxones.

Bondesius nos demuestra que este primiti-
vo grupo de mamiferos sobrevivid tanto en
Laurasia como en Gondwana hasta el Cre-
tacico Superior, aunque el registro indica
que no eran muy numerosos y variados en
el conjunto de las asociaciones de mamife-
ros de esa época. En Los Alamitos solo un
diente se ha registrado en un conjunto de
casi ciento cincuenta dientes de diversos
mamiferos.

En un trabajo reciente, el paleontologo
ruso Averianov (2002), sin ver el material
original, objeto la posibilidad que Bondesius
corresponda a “Symmetrodonta”, argumen-
tando que existen algunos caracteres que lo
aproximan a los Dryoléstidae. Mds aun, este
autor indico que en la actualidad no existen
registros seguros de simetrodontes para el
Cretacico Superior.

El molar de Bondesius es abismalmente
diferente al de los Dryolestoidea por la to-
talidad de sus caracteres, segun puede ob-
servarse en las figuras de diversos géneros
de esa superfamilia que presentamos mas
adelante, y en consecuencia no puede ser
referido a dicha agrupacion taxondmica.
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Infraclase HOLOTHERIA
Wible, Rougier et al., 1995.
Orden DRYOLESTIDA
Prothero, 1981.

Suborden MERIDIOLESTIDA
Rougier et al., 2011

En este capitulo resefiamos los “Theria”,
como los Dryolestidae y aquellos incluidos
por Rougier et al. (2011) en su agrupaciéon
Meridiolestida.

Los mamiferos considerados por Prothe-
ro (1981) en la Infraclase Dryolestida o en

la Sub-Legion Dryolestoidea por Butler
(1939), estan ampliamente representados en
el Jurasico Superior de Laurasia y en el Cre-
tacico Inferior de Europa (Krebs, 1985, 1993;
Martin, 1998), y el norte de Africa (Sigog-
neau-Russell, 1991). Prothero y Butler no te-
nian referencias aun de los Dryolestoideos
de Africa del Norte y de América del Sur,
que fueron descubiertos mas recientemente.
La asignacion de ciertos hallazgos de Nord
Africay de Patagonia a Dryolestoidea no es
muy clara o sencilla pues se trata en su casi
totalidad de tipos adaptativos diferentes y
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muy diferentes, por diversos factores pro-
pios emanados del aislamiento biogeografi-
co prolongado, y también por la persisten-
cia de algtin modelo dentario propio del Ju-
rasico Superior de Laurasia en especies del
Cretacico Superior de Sudamérica, p.e. en
el género Groebertherium. Por ello y en bus-
queda de una solucion taxondmica, Rougier
et al. (2011), reconocieron tras un ensayo de
analisis filogenético, que Groebertherium es-
taria relacionado con especies de Laurasia
como Laolestes y Amblotherium, en tanto que
para los restantes dryolestoideos del Cre-
tacico Superior de América del Sur, propu-
sieron el orden Meridiolestestida, para las
familias endémicas Mesungulatidae, Bran-
doniidae, Reigitheriidae y Peligrotheriidae.
Estos mamiferos, como la totalidad de los
registrados en Los Alamitos, muy probable-
mente son endémicos de América del Sur y
eventualmente de Gondwana. Ademas de
los hallazgos en nuestro continente, el regis-
tro de Dryolestoideos se conoce del Cretaci-
co Inferior del Norte de Africa (Sigogneau-
Russell, 1991) y de Espafia (Henkel y Krebs,
1969), y con dudas del Cretacico Superior
de Canada (Fox 1976) y Madagascar (Krau-
se, 1994; Bonaparte, 2002).

Ampliamente conocidos en el Jurasico
de Norte América y Europa (Simpson 1927;
Prothero 1981; Martin 1999), el registro de
especies cretacicas de Laurasia esta limitado
al Cretacico Inferior de Espana y Portugal,
que parece marcar el fin de los driolestoi-
deos del Hemisferio Norte. Sin embargo,
una excepcion la constituye un molar refe-
rido a una especie del Cretacico Superior de
Canadd, Symmetrodontoides canadensis (Fox,
1976), que bien podria corresponder a una
emigracion del grupo desde América del
Sur que alcanzé esas latitudes durante el
intercambio faunistico entre Norte y Suda-
meérica en el Cretacico terminal.

Curiosamente, los driolestoideos de Los
Alamitos y de otras localidades patagdnicas
demuestran que estos mamiferos radiaron
adaptativamente en forma notable, desa-
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rrollando tipos dentarios muy diversos y
derivados.

Los Mamiferos Cenomanianos (Cretacico
Superior)

Para comprender mejor las denominacio-
nes taxonomicas como la de Familia y otros,
incluimos aqui un breve sector de “Clasifica-
cién de los Mamiferos” segin Mckenna y Bell
(1997), con alguin agregado de Rougier et al.
(2009) y de Wible et al. (1995), que orientara
mejor al lector sobre la sistematica general
de casi todos los mamiferos del Cretacico
Superior que resenamos de aqui en adelante.

Clasificacion de los mamiferos tratados en
este capitulo:

Clase = MAMMALIA

Infraclase = HOLOTHERIA Wible et al.
1995

Legion CLADOTHERIA Mckenna, 1975
Superorden = DRYOLESTOIDEA Butler,
1939

Orden = DRYOLESTIDA. Prothero, 1981
Clado = MERIDIOLESTIDA Rougier et al.
2011

Familia = DRYOLESTIDAE Marsh, 1879
Familia = MESUNGULATIDAE Bonaparte,
1990

Familia = REIGITHERIIDAE Bonaparte,
1990

Familia = LEONARDIDAE nov.

Finalmente, Rougier et al. (2011) publica-
ron uno de los variados hallazgos de mami-
feros cenomanianos (unos 90 millones de
anos antes del presente), descubiertos por
el infatigable explorador y paleontélogo Dr.
Sebastian Apesteguia, en la localidad de La
Buitrera, cerca de la margen derecha del Rio
Limay, en la Provincia de Rio Negro.
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sus cuatro molares en Leonardus cuspidatus,
Bonaparte 1990. La inferencia se confirmd
con el craneo semi completo de Cronopio den-
tiacutus.

El craneo de esta nueva especie mide unos
27 mm. de largo total (estimado por sus auto-
res), pues no se han conservado amplias por-
ciones del neurocraneo. Cronopio dentiacu-
tus posee dos incisivos superiores, espacios
edéntulos antes y después del hipertrofiado
canino, cuatro premolares y tres molares su-
periores, éstos mesiodistalmente angostos; y
tres premolares y tres molares inferiores.

La presencia de esta especie de Dryoles-
toidea en el Cenomaniano amplia considera-
blemente el biocron de este variado grupo de
mamiferos endémicos de América del Sur

Fig. 14-1. Cuadro cronolégico internacional del Periodo
Cretacico, que permite apreciar la posicion temporal de
las formaciones La Amarga, Candeleros, Los Alamitos
y La Colonia, citadas en el texto y que han brindado
restos de mamiferos.

Orden Dryolestida
Clado Meridioléstida
Familia indeterminada

Cronopio dentiacutus, Rougier et al. (2011)

El estudio de este ejemplar, excepcional-
mente informativo, ya que cuenta con gran
parte de un craneo y mandibulas con exce-
lente denticion, fue realizado mayormente
por Rougier, un prestigioso estudioso de los
mamiferos mesozoicos, con la firme colabo-
racion de los dos restantes autores.

Cronopio dentiacutus se denomina a este no-
table mamifero de Rio Negro, caracterizado
por un prolongado hocico, representando
un tipo adaptativo pobremente documen-
tado hasta ahora en mamiferos cretacicos
de América del Sur. No obstante, revisando
materiales de Los Alamitos en compania de
la Dra. Laura Chornogubsky en el MACN.
habiamos advertido un tipo adaptativo si-
milar, inferido a partir de la orientacion de

Fig. 14-2.  Cronopio dentiacutus. Reconstruccion del
craneo y mandibulas en vistas dorsal, ventral y lateral.
(Tomado de Rougier et al., 2011).
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y supuestamente del supercontinente de
Gondwana.

Las breves comparaciones presentadas
por Rougier et al. (2011) se vinculan con for-
mas del Hemisferio Norte, obligadamente
por cuanto el registro de mamiferos meso-
zoicos de Gondwana es aun extremadamen-
te escaso. No obstante deberia tenerse en

CAPITULO 14

Fig. 14-3. Cronopio dentiacutus A, distintas
vistas del holotipo, craneo y mandibulas, como se
ha preservado; B; denticion superior postcanica.
(Tomado de Rougier et al. 2011).

Fig. 14-4. Figura comparativa
de los premolares de

Cronopio con molares de
Austrotriconodon. A, Cronopio
dentiacutus, premolares
superiores en vista labial,
lingual y oclusal, segiin Rougier
et al., 2011. B, Austrotriconodon
mckennai, molar inferior tipo
de la especie en vistas bucal,
lingual, mesial, distal y oclusal,
segln Bonaparte, 1992. Nétese
las fuertes diferencias en la
vista oclusal de los dientes de
ambas especies.

cuenta que se trata de grupos de mamiferos
con un historial evolutivo muy particular,
controlado y resultante de fendmenos pa-
leobiogeograficos indicados en Bonaparte
(1986) y Pascual y Ortiz Jaureguizar (2007),
que habrian condicionado diferencias evo-
lutivas muy marcadas.

En la breve descripcion que se publico,
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Rougier et al. (2011), consideran que los pre-
molares de Cronopio indican que los dientes
asignados a mamiferos triconodontes de
Los Alamitos (Bonaparte 1986, 1992) (Aus-
trotriconodon mckennai 'y A. sepulvedai), se-
rian en verdad premolares de una especie
afin de P. dentiacutus. En su afan de reducir
la notable diversidad de mamiferos de Los
Alamitos, Rougier no ha percibido las fuer-
tes diferencias existentes en la morfologia y
proporciones de las ctispides y tampoco de
las diferencias existentes en la raiz de esos
dientes (ver Fig. 13-4). Creo que Rougier
deberia tener en cuenta que la morfologia
general de los premolares suele ser muy si-
milar en diferentes especies de mamiferos
mesozoicos por efectos de fenomenos de
morfologia convergente, habitos similares,
etc. De tal modo considero que la identifi-
cacion propuesta esta lejos de ser demostra-
da. En la misma situacion, creo que se en-
cuentran sus consideraciones sobre el status
de las especies de Los Alamitos: Barberenia
araujoae y Quirogatherium major (Bonaparte,
1990).

Mamiferos de Los Alamitos, Cerro
Tortuga y Bajada Moreno Campaniano-
Maastrichtiano)

El descubrimiento y los estudios iniciales
de los mamiferos de Los Alamitos marcé
un antes y un después en la historia de los
estudios paleontologicos sobre vertebrados
fosiles en nuestro pais.

El desarrollo del conocimiento de los ma-
miferos cretacicos de Gondwana ha sido es-
pectacular a partir de los descubrimientos
en Africa del Norte (Sigogneau-Russell) y
en Los Alamitos (Bonaparte y Soria, 1985;
Bonaparte, 1986, 1990, 1992). Ser uno de los
protagonistas iniciales del complejo conoci-
miento actual sobre el tema, con su carga de
nuevas evidencias e interpretaciones, es un
gran honor para JFB, aunque también sirva
lamentablemente, para estimular criticas
poco constructivas (Pascual et al., 1999, 2000;

Pascual y Ortiz Jaureguizar, 2007; Martin,
1997; Rougier et al., 2009, 2011; Kielan-Jawo-
rowska et al., 2004).

En la actualidad, el conocimiento de los
mamiferos cretacicos de Gondwana es va-
riado y complejo al punto que da lugar a
interpretaciones de gran complejidad evolu-
tiva y biogeografica, gracias a los descubri-
mientos recientes efectuados en América del
Sur (Pascual et al., 2007; Rougier et al., 2009,
2011); en Australia (Rich et al., 1999, 2001),
Madagascar (Krause et al.; 1997) y Africa
(Sigogneau-Russell, 1991).

A partir del hallazgo de un molar de ma-
mifero hecho en la Formacién Los Alamitos
en Febrero de 1983, hemos incrementado
paulatinamente el material disponible de
este importante grupo de tetrapodos. En la
actualidad y procedentes de esa localidad,
se cuenta con unas 150 piezas dentarias, al-
gunos fragmentos de mandibulas con o sin
dientes, un par de fragmentos de maxilares
con molares, y cierta cantidad de material
postcraneano fragmentario, ain no evalua-
do.

Se han reconocido 14 especies de mamife-
ros que en su totalidad corresponden a espe-
cies no-tribosfénicas, lo cual revela la excep-
cional originalidad taxonémica de esta aso-
ciacion mamaliana del Cretacico Tardio del
norte de la Patagonia. Todos ellos proceden
de pelitas verdosas de la seccion media de la
Formacion Los Alamitos (Franchi y Septlve-
da, 1983; Andreis, 1987), en el faldeo sudoes-
te del Cerro Cuadrado, Estancia Los Alami-
tos, zona de Arroyo Verde, provincia de Rio
Negro, Argentina. Su caracter radicalmente
disimil de la totalidad de las asociaciones de
mamiferos cretdcicos de Laurasia plantea
una variada problematica interpretativa que
involucra aspectos del mayor interés evolu-
tivo y paleobiogeografico.

Entre los primeros se destaca el haber re-
conocido que la evolucion de los mamiferos
no-tribosfénicos en nuestro continente (y
presumiblemente en otros continentes gond-
wanicos) alcanzo niveles muy derivados, sin
antecedentes en el registro de los mamiferos
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cretacicos de Laurasia. La total ausencia de
mamiferos tribosfénicos en Los Alamitos,
Cerro Tortuga y La Colonia (Rougier ef al.,
2009; Pascual y Ortiz Jaureguizar 2007), y en
su lugar una variada asociacién de especies
con denticién no-tribosfénica muy especia-
lizadas, nos ha permitido reconocer que
los mamiferos tribosfénicos (Metatheria-
Eutheria), serian producto de la evoluciéon
operada en Laurasia durante el Cretacico,
en tanto que los mamiferos no-tribosfénicos
muy derivados de Los Alamitos (entre los
que se cuentan supuestos ancestros de es-
pecies sudamericanas que superaron el li-
mite Cretacico-Terciario, llegando hasta el
Mioceno; Chimento ef al., 2012; Rougier et
al., 2012), serian el producto de la evolucién
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Fig. 14-5. Los méas
frecuentes tipos
dentarios presentes
en los mamiferos de la
Formacion Los Alamitos:
A, Gondwanatherium;
B, Mesungulatum;

C, Quirogatherium;

D, Reigitherium; E,
Ferugliotherium; F,
Austrotriconodon;

G, Groebertherium;

H, Brandonia; ¢ |,
Casamiquelia.

de los mamiferos en América del Sur y otros
continentes de Gondwana. Los Monotrema-
ta de Australia entran en este cuadro inter-
pretativo como el resultado de la evolucién
endémica, probablemente en Gondwana
Oriental, de Dryolestoidea meridioléstidos
(Bonaparte, 1994).

La importancia de este tema para el cono-
cimiento global de la historia de los verte-
brados terrestres es posiblemente uno de los
mas amplios y complejos de la biologia del
Mesozoico continental. Y, naturalmente, no
es sblo de interés para los estudiantes de la
evolucién de los vertebrados del Hemisferio
Sur, sino para todos los bidlogos interesados
en la evolucién global de los vertebrados
continentales.
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Con respecto a la problematica biogeogra-
fica, los mamiferos de Los Alamitos, todos
ellos no-tribosfénicos, nos han permitido
hipotetizar que su evolucion y diferencia-
cion (Bonaparte, 1986; Pascual y Ortiz Jau-
reguizar, 2007), seria el resultado de un ais-
lamiento biogeografico muy prolongado a
nivel de supercontinente, que habria mante-
nido aisladas a las asociaciones mamalianas
de Laurasia y Gondwana desde principios o
mediados del Jurasico hasta un poco antes
de la finalizacion del Cretacico. Laurasia en
el Norte y Gondwana en el Sur, paleobio-
geograficamente separadas durante la ma-
yor parte del Jurasico y Cretacico por el Mar
de Tethys, fueron enormes escenarios de
evolucion independiente de los vertebrados
continentales a partir de antecesores comu-
nes de posible distribucion pangeica, antes
que los supercontinentes se separaran.

Para el tratamiento sistematico de estos
variados mamiferos de Los Alamitos y otras
localidades del Cretacico Superior de Pata-
gonia, he creido oportuno segun ya lo ma-
nifesté, seguir la clasificacion propuesta por
Mckenna y Bell, (1997) y modificaciones re-
cientes propuestas por Rougier et al., (2011).

Mamiferos de Los Alamitos
- Campaniano

Es de hacer notar que la etapa evolutiva
de los driolestoideos de Los Alamitos nos
demuestra que poseyeron una plasticidad
adaptativa muy variada, opuesta a la ten-
dencia mas bien conservadora del morfoti-
po dentario de los mamiferos tribosfénicos
cretacicos de Laurasia.

Parece indudable que la capacidad evo-
lutiva de los driolestoideos cretacicos de
América del Sur no fue mayormente afecta-
da por el dominio de los dinosaurios sauris-
quios y ornitisquios, argumento ocasional
usado para explicar la poca variedad del
plan dentario de los mamiferos tribosféni-
cos de Laurasia.

Entre 1986 y 2002 publiqué una diversi-

dad de nuevas especies cretacicas, géneros
y familias, de Dryolestoidea registrados en
Los Alamitos. Algunas de esas nuevas es-
pecies fueron objetadas por otros autores,
especialmente por tratarse de taxones ba-
sados en molariformes superiores aislados
y no en asociaciones de dientes superiores
e inferiores. En la actualidad los taxones
validos conocidos de Los Alamitos, y de
Cerro Tortuga (Rougier et al., 2009), no son
absolutamente ciertos, puesto que futuros
hallazgos de materiales mas completos, su
estatus y diferenciacion pueden ser altera-
dos. A continuacion se incluye un listado de
todas las especies conocidas

Familia Dryolestidae Marsh 1879
Género Groebertherium Bonaparte 1986
Familia Leonardidae nov.

Género Leonardus Bonaparte 1990
Género Cronopio Roguier et al., 2011
Familia Brandoniidae Bonaparte 1992
Género Brandonia Bonaparte 1990
Familia Mesungulatidae

Género Mesungulatum Bonaparte y Soria
1985

Paraungulatum Bonaparte 2002

Familia Reigitheriidae Bonaparte 1990
Género Reigitherium Bonaparte 1990
Familia Casamiqueliidae Bonaparte 2002
Género Casamiquelia Bonaparte 1990
Rougiertherium? Bonaparte 2002
Alamitherium? Bonaparte 2002

Familia incertae sedis “Barbereniidae” Bo-
naparte 1990

Género Barberenia Bonaparte 1990
Quirogatherium Bonaparte 1990

Familia Dryolestidae

Groebertherium stipanicici Bonaparte 1986.

Esta especie de mamiferos es la que mas
frecuentemente se ha documentado en Los
Alamitos y Cerro Tortuga (Rougier ef al.,
2009), conociéndose asi mas de 20 dientes
superiores e inferiores.
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Fig. 14-6. Groebertherium stipanicici, Arriba a la izquierda molar superior holotipo en tres vistas; a la derecha,
molar inferior mostrando la distribucion de las raices. Abajo, Groebertherium novasi, molares superior e inferior del
diminuto mamifero en diversas vistas. Procedentes de la Formacion Los Alamitos, zona de Arroyo Verde, Provincia
de Rio Negro. Depositados en el MACN de Buenos Aires, Argentina.

descriptas dos especies de Groebertherium,
G. stipanicici y G. novasi, esta tltima de talla
notablemente mas pequefa. Segun un tra-
bajo reciente (Rougier et al., 2008) el tipo de
G. stipanicici se ha perdido y han propuesto
que el tipo de G. novasi pase a ser el neo-
tipo de G. stipanicici procedimiento que es
erroneo ya que deberia designarse un neoti-
po dentro del hipodigma de Groebertherium
stipanicici y no como neotipo el material ho-
lotipo de otra especie.

El holotipo (MACN-RN 13) es un peque-
fo molar superior izquierdo, con un pro-
nunciado parastilo en su sector anterobucal.
Cerca del borde bucal y frente al ectoflexo
(escotadura en el borde labial), se encuentra
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el estilocono o0 mds propiamente llamado el
centrocono (Crompton, com. pers.), que es
la cispide mayor del sector bucal del diente.
La mitad lingual de este molar es mesiodis-
talmente mas breve que en su mitad bucal,
culminando en una pronunciada ctspide
lingual el paracono. Con frecuencia esta
ctspide es la mayor cuspide de los molares
superiores de Groebertherium, tanto en altura
como en volumen.

El molar inferior de Groebertherium, reco-
nocido tentativamente, es de contorno trian-
gular en vista oclusal con uno de los vértices
dirigido bucalmente, a la inversa del molar
superior, que también es triangular pero que
posee el vértice mayor orientado lingual-
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mente. Los molares superiores e inferiores
de Groebertherium presentan la condicion de
Theria, por poseer molares con tridngulos re-
versos para lograr una mas efectiva mastica-
cion. El molar inferior posee el protocénido
(de posiciéon bucal) y el metaconido (de po-
sicion lingual) dispuestos en el mismo plano

transversal, en tanto que el paraconido esta
ubicado mas adelante en el borde lingual.

Detras del trigonido formado por estas
tres ctspides, y en un plano algo mads bajo,
se encuentra el talonido, pequefia platafor-
ma en la que ocluye la paracrista del molar
superior en maxima oclusion.

Fig. 14-1. Groebertherium stipanicici. Molares inferiores y superiores en diversas vistas. Procedentes de la Formacion.

Los Alamitos. Depositados en el MACN.
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Fig. 14-8. Groebertherium
stipanicici, dos molares
superiores en vista oclusal
y anterior. Procedentes de
la Formacion Los Alamitos.
Depositados en el MACN,
Buenos Aires, Argentina.
Largo buco-lingual 1,8 mm.

Fig. 14-9. A, Groebertherium stipanicici, molar superior derecho; B, ef. Brandonia, molar inferior izquierdo; C,
Barberenia allenensis, molariforme superior derecho. Material procedente de la Formacion Allen, Cerro Tortuga, al
Oeste de Lamarque, Provincia de Rio Negro. Material depositado en el Museo Municipal de Lamarque, Rio Negro.
(Tomado de Rougier et al. (2008)).
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Fig. 14-10. Groebertherium stipanicici. Cuatro molares superiores. Este mamifero es el més frecuentemente registrado

en la Formacion Los Alamitos. Depositados en el MACN.

Familia Leonardidae nov.

Leonardus cuspidatus Bonaparte 1990.

De los diversos mamiferos de Los Alami-
tos esta especie es la mejor representada, ya
que se dispone de un fragmento de maxilar
con cuatro molares completos y en su posi-
cién original, lo cual ha permitido realizar
una reconstruccion tentativa del craneo. Asi-
mismo se poseen diversos molariformes ais-
lados, recientemente publicados por Chor-
nogubsky (2011).

Originalmente se interpretd (Bonaparte,
1990) que Leonardus era un género probable-

mente correspondiente a la antigua familia
Dryolestidae. Los representantes de este
grupo fueron registrados a partir del Jura-
sico Superior, mayormente de América del
Norte y Europa, y luego se extinguieron en
Laurasia a principios del Cretacico. Actual-
mente interpretamos que Leonardus, el gé-
nero dedicado al eximio paleoicndlogo ita-
liano-brasilero Dr. Giuseppe Leonardi, tiene
suficientes caracteres derivados en su morfo-
logia craneana y dentaria como para repre-
sentar a una familia distinta y mas derivada
que Dryolestidae. Esta interpretacion resulta
del conocimiento craneo-dental de Cronopio
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dentiacutus, que también asignamos a esta
familia, especie recientemente publicada por
Rougier et al. (2011), de mayor antigiiedad
que Leonardus. En consecuencia, la familia
Leonardidae seria la de mas extenso biocron
entre los Meridiolestida, eventualmente con
unos 20 millones de afios en nuestro registro
paleontoldgico. Proponemos aqui la familia
Leonardidae caracterizada por craneos gra-

ciles con hocico extenso comparables al tipo
zalambdaléstido de Laurasia, con 3 o 4 mo-
lariformes mesiodistalmente muy breves,
relativamente extensos bucolingualmente,
y desprovistos de un evidente parastilo.

Cronopio dentiacutus (Rougier et al., 2011)
es un integrante de esta familia provista de
hocicos alargados, pero con diferencias en el
numero de molariformes. Supuestamente, el

Fig. 14-11. Leonardus cuspidatus, material tipo procedente de la Formacién Los Alamitos, zona de Arroyo Verde,
Provincia de Rio Negro. Fragmento de maxilar con cuatro molariformes completos en vistas oclusal, lateral y medial.

Depositado en el MACN, Buenos Aires, Argentina.

CAPITULO 14

Fig. 14-12.
Leonardus
cuspidatus.
Dos molares
superiores en
diversas vistas.
Procedente de
la Formacion
Los Alamitos,
zona de Arroyo
Verde, provincia
de Rio Negro.
Depositados en el
MACN.
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altimo premolar de Leonardus esta bien mo-
larizado, situacion diferente a Cronopio en el
que el ultimo premolar superior es extenso
mesiodistalmente (Rougier et al., 2011).

Los cuatro molariformes de Leonardus
muestran un tenue cambio morfologico en-
tre el mas anterior y el mas posterior. El mo-
lar mas anterior, que puede corresponder al
altimo premolar, es mesiodistalmente mas
grueso que el molar 3, y posee el centrocono
aislado en el centro del “trigono” (triangulo
formado por el paracono, metastilo y pa-
rastilo), desconectado tanto de la paracrista
como de la metacrista. En cambio en el molar
3 el centrocono esta desplazado hacia atras y
se conecta ampliamente con la metacrista.

Recientes estudios, (Chornogubsky, 2011)
nos han demostrado que el maxilar holoti-
po de Leonardus cuspidatus es en verdad del
lado derecho y no del izquierdo como lo in-
terpreté en la descripcion original (Bonapar-
te, 1990). No obstante, la interpretacion que

Fig. 14-13. Leonardus cuspidatus. Fragmento del
maxilar holotipo con cuatro molares en vista oclusal.
Formacién Los Alamitos.

se trataria de una especie de hocico alarga-
do, tipo zalambdaléstido, ha sido aceptada
por esa autora y Rougier et al. (2009).

En el borde bucal de los molares se observa
que el ectoflexo, poco manifiesto en el molar
2, se reduce hacia los molares posteriores, al
punto que en el molar 3 es muy reducido.
Los molares estan bien separados entre si y
son transversalmente extensos. El borde bu-
cal de los cuatro molares no tiene una dispo-
sicion recta, alineados, sino que forman una
linea curva, convexa bucalmente, que sugie-
re caracteristicas especiales entre ambas filas
de molares, como la formacion de un amplio
espacio del paladar que se reducia en ampli-
tud hacia el sector anterior, tal vez para dar
origen a un hocico angosto y eventualmente
alargado, como ocurre en Cronopio.

En el Cretacico Superior de Asia, especial-
mente Mongolia, se han registrado algunos
grupos de mamiferos con estas caracteris-
ticas craneanas: hocico largo y angosto, y
region palatina ancha entre ambas filas de
molares. Los zalambdaléstidos del Cretacico
Superior figuran entre los mejor representa-
dos de los mamiferos cretacicos que poseen
este morfotipo craneano. Son ellos primiti-
vos mamiferos Theria, eventualmente for-
mas basales de los mamiferos placentarios
(Wible et al., 2004), que han evolucionado en
el Hemisferio Norte, bien separados de las
especies gondwanicas de Patagonia, incluso
de Leonardus. Si nuestra interpretacion res-
pecto de la morfologia craneana de Leonar-
dus, mas la evidencia de Cronopio dentiacutus,
tendriamos todo un linaje de largo biocréon
que muestra evolucion convergente entre
mamiferos de distinta filiacion filogenética,
que evolucionaron separadamente, y que
mas o menos sincronicamente desarrollaron
un tipo adaptativo comparable en relacion a
habitos alimentarios semejantes.

Ademas del material holotipo de Leonar-
dus se dispone de unos pocos molares su-
periores e inferiores y de un fragmento de
mandibula con dos molares incompletos,
lo cual sugiere que se trataria de una espe-
cie relativamente abundante dentro de la
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asociacion de mamiferos registrada en Los
Alamitos.

Familia Brandoniidae Bonaparte 1992

Brandonia intermedia Bonaparte 1990

El género tipo de esta familia es Bran-
donia, referido originalmente (Bonaparte
1990) con dudas a la familia Spalacotherii-
dae Marsh, 1887, y al orden Symmetrodon-
ta Simpson, 1925, del Hemisferio Norte. Fue
una asignacion equivocada en los primeros

Fig. 14-14. Brandonia intermedia, material tipo
procedente de la Formacion Los Alamitos, provincia de
Rio Negro. Vista oclusal de un molar superior mostrando
el caracteristico parastilo.

afios de nuestros estudios de los mamiferos
de Los Alamitos.

Una revision posterior de los 3 molares
superiores de Brandonia, con amplias com-
paraciones en colecciones del exterior, per-
mitieron reconocer que se trata de un inte-
grante de la superfamilia Dryolestoidea, y
representando a una familia ad hoc: Bran-
doniidae del clado Meridiolestida.

La especie esta representada por el holo-
tipo (MACN-RN 164) y varios dientes supe-
riores. A diferencia de las dos especies de
Groebertherium, Brandonia intermedia posee
sus molares superiores mas largos mesio-
distalmente que en sentido transversal, lo
cual podria representar un caracter mas pri-
mitivo que otros driolestdideos en los que
sus molares son transversalmente mas lar-
gos, tal como es el caso de Leonardus.

El centrocono esta ubicado en el centro de
la corona pero bien sobre el borde bucal, y
unido al paracono por la cresta central, la
que ain en molares muy desgastados como
el MACN-RN 165 conserva su identidad. El
parastilo esta bien desarrollado en forma de
una proyeccion anterior, y también el cin-
gulo anterior que converge al parastilo.

La validez de la familia Brandoniidae
ofrece incertidumbres, pero para JFB el peso
de los caracteres morfologicos sefialados es

Fig. 14-15. Brandonia intermedia; Diversas vistas del molar superior tipo. Procedente de la Formacién Los Alamitos.

Depositado en el MACN.
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Fig. 14-16. Brandonia intermedia, molar superior en tres
vistas. Depositado en el MACN.

muy significativo. Creemos que Brandonia
es un buen integrante del clado Meridioles-
tida, certeza que no tenemos con Groeber-
therium. Esperamos que futuros hallazgos
nos brinden mas alentadoras perspectivas
interpretativas.

Materiales dentarios posiblemente referi-
bles a Brandonia también se han registrado
en Cerro Tortuga (Rougier et al., 2009; Fig.
14-10 B).

Familia Mesungulatidae Bonaparte 1986.

Mesungulatum houssayi Bonaparte y Soria
1985.

El primer diente de mamifero encontrado
en Los Alamitos, que al mismo tiempo fue el
primer mamifero cretdcico registrado en el
Sur de América del Sur, fue estudiado preli-
minarmente y se lo asigno, erréneamente, al
orden de mamiferos Condylarthra, registra-
dos en el Cretacico Superior del Hemisferio
Norte. No entendiamos atiin que estabamos
frente a evidencias absolutamente novedo-
sas para el conocimiento de los mamiferos
mesozoicos de América del Sur. El molar ci-
tado fue encontrado por uno de los jovenes
integrantes de la 72 Expedicion Paleontolo-
gica a Patagonia del afio 1983, (financiada
por la National Geographic Society), el Sr.
Marcelo Rougier, hermano del ahora presti-
gioso paleontélogo de mamiferos mesozoi-
cos Dr. Guillermo Rougier. El término Mes-
ungulatum fue sugerido por el ilustre colega
y amigo George G. Simpson, a los pocos me-
ses de su hallazgo en 1983.

En 1986 publiqué una serie de otros mola-
res superiores e inferiores de Mesungulatum
e interpreté que este género representa una
nueva familia de mamiferos Dryolestoideos,
extinguidos en el Cretacico Inferior del He-
misferio Norte y que aqui, inesperadamente,
comprobamos que sobrevivieron hasta fines
del Cretacico y principios del Terciario, o
sea unos 45 millones de anos después de su
aparente extincion en el Norte. Esta familia
de muy derivados driolestoideos ha sido re-
cientemente reevaluada a partir del estudio

Fig. 14-17. Posibles
relaciones filogenéticas
entre los géneros

de la superfamilia
Mesungulatoidea segiin
la interpretacion de
Rougier et al. (2011).
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y comparacion de materiales dentarios y
craneanos procedentes de la Formacion La
Colonia (Rougier et al., 2009), confirman-
do su caracter distintivo y endémico para
America del Sur, con fuertes diferencias con
los Theria del Hemisferio Norte.

Mesungulatum houssayi era un mamifero
relativamente grande comparado con los
mamiferos cretacicos de Laurasia, y tam-
bién sensiblemente mayor que el driolésti-
do Groebertherium stipanicici, descripto mas
arriba.

CAPITULO 14

Fig. 14-18.
Mesungulatum
housayi. Seis
molares inferiores
en diversas
vistas. Formacion
los Alamitos.
Depositados en el
MACN.

Los molares superiores poseen el centro-
cono grande sobre el borde bucal, bien de-
sarrollado, unidos a las ctuspides estilares
del parastilo y metastilo. No posee ectoflexo
en la cara bucal de sus molares, excepto en el
ultimo molar que posee un leve flexo. Curio-
samente los molares superiores poseen am-
plios cingulos anterior y posterior en toda la
extension buco-lingual de los bordes de esos
molares. Estos cingulos cumplian la misién
de triturar los alimentos al ocluir con la me-
tacristida y paracristida de los molares infe-
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riores. Funcionalmente, estos molares son
tan especializados como los molares tribos-
fénicos por cuanto cumplian la funciéon de
corte y trituracion de los alimentos, pero por
medio de estructuras dentarias diferentes.

Los molares inferiores de Mesungulatum
son basicamente similares a los de Groeber-
therium, pero proporcionalmente mas bre-
ves bucolingualmente y de tamario sensible-
mente mayor. Los molares de Groebertherium
miden aproximadamente 1.5 mm. de largo
mesiodistal, en tanto que los de Mesungu-
latum miden aproximadamente 4 mm en la
misma direccion. En los molares inferiores el
protocénido y el metaconido estan en el mis-
mo plano transversal, y el paracénido en una
posicion mas anterior.

Como los superiores, los molares inferio-
res poseen un extenso cingulo transversal en
su caras mesial (anterior) y distal (posterior)
para trituracion de los alimentos como se in-
dica mas arriba.

Las tinicas afinidades de la denticion de
Mesungulatum las verificamos con otro gé-
nero de Los Alamitos, Paraungulatum Bo-
naparte 2002, que también posee amplios
cingulos transversales, pero que muestra
una distinta distribucién y tamafio propor-
cional de las ctspides estilares. Los pro-
bables ancestros y formas relacionadas de
Mesungulatum y de otros mamiferos de Los
Alamitos probablemente se encuentren en
capas mas antiguas de América del Sur o de
otros continentes de Gondwana, pero son
desconocidos por ahora.

Mesungulatum lamarquensis Rougier et al.,
2009

Esta especie procede de la Formacion Allen
que se expone en Cerro Tortuga, a unos 60
Km. al sudoeste de Lamarque, Provincia de
Rio Negro. Esta basada en un molar supe-
rior, el holotipo, y un molar inferior incom-
pleto tentativamente asignado, depositados

Fig. 14-19. Mesungulatum
lamarquensis. Diferentes
vistas del molar superior
derecho, ejemplar tipo, de la
Formacion Allen, Provincia

de Rio Negro. Depositado en
el Museo de Lamarque, Rio
Negro. (Tomado de Rougier et
al., (2009))
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en las colecciones del Museo Municipal de
la ciudad de Lamarque. Esta especie muestra
significativas diferencias con M. houssayi, es-
pecialmente en la orientacion mas bucal del
centrocono y en los cingulos mesial y distal
que son proporcionalmente mas anchos. En
la interminable diagnosis de esta especie de

CAPITULO 14

Mesungulatum y en la detallada descripcion
del hipodigma, Rougier et al. (2009) analizan
una diversidad de caracteres, muchos de
ellos de especial valor taxondmico pero otros
menos informativos, porque atn se descono-
cen las variaciones individuales y ontogené-
ticas de ambas especies de Mesungulatum.

Fig. 14-20.
Dryolestoidea
indeterminados.
Seis molariformes
procedentes de

|a Formacion Los
Alamitos, zona

de Arroyo Verde,
Provincia de Rio
Negro, Argentina.
Depositados en
las colecciones del
MACN, Benos Aires
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Coloniatherium cilinski Rougier et al., 2009

Este género y especie de la familia Mesun-
gulatidae fue dado a conocer por Rougier
y colaboradores en 2009. Los numerosos e
incompletos materiales en que esta basada
esta especie proceden de una muy rica loca-
lidad fosilifera ubicada en el norte de la Pro-
vincia de Chubut, en las cercanias de Bajada
Moreno, especificamente en el Valle Mirasol
Chico. Los materiales descriptos proceden
de la Formacion La Colonia (Ardolino y
Franchi, 1996; Pascual, 2000) con una anti-
gliedad Campaniano Tardio o Maastrichtia-
no, probablemente algo mas reciente que la
antigiiedad de la localidad de Los Alamitos
y Cerro Tortuga.

Coloniatherium es un mesungulatido de
mayor tamafo que Mesungulatum houssayiy
con algunas diferencias anatomicas que jus-
tifican su identidad: molares proporcional-
mente mas anchos, los cingulos de los mo-
lares superiores e inferiores son mas anchos
y mas elevados en la corona. La descripcion
de Coloniatherium esta basada en restos man-
dibulares y craneanos con la mayor parte de
su denticion completa. Asi tenemos la pri-

Fig. 14-21. Dryolestoidea
indeterminados. Cuatro
molariformes procedentes de
|a Formacion Los Alamitos,
zona de Arroyo Verde, Provincia
de Rio Negro, Argentina.
Depositados en las colecciones
del MACN, Buenos Aires.

mera evidencia indicando que la denticién
postcanina de un mesungulatido se compo-
nia de 3 premolares y 3 molares, tanto en el
maxilar como en la mandibula.

Ademas de los diagnosticos restos denta-
rios mandibulares y maxilares que permite
su identificacion dentro de los mesungula-
tidos, los autores de Coloniatherium dieron
a conocer restos basicraneanos asignados a
esta especie, denominados por los autores
como petrosos, incluyendo diversos huesos
incompletos como basiesfenoides, prootico,
basioccipital, promontorio, cdclea, etc.

Estos materiales basicraneanos han am-
pliado significativamente las posibilidades
de comparacion del grado evolutivo de los
Mesungulatidae con linajes mamalianos
cretacicos de otras latitudes. La conclusion
preliminar es que muestran una mezcla de
caracteres primitivos y derivados que los
diferencian netamente de otros linajes de
mamiferos, apoyando la idea original ba-
sada en el conocimiento de su denticién.
Esto sugiere que se trata de un clado con
larga historia evolutiva desarrollada en
America del Sur, o mas probablemente en
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Fig. 14-22. Coloniatherium cilinskii. Vistas estereoscépica de A, molar superior, y B, molar inferior. (Tomado de
Rougier et al., (2009)). Depositado en el Museo Egidio Feruglio, Trelew, Provincia de Chubut, Argentina.

los continentes de Gondwana, aislado de la
evolucion mamaliana del mesozoico acae-
cida en Laurasia. Rougier et al. (2009) han
seflalado que los mesungulatoideos supe-
raron la gran extincion Cretdcico-Terciaria,
sobreviviendo durante el Paleoceno Medio
de Patagonia, representados por la especie
Peligrotherium tropicalis.

Paraungulatum rectangularis Bonaparte
1992.

El tnico molar superior disponible de

esta especie presenta suficientes caracteres
diferentes y peculiares en su regién oclu-
sal como para reconocer que representa un
nuevo taxon de la familia Mesungulatidae.

Ademas de la tipica distribucion del pa-

Fig. 14-23.
Paraungulatum
rectangularis, molar
superior tipo en vistas
oclusal, anterior,
posterior, medial y
|ateral. Procedente de la
Formacion Los Alamitos,
zona de Arroyo Verde,
provincia de Rio Negro.
Depositado en el MACN de
Buenos Aires, Argentina.
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racono y del centrocono de los mesungu-
latidos, Paraungulatum presenta diversas
ctspides estilares y un pronunciado cingu-
lo anterior y posterior, que le confieren un
formato rectangular a la corona, con notable
desarrollo anteroposterior. Esto ultimo su-
giere una dieta herbivora mas especializada
que otros dryolestoideos de Los Alamitos y
de La Colonia.

Familia Reigitheriidae Bonaparte, 1990.

Esta familia de mamiferos cretacicos de
Los Alamitos fue propuesta por Bonapar-
te (1990) para abarcar taxondmicamente a
Reigitherium buonodonta, un mamifero Dr-
yolestoidea meridioléstido, en esos afos
representado por un tnico molar superior.
Anos después un fragmento de mandibu-
la con pm4-m2 de la Formacién La Colo-
nia (Provincia de Chubut), fue descripto
por Pascual et al., (2000). Estos autores in-
terpretaron, tras una detallada y extensa
comparacion, que Reigitherium no seria un
Dryolestoidea como se propuso original-
mente, sino un muy derivado Docodonta.
No obstante, esa novedosa interpretacion
no ha sido aceptada por diversos autores,
en particular Rougier et al., (2003), quienes
confirman la interpretacion original que
incluye a Reigitherium dentro de Dryolestoi-
dea. Més atin, se mantiene aqui que el molar
holotipo, es un molar superior (tal como se
propuso originalmente) y no inferior como
han sostenido Pascual et al. (2000).

En sus recientes trabajos, Rougier y cola-
boradores (2009) consideran que la familia
Reigitheriidae podria ser parte de un clado
mayor integrado asimismo por Mesungu-
latidae y Peligrotheriidae. Consideramos
que dicha propuesta debe ser considerada
con cautela, debido a que el conocimiento
sistematico y filogenético de estos especia-
lizados mamiferos de América del Sur esta
en su etapa inicial, con una buena dosis de
incertidumbre por los hallazgos incomple-
tos y relativamente escasos.

Reigitherium bunodonta Bonaparte 1990.

Esta especie muestra caracteres notable-
mente especializados en la corona, espe-
cialmente en la superficie de oclusion. Del
original trigono compuesto por paracono,
centrocono y las ctispides del metastilo solo
resta una caspide central grande, cuyo vo-
lumen ocupa gran parte de la corona y que
bien parece corresponder al paracono. En el
borde bucal se presenta una pequena cuspi-
de que puede corresponder al parastilo. El
caracter mas notable de esta especie es que
los dos cingulos, anterior y posterior, que
recorren toda la extensién mesial (anterior)
y distal (posterior) de la corona, se han in-
corporado a la superficie de oclusion.

La corona de Reigitherium ha desarrolla-
do fuertes modificaciones, probablemente
hacia un régimen omnivoro, formando un
modelo de oclusién frontal, en el cual toda
la superficie de masticacion coronaria oclu-
ye con dos dientes superiores.

Reigitherium se lo conoce en la localidad

Fig. 14-24. Reigitherium bunodonta, Molar tipo en vistas oclusal, lateral, lingual, anterior y posterior, procedente
de la Formacion Los Alamitos, provincia de Rio Negro. Depositado en el MACN, Buenos Aires, Argentina.
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fosilifera de Los Alamitos, solo por el dien-
te holotipo (MACN-RN 173) lo que sugiere
que no seria una especie muy abundante
en la asociacion registrada en esa locali-
dad. Material mas informativo, compuesto
por restos mandibulares y dientes, fueron
descubiertos en La Colonia (Chubut) y es-
tudiados por Pascual et al., (2000). Las rela-
ciones filogenéticas de R. bunodonta dificiles
de interpretar por su condicion muy deri-
vada, que incluye ambos cingulos anterior
y posterior participando de la superficie de
oclusion, y la virtual desaparicion del cen-
trocono y ctspides estilares. No obstante, la
presencia de este enigmatico taxon de Me-
ridiolestida (Rougier et al., 2011) sirve para
alertarnos que estamos frente a novedades
evolutivas mammalianas del mayor interés
paleontologico.

Familia “Barbereniidae” Bonaparte 1990.
Bonaparte en 1990 propuso reconocer la

familia Barbereniidae para incluir en ella a
los géneros Barberenia y Quirogatherium, re-
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Fig.15-25. Reigitherium
bunodontum. Dientes
mandibulares procedentes
de La Colonia. A, Vista
bucal de p4-m2 del lado
derecho; B, vista lingual de
los mismos; C, vista oclusal
de los mismos dientes
mandibulares (Tomado

de Pascual et al., 2000).
Material depositado en

las colecciones del Museo
Provincial Egidio Feruglio,
Trelew, Provincia de Chubut.

presentados por diversos molariformes en
el primer género, y solo por uno, de mayor
tamarfio, en el segundo. Diversas evidencias
nos sugieren que los citados géneros serian
parte de la Superfamilia Mesungulatoidea.
Si bien la diferencia de estos molariformes
con el resto de los materiales de mamiferos
de Los Alamitos es muy grande, se ha de-
mostrado que en diversos drioléstidos de
América del Norte y Europa el premolar 3,
deciduo (de leche) es muy diferente al res-
to de los molariformes, y que se asemeja, a
grandes rasgos, a los molariformes en que
basamos los dos géneros de Barbereniidae:
Barberenia 'y Quirogatherium.

Martin (1997, 1999) describi6 e ilustro al-
gunos premolares “de leche” de Dryoles-
tidae de Laurasia en los que observo, ba-
sicamente, el mismo plan dentario de los
molariformes en que estan basados los dos
géneros citados mas arriba. Adn cuando
existen apreciables diferencias de detalle
entre unos y otros, no es improbable que
Barberenia y Quirogatherium estén basados
en premolares “de leche” de algin otro
género, como podrian ser Groebertherium
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para el caso de Barberenia y algtin mesun-
gulatoideo desconocido para el caso de
Quirogatherium.

No obstante, incluimos una breve des-
cripcion y figuras de esos molariformes
taxonémicamente validos, ya que hasta
tanto se demuestre, o0 no, su sinonimia
pueden servir de referencia para ilustrar la
diversificacion morfoldgica de los molari-
formes entre los Dryolestoidea.

La posible correspondencia de los “mo-
lares” de Quirogatherium y Barberenia al
premolar superior 3 de leche tiene intere-
santes implicaciones evolutivas. El referi-
do premolar “de leche” ha sido registrado,
sin dudas, en especies del Jurasico Supe-
rior, en tanto que los supuestos premola—
res de leche de Los Alamitos proceden del
Cretacico Superior, o sea de unos 60 millo-
nes de anos mas recientes. Si ese fendme-
no de reemplazo, con el premolar de leche
mas grande y complejo que el premolar
definitivo se ha mantenido casi invariable
durante 60 millones de afios, creo que se
trataria de un caso tinico, no imposible por
cierto, entre los mamiferos “terios”.

Barberenia araujoae Bonaparte 1990.
Esta especie fue descripta basada en el
molariforme superior holotipo, MACN-

RN 167, y otros tres molariformes superio-
res referidos a la misma especie.

Se trata de dientes bien preservados,
eventualmente premolares “de leche” si
atendemos a los estudios de Martin (1997,
1999). Poseen la corona alargada mesio-
distalmente y angosta en sentido buco lin-
gual. El lado bucal es largo, con un exten-
dido ectoflexo, y el centrocono (estilocono)
se ubica en la mitad posterior de la corona.
La cuenca posterior del trigono es amplia,
en tanto que la cuenca anterior es mas re-
ducida. La depresion del parastilo es mar-
cada y tiene una posicién mas dorsal que
el resto de la superficie de oclusion. Si bien
todos estos molariformes tienen caracteres
basicos semejantes, se aprecian buenas di-
ferencias de detalle que indicarian su per-
tenencia a mas de un género o especie de
Dryolestoidea.

Recientemente, Rougier et al. (2009) han
registrado el género Barberenia para la For-
macion Allen, en Cerro Tortuga, provincia
de Rio Negro. Estos autores han conside-
rado provisoriamente a Barberenia como
un género valido, y sobre la base de un
molariforme superior establecen la nueva
especie B. allenensis (Fig. 14-10 C) que se
distingue de B. araujoae por varios detalles
anatdémicos.

Fig. 14-26.
Barberenia
araujoae. Molar
superior en vista
oclusal. Procedente
de la Formacion
Los Alamitos,
Cretacico Superior,
Provincia de Rio
Negro. Coleccién
paleontoldgica
MACN.
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Fig. 14-21. Barberenia araujoae, Tres molares superiores en vistas oclusal, lateral, medial, anterior y posterior,
procedentes de la Formacion Los Alamitos. Depositados en el MACN de Buenos Aires, Argentina.

Quirogatherium major Bonaparte 1990.
Esta especie esta basada en un molarifor-
me superior derecho. El holotipo (MACN-
RN 172) posee su corona completa, en tanto
que sus raices no se han preservado. Se tra-
ta de un diente relativamente grande, de 4
mm. de largo por 3 mm. de ancho. La cuen-
ca posterior del trigono que en Barberenia es
amplia, en Quirogatherium es muy angosta.
El paracono, centrocono, las ctispides del
metastilo y parastilo son los elementos do-
minantes, muy desarrollados en la superfi-

1 mm

cie de oclusién, incluso se encuentra bien
marcado un plano de corte, con desgaste
inclinado posterolingualmente entre el cen-
trocono, el metastilo y la metacrista. El des-
gaste citado hace dudar sobre la supuesta
condicion de “dientes de leche” inferida por
Martin (1997, 1999) y Rougier et al. (2011).

Parece evidente que este molariforme
corresponde a una especie de hébitos car-
nivoros o carrofieros por los caracteres se-
fialados de la corona del tinico molariforme
disponible.

Fig. 14-28. Quirogatherium major, molar superior tipo en vistas oclusal, lateral, medial, anterior y posterior.
Procedente de la Formacién Los Alamitos, zona de Arroyo Verde, Provincia de Rio Negro.
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BONAPARTE 2002
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Orden MERIDIOLESTIDA?

Familia? Casamiqueliidae Bonaparte 2002.
Familia indet. -1

Familia indet. -2

En su versién original, Casamiqueliidae se
trataba de una entidad taxondmica incierta,
por la heterogeneidad morfoldgica de sus
componentes. Esta entidad seguramente
sera redefinida y eventualmente desdo-
blada en dos o tres grupos familiares. Las
dudas surgen por el muy limitado conoci-
miento de los géneros que la integran, ge-
neralmente con escasa informacion denta-

ORDEN MERIDIOLESTIDA? FAMILIA? CASAMIQUELIIDAE BONAPARTE 2002

ria y la falta absoluta de alguna pieza dsea
asociada. No obstante esa parcial informa-
cién de dientes aislados tiene un contenido
paleontolégico no bien definido por ahora
pero que no puede ser ignorado. Este con-
cepto tal vez sea aplicable a diversos taxa
mamalianos cretacicos de Patagonia en esta
etapa inicial del conocimiento de los mami-
feros Meridiolestida (Rougier et al., 2011).
Cuando se defini6 la familia Casamique-
liidae (Bonaparte, 2002) se reconocieron los
siguientes caracteres derivados: a) cuenca
mesial del trigono reducida en grado varia-
ble desde el lado labial hacia el lado lingual;

CAPITULO 15
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b) desplazamiento dorsal del sector labial
de la paracrista; y c) ausencia de cuspides
en el parastilo como consecuencia del carac-
ter indicado en “a”.

En ese escenario de caracteres derivados
fueron referidos los géneros Casamiquelia,
Rougietherium y Alamitherium (Bonaparte,

1990, 2002), con la persistencia de dudas,

sobre el alcance diagndstico de los caracte-
res usados para definir la familia. Las dudas
también alcanzan niveles suprafamiliares.
Es posible que algunos géneros de Casa-
miqueliidae no sean dryolestoideos sino
de algin orden atin desconocido del que
solo tenemos indicaciones muy inciertas.
En la actualidad considero que esta fami-

Fig. 15-1 Vista comparativa de la region oclusal de Casamiquelia, Rougietherium y
Alamitherium, mostrando las claras diferencias que sugieren su pertenencia a familias
disitntas. Material depositado en el MACN de Buenos Aires, Argentina.

Fig. 15-2 Casamiquelia rionegrina. Diversidad morfoldgica de los molares superiores atribuidos a
esta especie. Procedentes de Formacién Los Alamitos. Depositados en la Coleccion paleontoldgica

del MACN.
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lia estaria representada sélo por el género
Casamiquelia, en tanto que Rougietherium y
Alamitherium los refiero a familias indeter-
minadas. Mds aun, los materiales referidos
a Casamiquelia ofrecen dudas si representan
a un unico taxén o varios taxones todavia
pobremente conocidos.

Casamiquelia rionegrina Bonaparte 1990.

El holotipo de esta especie es un molar
superior derecho muy pequeno (MACN-
RN 163), de sélo 1.2 mm. de largo mesiodis-
tal, en el cual se aprecia claramente la etapa
inicial de la reduccién de la cuenca anterior
del trigono y el desplazamiento dorsal del
parastilo, caracteres que no se los observa
en otros dientes referidos a driolestdideos
de Los Alamitos o de otras latitudes pata-
gobnicas.

El molar holotipo es triangular, tan largo
como ancho, provisto de un amplio centro-
cono (o estilocono) que no esta unido a la
paracrista o a la metacrista. Posee un pe-
quefio cingulo posterior aproximadamente
en la mitad de la cara distal de ese diente.
La metacrista posee una serie de pequefios
denticulos en su mitad bucal, pero no pre-
senta metacono.

ORDEN MERIDIOLESTIDA? FAMILIA? CASAMIQUELIIDAE BONAPARTE 2002

Otro molar superior de Casamiquelia
(MACN-RN 1032), del lado izquierdo mues-
tra los mismos caracteres generales que el
holotipo, pero con mayor reduccion de la
cuenca anterior del trigono y la desaparicion
del parastilo. Ambos molares son de tamarfio
similar y tal vez correspondan a distintos lu-
gares de la fila de molares, lo cual justificaria
las leves diferencias que presentan.

A esta especie también asignamos el
molar MACN-RN 1033, del lado derecho,
con la corona completa pero con solo par-
te de las raices. También es muy pequertio,
0.8 mm. de largo mesio distal y 1.3 mm. de
largo buco lingual o sea que es transversal-
mente alargado. Muestra la ausencia de la
mitad bucal de la cuenca anterior del tri-
gono y que el centrocono esta conectado al
metastilo.

Rougier et al., (2009), refirieron un molar
superior de la Formacion Allen, Cerro Tor-
tuga, a Groebertherium stipanicici. Este mo-
lar presenta la cuenca anterior del trigono
reducida, pero su paracrista no se proyecta
dorsalmente como en Casamiquelia. La cita
a este molar de Groebertherium sirve para
enfatizar algunas afinidades entre ambos
géneros que no hemos podido evaluar

Fig. 15-3 Casamiquelia
rionegrina. Molar
superior derecho
holotipo en vista
oclusal. Procedente de la
Formacién Los Alamitos.
Coleccion paleontoldgica
del MACN.
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y que plantean ciertos interrogantes. Es
posible que ambos géneros estan vincu-
lados? Los holotipos elegidos para cada
especie son solo posiciones distintas de un
mismo o relacionado taxén?; y finalmente
(Groebertherium y Casamiquelia pueden ser
sin6nimos?.

Familia indet.
Rougietherium tricuspes Bonaparte 2002.
El molar holotipo de esta especie fue ori-
ginalmente referido con dudas al género de
simetrodontes Bondesius (Bonaparte, 1990).
Hallazgos y comparaciones posteriores
nos demostraron que representa un nuevo
género y especie de una Familia indetermi-
nada, mostrando algunas afinidades con
Casamiquelia, especialmente por la gran re-
duccién de la cuenca anterior del trigono y

CAPITULO 15

Fig. 15-4 Casamiquelia
rionegrina. A, material

tipo en varias vistas; B

y C molares superiores
asignados, en varias vistas.
Procedente de la Formacién
Los Alamitos. Depositados
en el MACN, Buenos Aires,
Argentina.

por la conexion entre el centrocono y las
cuspides del metastilo. Pero también con
diferencias que se citan mas abajo.

Se trata de un molar derecho (MACN-
RN 162), relativamente grande ya que
mide 2.7 mm. de largo buco lingual. Sus
ctspides estan alineadas en un plano buco
lingual: las dos ctispides del metastilo, el
centrocono (o estilocono), y el paracono.
La cuenca anterior del trigono esta redu-
cida bucalmente, pero en su sector lingual
es amplia. La cuenca posterior del trigono
ocupa todo el largo distal (posterior) del
molar pero es muy angosta. La metacrista
estd bien marcada por una larga faceta de
desgaste. El notable desarrollo del paraco-
no y la estricta alineacién de las ctspides
no facilitan comparaciones con otras espe-
cies de Los Alamitos o areas vecinas.

ORDEN MERIDIOLESTIDA? FAMILIA? CASAMIQUELIIDAE BONAPARTE 2002
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Fig. 15-5.
Rougietherium
tricuspes, molar
tipo en diversas
vistas, procedente
de la Formacidn
Los Alamitos, zona
de Arroyo Verde,
Provincia de Rio
Negro. Depositado
en el MACN de
Buenos Aires,
Argentina.

Fig. 15-6. Casamiqueliidae indeterminados. Tres dientes maxilares en distintas vistas, que ain no han sido
estudiados. Procedentes de Formacidn Los Alamitos, Provincia de Rio Negro. Depositado en el MACN.

Familia indet.
Alamitherium bishopi Bonaparte 2002.

Esta especie esta basada en sélo un mo-
lar superior, probablemente M3 derecho,
con la corona completa (MACN-RN 1034).
Es pequeno de 0.9 mm. de largo mesiodis-
tal, y 1,8 mm. de largo bucolingual, siendo
asi transversalmente alargado. Alamitherium
posee la cuenca anterior del trigono bien de-
sarrollada. El centrocono esta hipertrofiado,

ORDEN MERIDIOLESTIDA? FAMILIA? CASAMIQUELIIDAE BONAPARTE 2002

forma parte del borde posterior (distal) del
molar, y esta unido a las dos ctspides del
parastilo.

Por la notable extension proporcional de
la paracrista con fuerte desgaste, inferimos
que Alamitherium seria un tipo adaptativo
provisto de molares muy cortantes, even-
tualmente un tipo insectivoro muy voraz.
La originalidad morfoldgica de este molari-
forme hace suponer la existencia, en nuestro
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Fig. 15-1.
Alamitherium bishopi,
Molar holotipo en
diversas vistas,
procedente de la
Formacidn Los
Alamitos, Provincia de
Rio Negro. Depositado
en el MACN.

Figura 16-8. Arriba, el molar superior 3, holotipo
de Alamitherium bishopi en |a interpretacion
actual como del lado derecho. Abajo, diversos
molares superiores M3 de Protoeutherios asiéticos
para su comparacion con Alamitherium. A,

de Ukhaatherium, Cretécico Superior de Asia
Occidental; B, Prokennalestes del Cretéacico
Inferior de Gobi; C, Bobolestes, Cretacico Inferior
de Asia Occidental; D Bulaklestes, Cretéacico
Superior de Asia Occidental (modificado de
Kielan- Jaworowska et al., 2004).
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Cretacico Superior, de tipos adaptativos to-
talmente desconocidos en el resto de Gond-
wana.

Por la originalidad morfoldgica de este
molar incurrimos en el error de referirlo al
lado izquierdo de la serie postcanina (Bona-
parte, 1992), cuando en realidad corresponde
al lado derecho, segtin nos indican compara-
ciones mas amplias efectuadas. Si lo analiza-
mos como un elemento del lado derecho el
parastilo no muestra reduccion y la cuenca
anterior del trigono esta ampliamente desa-
rrollada, en tanto que la cuenca posterior y
el metastilo muestran una fuerte reduccion,
con el estilocono ampliamente proyectado
distalmente. La comparacion de este M3 con
otras especies mamalianas del Cretacico de
Patagonia muestra diferencias muy marca-
das con los mesungulatidos como Mesungu-
latum houssayi, Cronopio dentiacutus, Leonar-
dus cuspidatus de los que tenemos referencias

ORDEN MERIDIOLESTIDA? FAMILIA? CASAMIQUELIIDAE BONAPARTE 2002

de sus ultimos molares superiores, o buenas
inferencias a partir de molares de las tiltimas
posiciones. Con los restantes mamiferos del
Cretacico Superior de Los Alamitos las dife-
rencias son mas evidentes. No obstante sub-
sisten dudas con Groebertherium stipanicici
del que no disponemos de los tltimos mola-
res superiores para compararlos.

Por otro lado, Alamitherium muestra nota-
bles semejanzas morfoldgicas con los géne-
ros de protoeutherios de Rusia Occidental
Bobolestes (Nessov 1985; Nessov et al., 1994)
y Bulaklestes (Nessov, 1985), entre otros. Las
afinidades son muy significativas, pero me-
recen un estudio mas detallado que el que
surge de la simple comparacién de las figu-
ras publicadas. Mi opinion es que se trata de
convergencias adaptativas del M3 entre los
citados Asioryctitheria (Kielan-Jaworowska
et al., 2004), y el posible Meridiolestida Ala-
mitherium.

CAPITULO 15
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CAPITULO

COMENTARIOS SOBRELOS TEMAS
MAS DESTACADOS QUE SE TRATAN
EN ESTE LIBRO

16

a diversidad de temas tratados en

relacién al origen y diversidad de
formas premamalianas y de los primeros y
mas antiguos mamiferos, creo que bien me-
recen ser comentados mas globalmente que
lo realizado con cierta énfasis descriptiva a
lo largo del libro.

TRIASICO

El inicio de esta larga historia bioldgica
dio inicio a principios del Tridsico, hace
unos 240 millones de afos, por supuesto no
por “generacion espontanea”, sino con una
enorme carga de antecedentes detras.

COMENTARIOS SOBRE LOS TEMAS MAS DESTACADOS QUE SE TRATAN EN ESTE LIBRO ~CAPITULO 16
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Fig. 16-1. Mandibula de Riograndia guaibaensis, la especie de “ictidosaurios” mas frecuente en la Formacion

Calurrita.

No obstante, la marea de transformacio-
nes bioldgicas ocurridas a lo largo de los
45 millones de afios que abarco el periodo
Triasico es de tal magnitud que distingue
al mismo como uno de esos “momentos”
excepcionales de la historia bioldgica de
nuestro planeta que abrieron caminos total-
mente novedosos para la evolucion de los
vertebrados, hasta el punto que el notable
“dominio” actual de los mamiferos y aves
se inicio, con todo su potencial evolutivo en
ese Periodo. ;Por qué fue asi?, no lo sabe-
mos a ciencia cierta, pero lo sospechamos a
grandes rasgos.

A fines del Pérmico, muy cerca temporal-
mente del limite Pérmico-Triasico, ocurrid
una enorme y tragica extincion global (ver
referencias en Benedetto, 2010), que exter-
mind mas del 90% de las especies terrestres
y marinas de vertebrados, plantas e inverte-
brados de esa época. La desolacion biologi-

CAPITULO 16

ca y ambiental que sigui6 al largo periodo
de extincion fue de tal magnitud que debie-
ron pasar varios millones de afios para que
se recuperaran ambientes favorables para
la nueva proliferacién bioldgica en todo el
planeta. Esta conquista del medio fue rea-
lizada por una Biota diferente a la que exis-
tio en tiempos previos a la extincion. Este
nuevo grupo estaba integrado por especies
que surgieron de entre “los escombros” de
la extincion, pero estimuladas por el logro
de caracteres adaptativos novedosos, mas
derivados, que abrieron nuevos rumbos a
la evolucion de los distintos linajes de esa
variadisima y novedosa Biota, que bien po-
driamos llamarla “Biota Triasica”. Tal vez
la recuperacién post-extincion estimuld el
surgimiento de nuevos tipos adaptativos
en toda la compleja integracion de esa gran
“Biota Tridsica”. Y alli nos encontramos,
desde principios del Tridsico con los nota-
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bles protomamiferos que comentamos en
los capitulos iniciales.

Afortunadamente, el registro fosil de ver-
tebrados y plantas continentales del Tridsi-
co de Argentina y Brasil es uno de los mas
completos e informativos a nivel mundial,
y particularmente elocuente en cuanto a la
historia tridsica de los grupos involucrados
en el origen de los mamiferos, como los ci-
nodontes del clado Epicynodontiaque se
integra con galesauridos, thrinaxodéntidos,
cynognathidos, probainognatidos, chini-
quodontidos, las especies gonfodontes y,
finalmente, por los pequenos tritheledonti-
dos y brasiloddntidos, intimamente ligados
al origen de los mas primitivos mamiferos.

Esta enorme riqueza de paleovertebra-
dos fue inicialmente “descubierta” por el
paleontdlogo aleman Frederich von Huene
por medio de sus trabajos en el sur de Bra-
sil (Huene, 1935-1942) y por el paleontdlogo
del Museo de La Plata Dr. Angel Cabrera
(Cabrera, 1943) gracias a los hallazgos del

Dr. Joaquin Frenguelli, realizados en la pro-
vincia de San Juan.

Asi es como hoy, después de numerosas
expediciones paleontoldgicas extranjeras
realizadas al Triasico de Brasil y Argentina,
se desarrolld un fuerte interés local por los
vertebrados triasicos continentales y se lo-
gré formar muy ricas colecciones tanto en
Brasil (UFRGS y PUCPOA) y especialmen-
te en Argentina (UNT-Fundacion Miguel
Lillo, Museo de la Universidad Nacional
de San Juan, y en el Museo Argentino de
Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”
de Buenos Aires). Estas colecciones nacio-
nales se suman a las existentes en el Museo
de Zoologia Comparada de Harvard y en
el Instituto de Geologia de la Universidad
de Tiibingen en Alemania, conformando un
excepcional cuerpo de evidencias de verte-
brados continentales tridsicos.

En esas colecciones se destacan y docu-
mentan dos trascendentes temas: el origen
y temprana evolucion de los Dinosauria, y

Fig. 16-2. Créneo y mandibula de Clevosaurus brasiliensis, un reptil esfenodonte que convivié con los

“protomamiferos” del Tridsico superior del Sur de Brasil.
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el origen y surgimiento de los mamiferos,
tema este ultimo que nos ocupa varios capi-
tulos del presente libro.

Uno de los resultados mas destacados de
la suma de las investigaciones sobre verte-
brados de Argentina y Brasil es, en mi opi-
nion, el reconocimiento definitivo del pro-
ceso evolutivo que culminé con el origen de
uno de los grupos de mamiferos tridsicos
mejor conocidos: los Morganucodonta.

Este significativo logro ha surgido por ha-
llazgos muy felices de fosiles excepcionales,
estrechamente comprometidos con la histo-
ria previa a la diferenciacion del nivel ma-
maliano, particularmente por los hallazgos
y estudios de los cinodontes de la familia
Brasilodontidae.

Recordemos que el fascinante tema del
origen de los mamiferos tiene un largo his-
torial entre los investigadores del Hemis-
ferio Norte, quienes se esforzaron en reco-
nocer detalles de la transicion Cynodontia-
Mammalia, pero sin logros definitivos por
falta de un registro fosil suficientemente
informativo. En tal sentido hemos sido muy
afortunados por los hallazgos en el Tridsico
Superior del sur de Brasil que realizamos
entre 1999 y 2005.

Otros mamiferos como el supuesto cla-
do Haramiyida-Multituberculata, poseen
muy dudosas evidencias sobre sus origenes,
evidentemente separados de los Morganu-
codonta-Kuehneotheridae. Recientes ha-
llazgos en el jurasico de China (Zheng et al.,
2013; Zhou, et al., 2013) contribuyen a cono-
cer mejor su anatomia pero no sus relacio-
nes filogenéticas. Sin embargo, los hallazgos
sobre estas tematicas se siguen sucediendo
y en poco tiempo mads esperamos que surgi-
ran conclusiones mas duraderas.

JURASICO

Si bien las evidencias de paleo vertebra-
dos del Triasico de Argentina y Brasil son
realmente trascendentes, no ocurre lo mis-
mo con el registro jurasico en estos paises, al
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menos por ahora. No obstante, esta region
de Gondwana fue poblada por una fauna
variada de arcosaurios y mamiferos de los
que tenemos algunas buenas evidencias por
la existencia de variadas huellas fésiles (ic-
nitas), tanto de la Formacién Botucat del
area de San Pablo, como de la Formaciéon La
Matilde de Santa Cruz, en las vecindades del
Bosque Petrificado de Jaramillo. A este res-
pecto, las notablemente nitidas y numerosas
icnitas denominadas Ameghinichnus patago-
nicus sugieren la existencia de mamiferos
multituberculados en Gondwana, segtin el
analisis de su modo de desplazamiento, tan-
to caminando normalmente como a saltos.

Pero también disponemos de evidencias
directas de mamiferos del Jurasico Medio o
Superior de la Provincia del Chubut, segun
lo vimos en el capitulo 10. Si bien se trata
de solo 3 especies representadas por mate-
rial fragmentario poseen, dos de esas espe-
cies (Asfaltomylos patagonicus y Henospherus
molus) informacion especialmente valiosa
para comprender mejor el surgimiento de la
condicion tribosfénica en la compleja y larga
historia evolutiva de los mamiferos Theria.
Estos mamiferos tribosfenicos de Patagonia
son, junto a hallazgos similares en antigiie-
dad y morfologia de Madagascar, la mas an-
tigua evidencia del desarrollo de esa notable
condicién dentaria.

En el Hemisferio Norte la tribosfenia se ha
registrado mucho tiempo después, recién en
el Cretacico Inferior (posiblemente en el Ju-
rasico Medio; véase Luo et al., 2011), lo cual
ha generado dos hipoétesis para interpretar
el significado de estas evidencias:

A) Una que postula el surgimiento inde-
pendiente de esa condicion en Laurasia y
en Gondwana, postulado por Luo, Cifelli y
Kielan Jaworowska, (2001).

B) En tanto que Bonaparte (2011) supone que
la tribosfenia se habria originado en Pangea
y que tras la separacion paleo- biogeografica
de Laurasia y Gondwana, aproximadamen-
te en el Jurasico Medio, habria prosperado
independientemente en ambos stiperconti-
nentes.

COMENTARIOS SOBRE LOS TEMAS MAS DESTACADOS QUE SE TRATAN EN ESTE LIBRO
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Creo que en la actualidad, después de
haber realizado sélo estudios basicos de la
mayoria de los mamiferos de Los Alamitos
y otras localidades del Cretdcico Superior
de Patagonia, no estamos en condiciones
de evaluar en amplitud la diversidad de
conclusiones que puedan generar los ma-
miferos cretacicos de este continente. Los
dientes aislados, en su gran mayoria, impo-
nen prudencia y limitaciones a la hora de
lograr conclusiones generales. No obstante,
existe un buen margen para plantear diver-
sas interpretaciones, algunas preliminares,
otras mas solidas. Vale sefialar que las in-
terpretaciones mas interesantes no surgen
so0lo del conocimiento de los mamiferos
del Cretacico Superior de Patagonia, sino
que también estan avaladas o apoyadas
en las evidencias del Norte de Africa, pa-
cientemente trabajadas por el matrimonio
Sigogneau-Russell en la década de 1990, y
del Cretacico Inferior de Australia, por los
notables descubrimientos de otro matrimo-
nio, el de Rich-Vickers en época similar. Asi
vemos que:

1- Tal vez la primera y mayor conclusion

es que se ha demostrado que la evolucion
de los mamiferos, largamente documenta-
da en el Mesozoico de Laurasia representa
solo una parte, tal vez la mitad, de la fasci-
nante y variadisima evolucion global de los
mamiferos.

No dudamos que los Eutheria y los Me-
tatheria sean productos de la evolucion en
Laurasia, en tanto que es probable que los
Dryolestida produjeron una gran y nove-
dosa radiacion adaptativa en Gondwana,
generando eventualmente a los Xenarthra
y Monotremata. También los variados Mul-
tituberculata de Laurasia estaban en el Cre-
tacico de Gondwana pero con tipos adap-
tativos distintos, entre ellos los Gondwa-
natheria ya documentados en Argentina,
Madagascar, India, Antartida y Australia.
2- En el aspecto paleobiogeografico, los ma-
miferos del Cretacico de América del Sur,
y por extension de Gondwana, parecen de-
mostrar, junto a otras evidencias de verte-
brados terrestres, la existencia de un aisla-
miento biogeografico muy prolongado, con
Laurasia. La extension temporal del mismo
debio ser tan extensa como para permitir
el surgimiento de entidades taxonomicas
como familias y subdrdenes.

Fig. 16-3.
Basqueda
detallada de
microvertebrados
en la Formacion
Los Alamitos,
1983-1989.
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Fig. 16-4. Una pequefia mandibula de Brasilitherium sp. en un block de areniscas finas de la Formacion

Caturrita.

3- En el aspecto paleoecoldgico una conclu-
sion tentativa se refiere a que las comunida-
des de mamiferos cretacicos de América del
Sur tendrian un sistema de interrelaciones
ecoldgicas (comportamiento, competencia)
bien diferente en detalles a lo que habria
existido en Laurasia. O sea que el mundo
de las fuertes diferencias en la composicion
de las asociaciones de mamiferos gondwa-
nicos y laurasicos habria tenido también su
manifestacion en la ecologia de ambas co-
munidades

4- Una conclusion de menor alcance pero no
de menor significado evolutivo es la notable
diversidad de los tipos de denticién desa-
rrollados entre los mamiferos Dryolestida.
Algunos de ellos con sistema de oclusion
dentaria funcionalmente comparable o més
efectiva aun que en los mamiferos tribosfé-
nicos del Hemisferio Norte.

5- En relacion a los driolestoideos de Los
Alamitos Barberenia y Quirogatherium, algu-
nos autores han considerado que el mate-
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rial tipo de estos géneros no serian molares
como lo propuse en su descripcion original,
sino que se trataria de premolares deciduos
(de leche) de algunas de las especies basa-
das en verdaderos molares encontradas
en el mismo yacimiento. La objecién esta
basada en que los drioléstidos del Jurasico
Superior y Cretdcico Inferior de Laurasia
muestran el citado premolar 3 con caracte-
res basicamente comparables a los dientes
en que reconoci a los géneros Barberenia y
Quirogatherium. Por ello esos autores (Mar-
tin, 1997; Kielan-Jaworowska et al., 2004)
consideran que estos géneros de Los Ala-
mitos serian invalidos. No obstante, si bien
la objecién es interesante, no pasa de ser
tentativa hasta tanto se demuestre que es-
tos driolestoideos del Cretacico Superior de
Sudamérica presentaban el mismo tipo de
premolar 3 deciduo que aquellos del Jurasi-
co Superior y Cretacico Inferior de Laurasia.
Si fuera asi, tendriamos que durante mas de
60 millones de afios se habria mantenido la
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Fig. 16-5. Bishops whitmorei, 1a notable mandibula inferior de un mamifero muy avanzado encontrado por el
matrimonio Vickers-Rich en el Cretacico Inferior de Australia.

caracteristica morfoldgica de un premolar 3
deciduo muy diferente al resto de los post-
caninos, lo cual seria una excelente demos-
tracion de la longeva permanencia de un
caracter propio de ese premolar deciduo de
los Dryolestida.

6- Tanto los driolestoideos como los gond-
wanaterios superaron la barrera del limite
Cretacico-Terciario que extinguid a diver-
sos grupos de vertebrados. Dos o mas espe-
cies de mamiferos cretacicos de Los Alami-
tos habrian originado a los Peligrotheriidae
y Sudamericidae que se han registrado en
el Paleoceno Medio de Punta Peligro, Chu-
but (Bonaparte et al., 1993; Gelfo y Pascual,
2001). De este modo vemos que la supervi-
vencia de los mamiferos a la gran extincion
del limite Cretacico-Terciario se verifico
tanto en Laurasia como en Gondwana.

7- El panorama de los variados mamiferos
del Cretdcico Superior de Sudamérica y
la presencia del mamifero Vincelestes en el
Cretacico mas inferior sugiere que ignora-
mos casi totalmente (por ahora), las asocia-
ciones de mamiferos que habrian existido
durante el largo espacio entre el tiempo
de Vincelestes y el de los mamiferos de Los

Alamitos. Es probable que en ese amplio
registro de mamiferos casi desconocidos se
encuentren linajes vinculados o ancestrales
a los variados Xenarthra del Cenozoico y
reciente de América del Sur, con lo cual se
habria paralelizado el fenémeno evolutivo
de los mamiferos laurdsicos que muestra
la supervivencia y diversificacion de ellos
hasta las especies actuales. Recordemos
que hallazgos recientes han permitido re-
conocer dos especies mas antiguas, dentro
del Cretacico Superior (Rougier et al.; 2011;
Forasiepi et al., 2012), que las de Los Alami-
tos y La Colonia.

Desde los primeros afios de los descu-
brimientos y estudios de los mamiferos de
Los Alamitos mucho se ha progresado en
su conocimiento a partir del afio 2000 has-
ta nuestros dias (Bonaparte 2002, Pascual
y Goin, 2001; Pascual et al., 2000; Pascual
y Ortiz Jaureguizar, 2007; Rougier et al.,
2003; Rougier et al., 2008, 2009, 2012; Chor-
nogusky, 2011; Gurovich y Beck, 2009), es-
pecialmente por el descubrimiento de otra
localidad fosilifera aparentemente contem-
poranea (Rougier et al., 2009), y otra algo
mas reciente en La Colonia, Provincia del
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Chubut (Rougier et al., 2002). Finalmente
otra localidad con mamiferos mas antiguos
(cenomanianos) es la Buitrera, en la Pro-
vincia de Rio Negro (Rougier et al.; 2011).
Con esta suma de novedosa informacion,
el conocimiento y las perspectivas de in-
terpretaciones especificas y generales sobre
aspectos composicionales, paleobiogeogra-
ficos y evolutivos de los mamiferos cretaci-
cos de America del Sur y por extension de
Gondwana, van logrando paulatinamente
mas amplias referencias.

El concepto biogeografico expresado por
Bonaparte (1986) en el que se reconoce que

CAPITULO 16

Fig. 16-6.
Bisqueda de
microfdsiles en

la superficie
erosionada de la
Formacion Los
Alamitos, Provincia
de Rio Negro.

los driolestoideos fueron los componen-
tes dominantes y mas diversos de las fau-
nas mamalianas del Cretacico Superior de
Patagonia, parece estar bien demostrado
(Rougier et al., 2009; 2011).

Recientemente, fue comunicado el ha-
llazgo de un craneo completo de una nueva
especie de Gondwanatheria, en el Cretaci-
co Superior de Madagascar (Krause ef al.,
2012). El nombre genérico propuesto para
este nuevo material es Vintana, y segun las
primeras noticias, el craneo muestra adap-
taciones muy especiales que hacen dudar
sobre sus afinidades sistematicas.
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CAPITULO

LAS EXPLORACIONES

17

El Dr. Osvaldo Reig en Ischigualasto, 1959.

n este breve relato sobre las expedi-
ciones paleontologicas organizadas
por el autor, se trata de transmitir en par-
te la secuencia de placeres y vivencias que
hemos tenido a lo largo de afanes paleonto-
logicos, desde 1959, afio en que me incorpo-
ré a la Universidad Nacional de Tucuman,
hasta 2005 en que realicé mi ultimo viaje de
exploracion al Tridsico Superior del Estado
de Rio Grande do Sul, Brasil. Se trata en ver-
dad, de una narracién poco organizada, con
altibajos en los relatos y, seguramente, con
muchas lagunas, fenémeno coherente con
mi ya avanzada edad.
La expedicién paleontolégica a Ischi-
gualasto encabezada por Osvaldo Reig fue

motivada, esencialmente, por los notables
éxitos de la expedicion de la Universidad
de Harvard realizada conjuntamente con
el Museo Argentino de Ciencias Naturales,
efectuada en 1958. La expedicion Harvard-
M.A.C.N. descubrié la notable riqueza de
esta localidad, previamente visitada bre-
vemente por el Dr. Joaquin Frenguelli del
Museo de la Plata. Los pocos hallazgos de
Frenguelli fueron comunicados por Cabre-
ra (1943). Asi, la expedicion de Reig (1959),
financiada por el CONICET., fue conse-
cuencia de los éxitos extraordinarios de la
expedicion Harvard-M.A.C.N. El entusias-
mo de Reig por coleccionar en Ischigualasto
dejo de lado ciertas normas de convivencia
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entre colegas paleontologos, lo cual generd
alusiones poco felices de algunos colegas
norteamericanos (Jensen, 2001).

La busqueda de protomamiferos y ma-
miferos mesozoicos por la primera expe-
dicién de O. A. Reig, el autor y asociados,
comenzd en 1959, en la localidad de Ischi-
gualasto, en la que llamamos “La 1. ex-
pediciéon de O. A. Reig al Triasico de San
Juan-La Rioja”.

En ella se descubrieron magnificos ejem-
plares de cinodontes traversoddntidos y

Fig. 17-1. El Profesor A. S.
Romer de la universidad
de Harvard en la cercania
de Mogote de Gualo, en
1964 cuando descubrid

la region fosilifera de

Los Chafiares, Campo de
Talampaya. Provincia de
La Rioja.

chiniquodoéntidos, ambos ligados o for-
mando parte del gran grupo ancestral a
los mamiferos. Luego, los descubrimientos
en la Formacion Los Colorados, Triasico
Superior de la Provincia de La Rioja nos
demostraron que se trataba de una asocia-
cién de vertebrados comparable a la que
en Africa del Sur incluye a los mamiferos
Megazostrodon rudnerae Crompton, 1968, y
a los “Ictidosauria” A y B de Broom, 1912,
ahora conocidos como Pachygenelus monus
Watson 1913, y Tritheledon Broom, 1912.

Fig. 17-2. Campamento de la primera expedicion paleontoldgica a Ischigualasto, organizada por 0. Reig, de la

Universidad Nacional de Tucuman.
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Después de 1959, se realizaron anual-
mente expediciones a distintas localidades
tridsicas de San Juan, La Rioja, San Luis y
Mendoza. Estas expediciones realizadas
entre 1960 y 1975 fueron financiadas por
medio de subsidios del CONICET, el aporte
logistico de la Fundacion Miguel Lillo, de la
Universidad Nacional de Tucuman (UNT),
y la amplia colaboracién de numerosos es-
tudiantes que, junto al personal técnico, nos
acompafaban en los viajes. Entre ellos, re-

cuerdo a R. Cei, E. Pantorilla, J. M. Chani
y especialmente la notable colaboracion del
chofer de la Institucion, T. H. Fasola.

En esos 15 anos se realizaron notables
descubrimientos de terdpsidos, arcosaurios,
y anfibios en las regiones citadas, materiales
que engrosaron las colecciones de la Funda-
cion-Instituto Lillo de la UNT.

En 1971 se encontraron dos craneos de
“ictidosaurios” en el faldeo oriental del
Cerro Rajado, en la parte superior de la

Fig. 17-3. Expedicion a Los Colorados, 1965. Participando M. Vince, T. H. Fasola, J. C. Leal y el autor.

Fig. 17-4. Campamento
en la region de Los
Chafares, area de
Talampaya, de un

viaje conjunto entre la
Fundacion—Instituto

M. Lillo y la entonces
Universidad Nacional de
La Rioja afio 1969.
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Formacion Los Colorados o eventualmente
niveles algo mas recientes, en un estado de
conservacion regular a malo. En un primer
momento creimos que se trataba de ma-
miferos, pero su tamafno, 40 mm. de largo
y los caracteres del paladar nos demostra-
ron, una vez preparados, que correspon-
dian a “ictidosaurios”. Uno de ellos, el me-
jor preservado fue descripto y nominado
Chaliminia musteloides Bonaparte 1980, y
referido a la familia Tritheledontidae jun-
to a Diarthrognathus broomi Crompton, de
Africa del Sur.

De alli en adelante se intensificaron las
busquedas de mamiferos en la Formacion
Los Colorados hasta aproximadamen-
te 1975, pero sin resultados, atin cuando
ademas de una variada fauna de grandes
prosauropodos y tecodontes rauistiquidos
se lograron restos de pequefios cocodrilos
protosuquios, tecodontes esfenostiquidos

y unos pocos materiales de tritilodontes
(Bonaparte, 1972).

A partir de 1975 decidimos derivar nues-
tros afanes exploratorios hacia formaciones
continentales post-tridsicas, especialmente
para iniciar la basqueda de evidencias que
nos digan algo de la historia de los verte-
brados continentales que sucedieron en el
tiempo a las numerosas y bien representa-
das faunas tridsicas de Argentina y Brasil.

Ello nos llevé a iniciar exploraciones pa-
leontoldgicas en la llamada Cuenca Andina
(Reyes y Salfity, 1975), lo que nos permiti6
descubrir un notable yacimiento en la loca-
lidad saltena de El Brete, en niveles de la
Formacion Lecho, (Bonaparte ef al., 1980).
Durante varios meses de 1974, trabajamos
con la participacion de M. Vince, J. C. Leal,
T. H. Fasola, ]J. E. Powell y diversos ayu-
dantes ocasionales.

Alli realizamos cuidadosas excavaciones,

Fig. 17-5. Personal de la Fundacion-Instituto Miguel Lillo, realizando excavaciones en la localidad de El Brete,

Salta, muy cerca del limite con Tucuméan, 1975.
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con el apoyo de la Fundacion-Instituto Mi-
guel Lillo, la Universidad Nacional de Tu-
cuman y el CONICET, lograndose numero-
so material de dinosaurios saurépodos Ti-
tanosauridae (motivo de la tesis doctoral de
J. Powell), ter6podos (Bonaparte y Powell,
1980), y abundantes restos postcraneanos
de aves Enantiornithes, en ese tiempo con-
sideradas endémicas para Ameérica del Sur.
Se trata de aves cretacicas, estudiadas pre-
liminarmente por Walker (1981) y con mas
detalle por Chiappe (1988). No se encontrd
ninguna evidencia de mamiferos en esta
amplia excavacion a pesar de los cuidados
extremos que pusimos en revisar todos los
bloques de roca, grandes y pequeiios, re-
movidos durante la excavacion.

Las exploraciones en el noroeste de Ar-
gentina se ampliaron a diversas localidades
del sur y oeste de la Prov. de Salta, como
Arroyo del Morterito, Aguas Calientes y El
Ceibal en las cercanias de La Candelaria,
con buenos hallazgos aislados de restos de
dinosaurios (Bonaparte y Bossi, 1967).

En la region de Pampa Grande, Provin-
cia de Salta, se realizaron algunos hallaz-
gos poco elocuentes en las margenes del
Rio Pablo. El poco éxito de la exploracion
del Cretacico en Pampa Grande nos llevo
a incursionar en hermosos afloramientos
terciarios, de edad Eoceno — Oligoceno, de
tipo red-beds, que presenta la Formacion
Lumbrera en la margen norte del Rio Pa-
blo, en 1975. Alli se logré6 documentar la
riqueza en mamiferos fosiles de estos nive-
les rojos ubicados estratigraficamente por
debajo de las llamadas “Fajas Verdes”. Los
numerosos craneos y materiales postcra-
neanos obtenidos fueron preparados por
Martin Vince en la Fundacién Miguel Li-
llo de Tucuman y facilitados en préstamo
al Dr. Rosendo Pascual, del Museo de La
Plata, desde dénde se organizaron viajes
de recoleccion de materiales en afios sub-
siguientes. La comision de la Universidad
Nacional de Tucuman que descubrio la ri-
queza fosilifera de los citados niveles rojos
de la Formaciéon Lumbrera estaba integra-

da por los técnicos Martin Vince y Juan C.
Leal, el zodlogo José M. Chani, el chofer
Tomas H. Fasola y el autor. Con anteriori-
dad, los estudiantes de geologia de la Uni-
versidad Nacional de Salta, A.Pinedoy M.
Carvajal encontraron una mandibula aisla-
da en la “Faja Verde?” (Estudiado por R.
Pascual y otros) pero no se habia detectado
la riqueza de las capas rojas.

En Pampa Grande, ante la abundancia de
mamiferos del Terciario Inferior y frente a
una secuencia sedimentaria aparentemen-
te continua entre el Cretacico Superior y el
Eoterciario nos planteamos el interrogante
sobre el origen de los mamiferos terciarios
de América del sur que aparecen subita-
mente y ya diversificados en los registros
mas antiguos del Cenozoico de Argentina
y Brasil conocidos en esos afios. Ello obrd
de fuerte estimulo para intensificar nues-
tros planes de exploracion en el Cretacico y
Jurasico de nuestro pais, tanto para bucear
metodicamente en la busqueda y estudio
de las faunas de dinosaurios como también
en la busqueda de microvertebrados, espe-
cialmente mamiferos. Para ello elaboramos
un plan de exploraciones que, por sugeren-
cia del colega y amigo A. W. Crompton de
la Universidad de Harvard, fue presentado
a la National Geographic Society para su
financiacién. El plan, destinado a conocer
los aspectos fundamentales de la evolucién
de los tetrapodos jurasicos y cretacicos de
nuestro continente, lo llamamos “Verte-
brados continentales Jurasicos y Cretacicos
de América del Sur”, pensando que el re-
sultado de nuestras investigaciones podia
exceder el marco nacional e interesar co-
nocimientos de nivel continental. El pedido
de subsidio fue aprobado, y en el verano de
1976, entre enero y febrero, trabajamos in-
tensamente en el Cretacico del Depto. Con-
fluencia, Neuquén, en el Jurasico Medio de
Cerro Carnerero al sur de Paso de Indios,
Chubut, en el Cretacico Superior del codo
del Rio Senguerr, y en la Sierra de San Ber-
nardo, Chubut, en el Jurasico Superior de
la region del Bosque Petrificado de Jarami-
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Fig. 17-6. Ejemplar tipo de Mussaurus, junto a un huevo que no eclosiond. Uno de los once ejemplares del nido de

dinosaurios del Tridsico Superior de El Tranquilo.

llo, Santa Cruz, y en el Triasico Superior de
El Tranquilo, en el centro de Santa Cruz.
Los hallazgos de esta primera expedi-
cién del citado plan fueron espectaculares,
con descubrimiento de restos asociados
del Titanosauridae Argyrosaurus (Powell
1986), y el descubrimiento del primer nido
de dinosaurios prosaurépodos del Triasi-
co Superior, con 11 pichones y dos huevos
(Bonaparte y Vince, 1979), ademas de un
ejemplar completo de un individuo de sé6lo
1 metro de largo, que excavd J. E. Powell. El
estudio de este ejemplar fue encargado al
entonces estudiante de geologia de la UNT,
J.E. Powell, tarea inconclusa por ahora.

22 Expedicion Paleontoldgica a Patagonia
En el verano de 1977 organizamos, tam-
bién desde la Fundacion-Instituto M. Lillo
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de la Universidad Nacional de Tucuman,
este viaje a Patagonia correspondiente al
proyecto citado mas arriba. En el trans-
curso de este viaje visitamos la localidad
de Cerro Coéndor, en la margen derecha
del Rio Chubut medio, con amplios aflo-
ramientos de sedimentos continentales de
la Formacion Cafiadén Asfalto, por enton-
ces referidos al Jurasico Superior.

La visita a este lugar fue motivada por
informes sobre huesos fdsiles que Vo-
Ikheimer publicé en la década del ‘60 y
que junto a las indicaciones del citado
investigador, felizmente dieron lugar al
hallazgo de un riquisimo yacimiento de
dinosaurios terépodos y saurépodos, con
innumerable cantidad de ejemplares dise-
minados en una extension relativamente
localizada.
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32 Expedicion Paleontolégica a Patagonia
En Enero-Febrero de 1978, se focalizo en
exploraciones en la Formacion Gorro Frigio
de la margen sur del Rio Chubut, entre Los
Altares y Paso de Indios (Chubut), logran-
dose algunos restos de saurdpodos poco
elocuentes. También continuamos los traba-
jos en la Formacion Canadon Asfalto de la
zona de Cerro Céndor. A partir del informe
de Don Ricardo Farias, poblador del lugar,
iniciamos una excavacion a 5 km. al norte de
Cerro Condor, lugar al que llamamos Cerro
Condor Norte. Alli se localizé un conjunto
importante de huesos de grandes saurdpo-
dos, Patagosaurus fariasi, que dada la magni-
tud de los materiales logramos excavar solo
parcialmente en esa temporada.

42 Expedicion Paleontoldgica a Patagonia
Al ano siguiente organizamos este viaje,
continuando con el proyecto citado mas
arriba, financiado anualmente por medio de
subsidios de la National Geographic Society
al autor. Esta 4* Expedicion la organizamos
desde el Museo Argentino de Ciencias Na-
turales de Buenos Aires, institucion a la que
me incorporé en Enero de 1979. Asi, los inte-
grantes del viaje fueron M. Vince y J. Powell

Fig. 18-7.
Trabajos de
extraccion en

la Formacion
Cafadon Asfalto,
Jurasico medio
de la provincia
de Chubut. En la
foto T. H. Fasola,

M. Vince y J.
E. Powell. Afio
1977.

por la UNT. y O. Gutiérrez y el autor por el
MACN.

Trabajamos el Cretacico superior de la
Estancia Ocho Hermanos, Formacién Bajo
Barreal, a partir del informe sobre hue-
sos fosiles que nos facilitaron los geodlogos
Dres. G. Chebli y J.C. Sciutto. Alli realiza-
mos busquedas minuciosas y, aunque no se
lograron restos de mamiferos se obtuvieron
buenos materiales de un Pleurodira, signifi-
cativos materiales de un Theropoda (Xeno-
tarsosaurus bonapartei Martinez et al., 1986),
y buenos materiales de Sauropoda. Estos
ultimos, no logramos extraerlos por falta
de equipo adecuado, y los dejamos para el
ano proximo. Después de superar inconve-
nientes por falta de combustibles, logramos
llegar a la zona de Cerro Céndor Norte para
continuar las excavaciones iniciadas el afio
anterior.

Ya en la tarea advertimos que se trataba
de una importante acumulacion, mayor
que la estimada en el afo anterior, corres-
pondiente a 4 individuos, o eventualmente
5, que revelan ser de tallas distintas, desde
uno gigantesco con el fémur de 1,50 m. has-
ta uno pequefio con el fémur de solo 0,50
m. A pesar de las minuciosas observaciones
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de las rocas que excavamos, en busqueda
de algiin microvertebrados, no logramos
ninguna evidencia.

5 Expedicion Paleontoldgica a Patagonia

Fue organizada desde el MACN en 1980.
La organizamos con dos comisiones: una
para trabajar el Terciario Inferior de Cana-
don Hondo y vecindades, con M. Soria, J. L.
Goémez, A. Fernandez y F. Novas, y la otra
comision integrada por M. Vince, J. C. Qui-
roga y el autor para trabajar en el Jurasico-
Cretacico.

Llegamos a la estancia Ocho Hermanos,
en la Sierra de San Bernardo, Chubut, para
continuar los trabajos con materiales de sau-
ropodos de la Formacion Bajo Barreal. Tra-
tamos de extraer una interesante secuencia
de vértebras dorsales posteriores y sacras
articuladas de un Titanosauridae que luego
Powell estudid en su tesis doctoral y que
denominé Epachtosaurus, pero por tener un
substrato extremadamente tenaz decidimos
hacer un molde, con infinidad de taseles,
para su reproduccion. Finalmente se logréd
una buena copia en resina de este significa-
tivo ejemplar, depositada en el MACN.

De Ocho Hermanos viajamos a la zona
del codo del Rio Senguerr en donde conti-
nuamos las excavaciones de un gran Tita-
nosauridae Argyrosaurus, también estudia-
do por Powell en su tesis doctoral, y al que
identific6 como Argyrosaurus sp. En esta
oportunidad extrajimos cuatro enormes
vértebras, 3 dorsales y una caudal anterior,
que se sumo al material logrado en 1976,
procedente de la Formacion Bajo Barreal.

Después de viajar a la region triasica de El
Tranquilo, en la zona del Bosque Petrificado
de Jaramillo, Santa Cruz, y extraer gran par-
te del esqueleto de un prosaurépodo de la
seccion superior de la Formacion Canadén
Largo, viajamos hacia la zona de la Sierra
Cuadrada, al norte de los lagos de Colhue-
Huapi y Musters. Alli las exploraciones que
realizamos en niveles de la Formacion Pues-
to Manuel Arce, Cretdcico Superior, nos de-
mostrd cierta profusion de restos aislados,
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transportados, de grandes saurépodos.
Después de atravesar una amplia y atrac-
tiva zona Cretacica, llegamos a Paso de In-
dios y de alli a Cerro Condor, a continuar
nuestros trabajos de extraccion en el paraje
que llamamos Cerro Condor Norte. Extra-
jimos nuevos materiales postcraneanos de
los mismos ejemplares que trabajamos en
anos anteriores, hasta completar la capaci-
dad de carga de nuestros anticuados vehi-
culos, un “camién guerrero” frontal modelo
1945 y una camioneta Ford V8 modelo 1950.
Hicimos una visita al yacimiento de Cerro
Condor, atras del Almacén de Farias y lo-
gramos extraer algunos materiales adicio-
nales del Theropoda Piatnitzkysaurus floresi,
estudiado por Bonaparte en 1979.

6* Expedicion Paleontolégica a Patagonia
A principios de 1982 organizamos esta ex-
pedicion. Dias antes de salir recibimos in-
formacion del entonces geologo del Servicio
Geoldgico Nacional, Lic. Eliseo Sepulveda,
de un hallazgo de huesos fosiles realizado
por él y el gedlogo Franchi en la zona de
Arroyo Verde, sudeste de la Provincia de
Rio Negro, en capas de la Formacion Los
Alamitos. En el lugar advertimos que los
huesos en cuestion corresponden a un dino-
saurio hadrosaurio, y que ain cuando esta
fuertemente afectado por la erosion conser-
va una buena porcién de los huesos postcra-
neanos articulados y algin fragmento cra-
neano. Las busquedas en este pequefio aflo-
ramiento al pie del Cerro Cuadrado, en el
sector NE. de la Estancia Los Alamitos nos
reveld la existencia de numerosos ejempla-
res de hadrosaurios, tortugas, peces pulmo-
nados, y alguna evidencia de sauropodos.
Al estudiar los materiales de hadrosau-
rios, que resultaron corresponder al género
norteamericano Kritosaurus (Bonaparte et
al., 1983), advertimos que en Ameérica del
Norte, en los mismos niveles que se en-
cuentran estos hadrosaurios se han hallado
variados mamiferos del Cretacico superior.
Ello nos permitié abrigar esperanzas que
en esta localidad bien podrian encontrarse
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restos de los tan buscados mamiferos meso-
zoicos de nuestro pais.

La expedicion continud los trabajos de ex-
traccion en el Jurasico Medio de Cerro Cén-
dor, oportunidad en la que se coleccionaron
un segundo ejemplar, muy incompleto, de
Piatnitzkysaurus floresi y se lograron dos
grandes maxilares completos de Patagosau-
rus fariasi, ademas del numeroso material
postcraneano.

72 Expedicion Paleontologica a Patagonia

Esta expedicion fue afortunada. Se traba-
jo en Cerro Céndor durante gran parte del
mes de Enero de 1983, con frecuentes ha-
llazgos de piezas de saurépodos, principal-
mente Patagosaurus.

Para el 1° de Febrero ya llegdbamos a la
zona de Los Alamitos, en el sudeste de la
Provincia de Rio Negro, aunque paramos
ese afo en la Estancia de Miguel Pérez, 15
km. al norte. Lamentablemente no logra-
mos colaboracion de uno de los duefios
de la Estancia Los Alamitos, el Sr. Tito A.
Mufioz, al punto que debimos recurrir a
la delegacion policial de Cona Niyeu para
poder realizar nuestros trabajos en su estan-
cia. Las btusquedas de microvertebrados se
acentuaron y la totalidad de las jornadas las
dedicamos para ello, arrodillados o acosta-
dos en el suelo para localizar los restos mas
pequenos. Los jovenes participantes en esta
parte del viaje, Marcelo Rougier y Adrian
Bonaparte, mi sobrino, tenfan instrucciones
precisas de colectar todos los huesillos que
encontraran, fragmentarios, Completos 0]
simplemente astillas.

El 9 de Febrero nos visitaron los especia-
listas norteamericanos Dres. John G. Flea-
gle y Thomas Brown, acompafados por mi
becario del Conicet. Lic. Oscar Donadio,
ocupados en las tareas de campo de un pro-
grama-convenio entre el Museo Argentino
de Ciencias Naturales de Buenos Aires y el
Depto. de Anatomia de la Universidad de
Nueva York (Stony Brook), para estudios y
recoleccion de primates Oligo-Miocenos de
Patagonia. Aunque se trataba de una visita

de cortesia, John Fleagle se tir6 al suelo y al
cabo de un rato nos mostrd un hermoso y
pequeno diente cénico, posiblemente de un
pez, en tanto que Oscar Donadio hizo lo pro-
pio y encontro algunos pequefios de huesos
de las extremidades de anuros. El episodio
sirvio para comentar la potencial riqueza de
estos niveles de la Formaciéon Los Alamitos
en relacion a microvertebrados.

En dias subsiguientes los materiales de
microvertebrados sumaban centenares de
vértebras de peces, vértebras de ofidios,
fragmentos craneanos y postcraneanos de
anuros, numerosos dientes de saurépodos,
terépodos, hadrosaurios y probables coco-
drilos, fragmentos de caparazén y huesos
del esqueleto de tortugas quélidas, peque-
fios moluscos de agua dulce, especialmente
gasterdpodos y, en ciertos niveles abundan-
tes bivalvos. Diariamente revisamos las bol-
sitas del material colectado por cada uno de
los integrantes, sea al mediodia o al atarde-
cer, pero las ansiadas evidencias de mami-
feros cretacicos seguian siendo so6lo deseos.

No obstante, el 14 de Febrero de 1983, a
las 17 horas, el joven Marcelo Rougier, 18
anos, en ese tiempo estudiante de Economia
me dice: “He encontrado un huesito negro
con varias puntas”, al tiempo que vaciaba
su bolsita de plastico sobre la puerta poste-
rior de nuestra camioneta “Estanciera” que
usdbamos como mesa. Al rodar las piezas
sobre la “mesa” vi al “huesito negro con
varias puntas” rodando. Su color negro bri-
llante y las pronunciadas ctispides lo desta-
caban del conjunto, mas bien blanquecino y
opaco del resto de las piezas, y parecia, sin
dudas, un diente de mamifero. Temi que se
rompiera, lo tome para observarlo de cerca
y era, sin dudas, un molar superior con la
corona intacta, de unos 4 a 5 mm. jMarcelo,
que has encontrado! Fue una tarde jubilosa,
guardamos todo y nos fuimos a la Estancia
de Marcelo Pérez en donde entramos ha-
ciendo sonar la bocina de nuestra vieja “Es-
tanciera”. Mi mujer, Reyna y mi hijo Juan
José, el matrimonio duefios de la estancia y
una cufiada del Sr. Pérez se contagiaron de
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nuestro jubilo y pasamos una velada memo-
rable comentando el hallazgo, y mirando
una y otra vez la preciada y pequena pieza.

Dos dias después viajamos a Sierra Gran-
de para buscar al Geologo Jaime E. Powell
que venia desde Tucuman para colaborar
en los trabajo de campo. Aprovechamos la
estadia en la ciudad para enviar telegramas
a la National Geographic Society que nos
financio los viajes y al colega y amigo Prof.
G. G. Simpson, que tanto trabajo fecundo
ha realizado con la historia de los mami-
feros cenozoicos de nuestro continente. De
regreso al yacimiento de Los Alamitos nos
dedicamos con Powell a extraer parte de un
esqueleto del Titanosauridae Aeolosaurus
sp. Powell 1986, de niveles muy proximos
al que brindé el molar del primer mamifero
cretacico de Argentina materializando asi
deseos de Ameghino de encontrar mamife-
ros asociados a dinosaurios.

8* Expedicion Paleontoldgica a Patagonia
En Enero de 1984 iniciamos esta expedi-
cion, integrada por nueve personas. Des-
pués de trabajar durante 5 dias la localidad
del Cretacico Superior de El Abra, unos ki-
1émetros al sur de la Estacién Ramos Mexia,
en la zona al oeste de Valcheta, Provincia

CAPITULO 17 LASEXPLORACIONES

Fig. 17-8. Marcelo

y Guillermo Rougier.
Marcelo tuvo la
fortuna de encontrar
el primer diente de
mamifero cretacico
para Sudamérica en
Los Alamitos en el
afio 1983. A su lado,
Guillermo Rougier muy
eficaz colaborador del
autor, ambos en plena
adolescencia.

de Rio Negro, viajamos a la zona de la Ea.
Los Alamitos. Acampamos en el puesto
del Sr. Juan Toro, a unos 7 km. al norte del
yacimiento, quien nos brindo, a pesar de
su condicion muy modesta, comodidades
invalorables. Las tareas de busquedas de
mamiferos en la formacién Los Alamitos las
efectuamos por medio de zarandas de malla
fina, para evitar el abundante polvillo de los
sedimentos meteorizados.

José L. Gomez realiza el primer hallazgo
de un fragmento de molar de Gondwanathe-
rium Bonaparte 1986, que nos causa mucha
sorpresa e incertidumbre por sus caracteres
tan avanzados, como p.e. la hipsodoncia y
la corona plana que presenta. Posteriores
hallazgos y estudios nos revelaron la natu-
raleza y afinidades de estos derivados ma-
miferos multituberculados cretacicos, endé-
micos de Gondwana. Los trabajos de bus-
queda se prolongaron durante tres semanas
y los resultados fueron muy alentadores: 17
dientes de mamiferos cretacicos, varios de
ellos completos. Las personas involucradas
en estos hallazgos fueron José L. Gomez,
Andrés Oteiza, Ubaldo J. Bonaparte (mi hijo
mayor), Carlos Duarte, Guillermo Rougier,
Omar Olivieri y el autor.

Alternando con la lenta busqueda de mi-
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Fig. 17-9. El autor en tareas de campamento en Los
Alamitos.

crovertebrados extrajimos algunos materia-
les incompletos de hadrosaurios, de capas
rojizas que se hallan a unos 300 metros al
sur del que denominamos Cerrito del Ma-
mifero, por haberse encontrado en uno de
sus faldeos el primer molar en 1983. De la
zona de Los Alamitos viajamos al norte de
la Provincia del Chubut, a la Estancia de
la familia Sastre, proxima a Bajada More-
no, para extraer restos de un terépodo ha-
llado por el poblador Don Angel Sastre, y
comunicado a nosotros, muy atentamente,
por el gedlogo del Servicio Geologico Na-
cional Dr. A. Ardolino. Después de hacer
una senda para nuestros viajes diarios en-
tre el lugar del campamento y el del fosil,
y para transportar los materiales en carreti-
lla, iniciamos los trabajos de excavacion de
este teropodo que se encontraba articulado,
practicamente completo y con claras im-
presiones de su piel. El ejemplar se hallaba
apoyado sobre su costado derecho, dentro
de una concrecion hematitica muy dura,
de unos 80 cm. de espesor. Los trabajos se
prolongaron durante 20 dias al cabo de los
cuales logramos extraer el notable craneo

de este dinosaurio carnivoro, Carnotaurus
sastrei Bonaparte 1985, ya que el mismo se
encontraba articulado al resto del esqueleto
pero en el extremo final de la excavacion.
Después de esta extraccion efectuada en
capas de la Formacion La Colonia (Campa-
niano-Machtrichtiano), viajamos hasta el
sur de Neuquén a visitar la localidad de La
Amarga en donde se expone la Formacion
La Amarga, Neocomiano continental. Aqui
también logramos resultados muy buenos
ya que Guillermo Rougier descubri6 unas
vértebras que, al destaparlas, resultaron es-
tar articuladas entre si y con la mitad poste-
rior del craneo. Los restos corresponden al
sauropodo Dicraeosauridae Amargasaurus
cazaui Salgado y Bonaparte 1989, provisto
de enormes espinas neurales bifurcadas. La
excavacion se continuo en 1985 y fue extrai-
do la mayor parte del esqueleto, excepto al-
gunas piezas destruidas por la erosion.

92 Expedicion Paleontolégica a Patagonia

En Enero de 1985 se inici6 dicha expedi-
cion, siempre dentro del marco del proyec-
to “Vertebrados Jurdsicos y Cretacicos de
América del Sur”, financiado en parte por
la National Geographic Society. Este viaje,
también de 60 dias de duracion, reunio el
esfuerzo de 15 personas, entre ellas el Dr.
Renato Andreis que hizo estudios sobre las
condiciones paleoambientales de la Forma-
cion Los Alamitos, en la localidad de Cerro
Cuadrado donde se encontraron los restos
de mamiferos en 1983 y 1984.

La primera etapa de los trabajos, hasta el
20 de Febrero, la dedicamos a realizar bus-
quedas en el area de la Estancia Los Ala-
mitos y Estancia de Mariqueo, proxima al
Cerro Cuadrado, alternando con observa-
ciones geoldgicas para interpretar lo mejor
posible los caracteres de la Formacién Los
Alamitos a nivel regional. Tito Andreis
observo que la sedimentacion del area fo-
silifera es de tipo lacustre, y que los restos
de microvertebrados que se hallan normal-
mente aislados, representan un muestrario
de la fauna que habitaba alrededor del lago.
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Fig. 17-10. EI Dr. Renato Andreis, prestigioso sedimen-
télogo argentino, asesor de diversos discipulos tanto en
Argentina como en Brasil, en una de sus placenteras
tareas.

También observo que estos sedimentos por-
tadores de mamiferos tienen una expresion
muy distinta al resto de la Formacion que
se superpone, y que aparentemente se ex-
ponen solo en el area del Cerro Cuadrado.
Las busquedas de mamiferos cretacicos
se realizan por medio de amplias prospec-
ciones, de rodillas, cubriendo cada metro
cuadrado de esta reducida localidad, ha-
ciendo concentrado que se revis6 en parte
en el campamento, especialmente durante
el prolongado mal tiempo de la campana.
También se revisé cuidadosamente una
capa conglomeradica con fuerte cemen-
tacion calcarea. Los bloques de esta capa
fueron reducidos a pequefios fragmentos,
para ser revisados en el lugar y para efec-
tuar tratamiento con acidos a posteriori en
el MACN. Los hallazgos se sucedieron len-
tamente, pero algunos de ellos destacables,
especialmente un fragmento de mandibula
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con dos molares hallados por la Lic. Silva-
na Montanelli, y un hermoso fragmento de
maxilar con el altimo molar intacto de Me-
sungulatum sp. hallado por la Prof. Moénica
Ezquivel. Otros hallazgos destacados, de
molares completos casi microscopicos, de
Groebertherium, fueron hechos por Fernando
Novas y su prometida Liliana Lococo, y un
hermoso molar completo de Gondwanathe-
rium por Pablo Puerta. Los resultados fue-
ron muy estimulantes, con casi 20 dientes
de mamiferos, 3 fragmentos de mandibulas
con molares, uno de maxilar con un molar,
y un fragmento de mandibula sin dientes
pero con grandes alveolos y un sector edén-
tulo, posiblemente de Gondwanatherium.
Las bolsas de concentrado obtenidas y los
fragmentos de la citada capa conglomeradi-
ca para tratamiento con acidos brindaron,
en el curso de 1985 y por medio de trabajos
realizados en el MACN. un significativo nu-
mero de piezas de mamiferos. También una
numerosa coleccion se logré durante esas
tareas de piezas aisladas de peces, anuros,
ofidios, lacertilios, quelonios, especialmente
quélidos, y dientes aislados de saurdépodos
(generalmente fragmentados), teropodos y
hadrosaurios.

Esta parte de la expedicion fue un poco
complicada por las intensas lluvias que nos
mantuvieron aislados en la Estancia de Don
Pascual Otero y Sra., quienes nos brindaron,
en ese y afios posteriores la mejor hospita-
lidad y colaboraciéon. Se sumé a la compli-
cacion del mal tiempo el vuelco de una de
nuestras camionetas, con acoplado, afortu-
nadamente sin desgracias personales, pero
si con una herida cortante en la cabeza de
la Prof. Mdnica Ezquivel, atendida en Sie-
rra Grande. Fue el inico accidente serio en
nuestros numerosos viajes de campana.

De Los Alamitos viajamos a la localidad
de La Amarga, en la Provincia del Neuquén,
con afloramientos continentales de la For-
maciéon homonima, de edad Neocomiana,
para continuar la excavacion del Amarga-
saurus. Para el 9 de Marzo dimos por termi-
nado el trabajo de extraccion de este notable
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sauropodo, y al dia siguiente decidimos
hacer busquedas hacia el Este del lugar de
la excavacion. Después de hallar diversos
fragmentos de huesos de dinosaurios, con
muy poca informacion, Martin Vince, el téc-
nico-preparador que trabajé 20 afios junto a
mi desarrollando la amplia coleccion de ver-
tebrados mesozoicos en la Fundacién-Insti-
tuto M. Lillo de la Universidad Nacional de
Tucuman, encontré un grupo de pequefios
huesos mientras me anunciaba: “Bona.,
aqui hay huesos chicos”. Ese material lo ex-
trajimos en un block enyesado, en el que se
velan cuerpos vertebrales, una tibia, fibula,
y otros huesillos indeterminados, muy su-
gestivos de corresponder a mamiferos, pero
nos resistimos a creerlo, especialmente por
su tamano (cuerpos vertebrales de 1 cm, ti-
bia de 6 cm) y admitimos que se trataria de
algtn arcosaurio pequefio. No obstante, en
cuanto llegamos al MACN iniciamos la pre-

Fig. 17-11. Martin Vince, técnico preparador del CO-
NICET, quien trabajé para el autor durante més de 20
afios. Descubridor del primer mamifero del Cretécico
Inferior para América del Sur.

paracion del block y, una rama mandibular
casi completa, con todos sus dientes excepto
el canino, surgi6 de la arenisca como mudo
testimonio del primer mamifero registrado
en el Neocomiano (aprox. 125 m.a.), ya no
solo en Patagonia, sino en todo Gondwana.
La euforia fue sostenida y demoramos unos
dias para estar seguros que no sonabamos.
Vincelestes neuquenianus fue comunicado en
el IV Congreso Argentino de Paleontologia,
Mendoza, Noviembre de 1986 por Bonapar-
te, y posteriormente en el Congreso Latino-
americano de Paleontologia, en Santa Cruz
de la Sierra, Bolivia, por Bonaparte y Rou-
gier en 1987.

10 Expedicion Paleontolégica a Patagonia

Esta expedicién la iniciamos el 8 de Enero
de 1986, con 8 personas. La primera loca-
lidad visitada fue Los Alamitos, en donde
efectuamos amplias busquedas y prepa-
racion de concentrados para su posterior
revision en el MACN. En niveles algo por
encima de los que brindaron restos de ma-
miferos, se localizaron restos significativos
de un hadrosaurio que extrajimos en pocos
dias de trabajo, y también un conjunto de
restos de un titanosaurido que no extraji-
mos en esta oportunidad.

El Dr. Renato Andreis que también ese
afno particip6é en parte del viaje, continu6
sus observaciones paleoambientales y estra-
tigraficas en la Formacion Los Alamitos.

Los hallazgos de restos de mamiferos
fueron menos espectaculares que en el afio
anterior, pero el concentrado obtenido, de
aproximadamente 1.000 kg. brindd, al ser
revisado en el MACN., y gracias a un apre-
ciable aporte de recursos de parte del Dr.
Malcolm McKenna, una gran cantidad de
dientes de mamiferos, casi 50 piezas, inclu-
yendo por cierto materiales muy novedo-
Sos.

McKenna y su esposa Priscilla, nos vi-
sitaron para conocer la localidad de Los
Alamitos. Priscilla, una admirable sefiora,
concertista de clavicordio, encontro la re-
gién occipital de un craneo de hadrosaurio,

LAS EXPLORACIONES = CAPITULO 17

215




216

PROTOMAMIFEROS Y MAMIFEROS MESOZOICOS DE AMERICA DEL SUR

muy significativo por cierto. El 20 de Enero
viajamos hacia La Amarga, Neuquén, para
continuar exploraciones en la Formacion
La Amarga, en compariia del matrimonio

Fig. 17-12. Mi hijo Ubaldo J. Bonaparte, en uno de los
viajes paleontolégicos realizados a Los Alamitos.

McKenna, que permanecieron dos dias en
esa localidad. Las busquedas en el lugar
donde se colectaron los restos de Vincelestes
en el ano anterior, no dieron la menor sefal
que pudieran encontrarse mas materiales,
a pesar que se inspecciond con gran deta-
lle el area. Priscilla, muy timidamente su-
girio: “José, why don’t you open a quarry?;
(“José, porqué no inicia una excavacion?”).
Al dia siguiente, después de llevar a los Mc-
Kenna a Neuquén para su regreso a USA.,,
tomé la sugerencia, pues me parecio el tlti-
mo recurso en nuestras busquedas de mas
materiales de Vincelestes en este lugar. Asi
que comenzamos a abrir una excavacion
de 3 metros de frente en el mismo lugar del
hallazgo de Vincelestes. Al cabo de dos dias
de trabajar con cortafierros y martillos en la
solida capa de areniscas medianas de la For-
macion La Amarga, y ante nuestra sorpresa,
comenzaron a aparecer huesos aislados de
mamiferos, comparables en tamafio a los de
Vincelestes. Al cabo de 18 dias de trabajos
en este lugar habiamos logrado 6 craneos
completos, numerosas ramas mandibulares
y gran cantidad de huesos, seguramente re-
presentando a la mayor parte del esqueleto

Fig. 17-13. 10° Expedicion a Patagonia. De izquierda a derecha: M. Vince, G. Rougier, L. Chiappe, S. Montanelli, J.

F. Bonaparte, y U. J. Bonaparte.
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postcraneanos de los 6 craneos citados. Para
festejar el singular éxito de estos hallazgos,
hicimos una excursion al Lago Tromen, al
pié del volcan Lanin, en donde pasamos
un dia placentero gozando de un paisaje
extraordinario, no contaminado aun por el
turismo.

En nuestro regreso de las temporada de
campana hacia la ciudad de Neuquén, para-
mos en la casa del Director del Museo de Cs.
Naturales de la Universidad Nacional del
Comahue, y concretamos una tarea de cola-
boracion para con el desarrollo de ese Mu-
seo. En una semana de intenso trabajo mon-
tamos una réplica realizada en el MACN
del dinosaurio terdépodo Pianitzkysaurus
floresi del Jurasico medio de Cerro Céndor,
Chubut. Las personas que trabajaron en este
montaje fueron los integrantes de la comi-
sion del MACN.,, técnicos M. Vince, F. Will
y P. Puerta, el Lic. F. Novas y el autor.

11° Expedicion paleontolégica a Patagonia
En esta expedicion se conto con la presen-
cia, temporaria, de la destacada investiga-

dora Prof. Dra. Zofia Kielan-Jaworowska,
de la Academia de Ciencias de Polonia (Var-
sovia). Para esa época, principios de 1987,
nuestros estudios sobre los mamiferos creta-
cicos habian progresado lo suficiente como
para requerir un juicio critico de nuestras
interpretaciones. Para ello decidimos invi-
tar a Zofia, la mas activa investigadora de
mamiferos cretacicos de los ultimos 20 afios
(quien viajo pagada con nuestro subsidio de
la National Geographic Society) con un im-
presionante cimulo de hallazgos realizado
en el Cretacico superior de Mongolia desde
la década del ‘50 por medio de expediciones
organizadas por ella desde Varsovia.

Aqui habiamos elaborado y publicado
una interpretacion de aislamiento biogeo-
grafico (Bonaparte, 1986) para explicar las
diferencias radicales de los mamiferos creta-
cicos de Patagonia con los mejor conocidos
de Laurasia, por lo que la visita de Zofia,
para que viera el material f6sil, la consideré
de gran importancia. Ella confirmé nues-
tra tesis, diciendo que jamas habia visto en
Laurasia mamiferos con los tipos dentarios

Fig. 17-14. La Dra. Zofia Kielan-Jaworowska con Fernando Novas en La Amarga, provincia de Neuquén.
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procedentes de Patagonia, excepto los de un
multituberculado, Ferugliotherium windhau-
seni Bonaparte 1986 que la mantuvo muy
ocupada durante su estadia en el MACN
de Buenos Aires, aunque lo reconocia como
totalmente distinto a los multituberculados
del Cretacico superior de Laurasia.
Trabajamos en la zona de La Amarga en
las formaciones La Amarga y Rio Limay, la-
vando sedimentos para concentrados, pero
sin buenos resultados. La continuacion de la
excavacion en donde se hallaron los craneos
de Vincelestes nos ocup¢ varios dias pero sin
resultados. Después de una semana de cam-
po Zofia regresé a Buenos Aires y de alli a
Varsovia, dejando un muy buen recuerdo
de su cordialidad y extrema competencia.
Nuestra expedicion se traslado a la zona de
Ingeniero Jacobacci para insistir con explo-
raciones en la zona donde el Dr. R.M. Ca-
samiquela hizo algunos hallazgos signifi-
cativos principalmente en la década del 60.
Lavamos una gran cantidad de sedimentos
de la Formacién Coli Toro que se exponen a
pocos km. al SW de Ing. Jacobacci, en Pam-
pa Puyen, y obtuvimos un concentrado que
brindé gran cantidad de restos de peces,

plesiosaurios (estudiados preliminarmente
por Zulma Gasparini), quelonios, algun ofi-
dio, pero nada identificable de mamiferos.
En la zona trabajamos intensamente en la
Formacion Angostura Colorada de donde
extrajimos algunos materiales de Titano-
sauridae, pero poco significativos. La Mu-
nicipalidad nos brindé amplia hospitalidad
y nos facilité un comodo chalet a orillas del
Lago Carri-Laufquen, a orillas del cual lava-
bamos los sedimentos.

Para el 13 de Febrero acampamos a orillas
del Rio Negro, en Paso Cérdova, para obte-
ner concentrados de niveles cretacicos refe-
ridos a la Formacion Rio Colorado, en don-
de el Prof. Roberto Abel, que nos acomparfio
en esa oportunidad, encontré un fragmento
de mandibula de un mamifero indetermi-
nado descripto por Goin, Carlini y Pascual,
1986, como perteneciente a un metaterio. La
revision de ese concentrado no dio restos
significativos, y nada referible a mamiferos.

La expedicion terminé con una nueva vi-
sita a la localidad de Los Alamitos, en don-
de se procesé una apreciable cantidad de
sedimentos que, al revisarse en el MACN
brindé6 mas de 25 molares pequefios de

Fig. 17-15. Lavando sedimentos del Cretécico inferior en busca de microvertebrados. En la foto: el autor, Z. Kielan-

Jaworowska y F. Novas
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mamiferos. La paciente tarea de revision
del concentrado fue hecha durante algunos
anos, principalmente por Adrian Bonaparte
(mi sobrino), Pablo Puerta, Guillermo Rou-
gier y Jorge Calvo. Esta tarea ha sido muy
encomiable por el cuidado puesto, factor in-
dispensable para hallar cosas tan pequenas
y ha aportado mucho para la disponibilidad
de nuevas evidencias. Ese trabajo se finan-
ci6 con fondos provenientes de la National
Geographic Society y del Dr. Malcolm Mc-
Kenna.

122 Expedicion Paleontolégica a Patagonia

Se realizo entre Enero y Marzo de 1988.
Participaron 11 personas, algunas de ellas
durante la mitad de la campafia. Duran-
te tres semanas se trabajo en la Formacion
Candeleros, algunos kilémetros al Oeste de
la Villa de El Chocon. Alli el gedlogo Jorge
Calvo, que se ocupaba de la seccion de ver-
tebrados fdsiles en la Universidad Nacional
del Comahue habia extraido parte del es-
queleto de un Titanosauridae primitivo en
1987, Andesaurus delgadoi, y descubierto uno
de los dos ejemplares que excavamos.

La Formacién Candeleros, de edad Al-
biano superior a Cenomaniano ha brinda-
do recientemente una variada coleccién de
huellas fdsiles colectadas y estudiadas por
J. Calvo, lo que nos ha demostrado que una
heterogénea asociacion de grandes y me-
dianos dinosaurios saurépodos, terépodos
y ornitisquios frecuentd la regién durante la
depositacion del sector inferior de esa uni-
dad, caracterizado por pelitas marrones que
sugieren paleoambientes muy oxidantes. El
primero de los dinosaurios que excavamos,
hallado por un Inspector de Lineas de Hi-
dronor, el Sr. Tessone, estaba practicamente
completo, desde la mitad posterior del cra-
neo hasta el extremo de la cola. Empleamos
dos semanas para excavarlo y luego una
semana para hacer la preparacion super-
ficial de las piezas mas diagnodsticas en el
Museo de la Universidad Nac. del Coma-
hue, en la ciudad de Neuquén. Se trata de
un saurépodo muy novedoso para nuestro

registro, con vértebras que recuerdan a las
de los saurdpodos de Cerro Céndor (Cetio-
sauridae) aunque con apreciables diferen-
cias, y también muy distintas a las de los
bien conocidos Titanosauridae. También
los huesos de las cinturas pélvica y pectoral
son muy distintos a los tipicos titanosaurios
del Senoniano, por lo que es evidente que
estamos ante una familia nueva de sauro-
podos para América del Sur. Curiosamente
este ejemplar poseia las piedras gastricas
en aproximadamente su lugar original, en
la region abdominal, en niimero de 6 y de
un didmetro aproximado de 8 cm. cada una
de ellas.

El segundo ejemplar de saurépodo que
extrajimos, que ya habia sido localizado por
J. Calvo, tenia también un conjunto similar
de piedras gastricas, una de ellas ingerida
poco antes de morir el animal ya que el
contorno de la misma conservaba aun las
irregularidades de un fragmento de piedra.
Pero los restos 6seos eran limitados y solo
constaban de unas pocas vértebras cervica-
les y dorsales, costillas y un enorme meta-
carpal.

Las exploraciones en niveles superpues-
tos a la Formacion Candeleros, Formacion
Huincul, al norte del lago del Chocon que
exhibe condiciones de sedimentacion pre-
dominantemente reductoras, revelaron la
presencia de algunos ejemplares de sauro-
podos de gran tamafio, muy afectados por
la erosién, mas grandes que los observados
en los niveles de la Formacion Candeleros,
al norte del lago del Chocén

De Villa El Chocén trasladamos nuestro
campamento a la zona de La Cortadera-La
Amarga, unos 70 km. al sur de Zapala en
la Prov. de Neuquén, para continuar explo-
raciones en niveles correspondientes al Cre-
tacico mas inferior. Las exploraciones en la
Formacion “Mulichinco” que se expone en
las proximidades de la escuela de La Corta-
dera nos demostraron la existencia de una
asociacion de saurdpodos y terépodos, aun-
que representados por escaso y fragmenta-
rio material dseo. En las mismas capas se
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encuentran abundantes restos de troncos
petrificados que sugieren la existencia de
tres tipos diferentes de grandes arboles. De
tal modo parece admisible que los sauro-
podos y terépodos de la Formacién “Muli-
chinco” habrian prosperado en un ambiente
con bosques, eventualmente abiertos.

Las exploraciones en la Formacién La
Amarga, Hauteriviano, en las proximidades
del puesto del cacique Mapuche Sr. Crespo,
brindaron diversos restos dseos en una acu-
mulacién de restos ubicada a pocos metros
del lugar en donde se excavaron los nume-
rosos ejemplares de Vincelestes neuquenianus
en 1985y 1986. Entre el material obtenido se
cuentan varios tipos de dientes de saurdpo-
dos, terdpodos, algin resto de pterosaurios
y eventualmente algtin fragmento de hue-
sos de mamiferos, aunque nada elocuente,
y un novedoso registro de estegosaurios,
representado por placas y vértebras.

La prospeccién de la region se amplio a la
zona de Los Pozones, algo al norte del Arro-

Fig. 17-16. Dr. Luis M. Chiappe, distinguido especialista
en aves mesozoicas, quien colabord frecuentemente con
nuestras expediciones.
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yo Pictin Leufd, en los afloramientos rojizos
de la Formacién Challa-Co, de edad prin-
cipalmente Caloviano. Fueron localizados
algunos restos de dinosaurios saurépodos,
con lo que se ha documentado por primera
vez su presencia en el Jurasico de la Cuen-
ca Neuquina. El material corresponde a un
fémur incompleto, poco diagndstico a nivel
de familia, pero que invita a desarrollar ex-
ploraciones futuras en estos niveles.

Tres integrantes de la expedicion debi-
mos viajar a la Provincia de Santa Cruz para
atender los requerimientos de la filmacion
de una pelicula cientifica “Evolucién Geolo-
gica de la Patagonia”, solventada por el CO-
NICET y el Instituto Nacional de Cinema-
tografia. Ya en la region del Bosque Petri-
ficado en las proximidades de Tres Cerros,
Santa Cruz visitamos la localidad en donde
R.M. Casamiquela y asociados encontraron,
en 1960 las notables huellas de un mami-
fero asociadas a varios tipos de huellas de
dinosaurios pequefios (Casamiquela, 1964).
Explorando la zona encontramos varios lu-
gares mas con estas espectaculares huellas,
aparte de la cantera, hoy abandonada, en
donde Casamiquela obtuvo los materiales
que estudié. En dos de esos lugares prac-
ticamos un amplio destape para observar
en amplitud el recorrido y caracteres de las
pisadas. En uno observamos detalles muy
notables de un dinosaurio bipedo, Sarmien-
tichnus scagliai, que dejaba la impresion de
la ufia del digito I en forma de una breve
raya aguda, al arrastrarla en el suelo blan-
do. La presencia de esta ufa filosa sugiere
que se trataria de un pequefio terépodo ra-
paz, eventualmente del tipo de Noasaurus.

Otro lugar con huellas que destapamos se
encuentra muy cerca de un gran arbol pe-
trificado en pie, a 1,5 km. al Este de la casa
de la Estancia de la familia Naves. Alli hay
diversas “rastrilladas” del mamifero Ame-
ghinichnus patagonicus en sus andares habi-
tuales descriptos por su autor, caminando y
saltando. En un sector de una gran laja se ve
muy bien que el animalito (pues tendria el
tamano de una rata), venia caminando tran-
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quilo dejando un rastro de la cola continuo
y ondulado, y stibitamente levanté la cola y
comenzO a saltar, colocando las cuatro ex-
tremidades en el mismo plano transversal.
Esta laja, que se encuentra en el MACN,
tiene ademas huellas de dos tipos de ar-
tropodos, y de un animal cuadrapedo que
no dejé detalles de sus extremidades. Esta
singular asociacion de tetrapodos y artrépo-
dos vivi6 en el Jurasico medio a superior,
en una época muy proxima o contempora-
nea con los grandes bosques petrificados
de esa region de Santa Cruz. Prueba de esa
proximidad temporal es que esta gran laja
que citamos esta surcada por debajo por nu-
merosas raices petrificadas, sugiriendo que
la fauna que dejo las huellas fue aproxima-
damente contemporanea con los frecuentes
vegetales petrificados, grandes troncos, pi-
fias, frondes y plantulas de coniferas y otras
manifestaciones de los antiguos bosques
jurasicos que abundan en la zona.

Después de filmar estas maravillas de la
naturaleza, y también en la region tridsica
de El Tranquilo, viajamos hacia el norte, en
la Provincia de Rio Negro con R. Coria, P.
Puerta y el autor, a reunimos con el resto de

Fig. 17-17.
Conjunto de
huevos de sau-
ropodos en el
Bajo de Santa
Rosa, provincia
de Rio Negro.

la expedicion. Los encontramos en el Bajo
de Santa Rosa, a unos 130 km. al norte de
Nahuel Niyeu, zona de Valcheta. Este bajo
tiene afloramientos del Cretacico superior
en sus barrancas, especialmente de las for-
maciones Allen y Jaguel. Aqui asistimos a la
curiosidad que despiertan los huevos de di-
nosaurios. Uno de los pobladores el Sr. Ber-
thet, nos mostro varios de esos huevos, muy
bien conservados, de diversos tamafos, y
especialmente uno de ellos, impecablemen-
te conservado, que lo usan de alhajero!
Nuestras exploraciones en la zona dieron
con un lugar en donde encontramos nidos
de probables saurépodos, con 7 a 9 huevos
sub-esféricos, y gran cantidad de cascaras
de diversos espesores y texturas. Se trata
de un campo de nidificacién de extraordi-
narias dimensiones que ofrece buenas pers-
pectivas para estudios futuros. También en-
contramos numerosos restos de vertebrados
representados por huesos, generalmente
fragmentarios, de saurdpodos, ornitisquios,
peces, tortugas y plesiosaurios. Un buen
fragmento craneano que nos hizo pensar
en mamiferos, fue hallado por Ratl Vaca. El
resto corresponde a un pez Aspidorhynchi-
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dae determinado por Paulo Brito, un buen
paleoictidlogo brasilefio.

En la etapa final de esta larga expedicion
visitamos Los Alamitos y obtuvimos alli
algunas bolsas de concentrado del sector
Norte y Oeste del Cerrito del Mamifero, que
seran revisados en el curso de 1988.

132 Expedicion Paleontolégica a Patagonia

También se realizd con la financiacién de
la National Geographic Society. Viajamos a
partir del 9 de Enero de 1989 hasta el 27 de
Febrero. Participaron, en distinta medida
las siguientes personas: Leonardo Salgado,
Guillermo Rougier, Adrian Bonaparte, Mar-
tin Vince, Orlando Gutiérrez, Raul Vaca,
Reyna Carrasco, Juan J. Bonaparte, Jorge
Calvo, Pablo Puerta, Rodolfo Coria y Gui-
llermo Fascio.

Fig. 17-18. Extraccion de dos vértebras gigantescas
de Argentinosaurus con la presencia de M. Vince, J. J.
Bonaparte y el ex Director del Museo Carmen Funes de
Plaza Huincul.
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La primera etapa la cumplimos en El
Chocén en donde extrajimos, con bastante
esfuerzo por la ubicacion en la barranca, 6
esqueletos mas o menos completos, muy
significativos, del cocodrilo Araripesuchus,
estudiado afios mas tarde por Gasparini et
al. (2000). El material proviene de los ni-
veles medios de la Formacién Candeleros,
aproximadamente Cenomaniano. En la pu-
blicacion de estos materiales de cocodrilos
no se citd que fueron extraidos gracias a los
aportes de la NGS.

De la misma region, al oeste de la Villa de
El Chocén, y de niveles de la misma forma-
cién pero de caracteristicas mas friables, se
procesaron un par de metros ctibicos de se-
dimentos obteniendo un concentrado para
revisarlo en busca de microvertebrados.
Después de algunos dias de trabajo por una
parte del grupo de participantes, se logra-
ron diversos restos de tortugas, principal-
mente placas aisladas, algunos restos de
anuros y ocasionalmente restos de lacertilio
indet.

Otro grupo de participantes viajamos a
Plaza Huincul para ver las posibilidades de
encontrar materiales adicionales de un gran
sauropodo, uno de cuyos huesos se exhibia
en el Museo “Carmen Funes” de esa locali-
dad. En la actualidad (2006) ya esta monta-
da la reconstruccion del esqueleto completo
de este dinosaurio realizada bajo la direc-
ciéon de Rodolfo Coria. Después de la ins-
peccion inicial y reconocer la presencia de
algunas vértebras gigantescas seccionadas
por la erosion actual, hacemos gestiones con
el Intendente de Plaza Huincul, felizmente
un practico e inteligente ge6logo, quien a su
vez logro la colaboracion de YPF para ob-
tener martillos neumaticos, grupo electro-
geno, guinche y camion para la excavacion,
extraccion y transporte de 6 vértebras dor-
sales gigantes y la seccion inferior del sacro.
Este material se depositd en el Museo “Car-
men Funes” y, por conversaciones entre el
Sr. Intendente y el subscripto se contratd
al Profesor Rodolfo A. Coria, quien en ese
tiempo se desempefiaba como mi ilustrador
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Fig. 17-19. Extraccion de dos vértebras dorsales en vista lateral del gigantesco saurépodo Argentinosaurus

huinculensis.

en el Museo Argentino de Ciencias Natura-
les (contratado con recursos de mis subsi-
dios), como paleontdlogo para desempenar-
se en el citado Museo de Plaza Huincul.

Un grupo de los participantes de este
viaje se dedicd, durante 10 dias a la prepa-
racion de ese material que seria el tipo de
Argentinosaurus huinculensis (Bonaparte y
Coria, 1993). El mismo grupo trabajé du-
rante una semana en el Museo de Ciencias
Naturales de la Universidad del Comahue,
en ese tiempo ubicado en la misma univer-
sidad en la ciudad de Neuquén, en la pre-
paracion del esqueleto del “Limaysaurus”
excavado el afio anterior en la Formacion
Candeleros, y descripto erréoneamente por
Calvo y Salgado (1995) como Rebbachisaurus
tesonei. Felizmente Salgado (2004), ha reco-
nocido que los materiales citados no corres-
ponden a ese género africano y lo denomind
formalmente como Limaysaurus tesonei.

Por mi parte, usé desde que comenzamos

a observar a este sauropodo durante la ex-
cavacion y preparacion, el término Limays-
aurus informalmente, pues reconocimos sus
caracteres distintivos de otros saurépodos
cretacicos.

Durante esta expedicion realizamos pros-
pecciones durante varios dias en la Forma-
cién Bajada Colorada que aflora al sur de
Zapala en la region proxima a la Escuela
de La Cortadera y en otros parajes mas al
norte. Los hallazgos fueron pobres, con
algunos huesos largos muy incompletos,
seguramente de saurédpodos. También hici-
mos prospecciones en las capas rojas que se
exponen en las proximidades de El Sauce,
posiblemente del Jurasico Superior, locali-
zando sélo gran parte del fémur de un gran
sauropodo. Durante dos dias revisamos
nuevamente los afloramientos de la Forma-
cién La Amarga con resultados pobres.

Visitamos las capas marinas que se expo-
nen en Cerro Lotena, en donde descubrimos
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Fig. 17-20. Reconstruccion del esqueleto completo de
Kritosaurus australis, realizada en los talleres del MACN,
en el afio 1990.
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buenos materiales de cf. Geosaurus (craneo
y mandibulas completos) y el notable ejem-
plar, practicamente completo del ictiosaurio
Caypullisaurus bonapartei, Fernandez 1997.
Ademas se colectaron materiales fragmen-
tarios de ictiosaurios y cocodrilos marinos.
Después de una breve estadia en Neuquén
para efectuar conversaciones con la Direc-
cién de Cultura de la Provincia para tener
la libertad de explorar la region, viajamos a
Sierra Grande-Los Alamitos, a donde llega-
mos al dia siguiente, parando en la Estancia
de Don Pascual Otero, generoso estanciero
de la zona de Arroyo Verde. Trabajamos en
la localidad fosilifera de Los Alamitos en la
extraccion de un Titanosauridae descubier-
to dos afios antes por Martin Vince, integra-
do por numerosos materiales que fueron
transportados al Museo de Cipolletti por R.
Coriay J. Calvo.

Luego procedimos a la extraccion de con-
centrados de diversos niveles y lugares de
los afloramientos de la Formacion Los Ala-
mitos, para su cuidadosa observacion en el
laboratorio de nuestra secciéon en el Museo
de Buenos Aires. En total se obtuvieron 30
bolsas de 50 kg. c/u, de las que 20 fueron
enviadas por flete a Bs. As. y las restantes
en nuestros vehiculos. La revisacion de este

Fig. 17-21.
Finca de
Tripailao,
cerca de Paso
Cérdova. NGS.
1995.
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concentrado realizada por G. Rougier, A.
Bonaparte y P. Puerta permitio agregar mu-
chos dientes aislados de mamiferos a los ya
existentes en la coleccién Cretacica de esta
localidad. También se lograron numerosos
restos pequenos de otros vertebrados, sean
peces, anuros, esfenodontes, lacertilios, ser-
pientes, aves y cocodrilos. El regreso a Bue-
nos Aires se efectuo el 26 y 27 de Febrero, un
tanto accidentado por los vehiculos viejos y
marieros, pero finalmente felices por los re-
sultados obtenidos.

Entre 1990 y 2000 se realizaron diversas
expediciones a distintas localidades jura-
sicas y cretacicas de Patagonia, entre ellas
la 14? y la 15* expedicién a Patagonia con
subsidios provenientes no solamente de la
NGS sino también de otras fuentes logran-
dose materiales de especial valor aunque no
de la significacion cientifica de los hallazgos
excepcionales anteriores.

Los viajes fueron realizados desde el Mu-
seo Argentino de Ciencias Naturales y fue-

ron financiados por la National Geographic
Society (uno de ellos), por la Fundacién
Ligabue, de Venecia (cinco de ellos), por la
Dinosaur Society (uno de ellos), y otros con
fondos obtenidos de las exposiciones de Di-
nosaurios en Japon.

Los participantes incluyen a personal téc-
nico del Museo de Buenos Aires (O. Gutié-
rrez, F. Wil, y R. Vacca); de la Fundacion-
Instituto Miguel Lillo de la Universidad de
Tucuman (M. Vince) y numerosos estudian-
tes de doctorado: G. Rougier, L.M. Chiap-
pe, F. Novas, y asistentes que concurrian al
Museo de Buenos Aires (Diego Pol, Analia
Forasiepi, Sebastian Apesteguia, Marcelo
Isasi, Adrian Giacchino y Agustin Martine-
1li, entre otros).

Los lugares visitados con mas frecuencia
han sido las localidades cretacicas de: Los
Alamitos, la region de Paso Cérdova, arro-
yo China Muerta (Neuquén), rio Agrio, y
region de Malargiie. También se visito la lo-
calidad de Punta Peligro en la provincia de

Fig. 17-22. Trabajo de extraccion de Ligabuesaurus, en el Cretacico inferior de Cerro Ledn.
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Fig. 17-23. Vista lateral de la pelvis de Zapalasaurus bonapartei, saurépodo de la Formacion La Amarga, cerca-
nias de China Muerta, mostrando el isquion completo, erréneamente descripto por sus autores.

Fig. 17-24. Equipo de trabajo se la Seccion Paleovertebrados del MACN. 0. Gutierrez; G. Rougier; P. Puerta; R. Coria,
el Autor; F. Will; 0. Donadio y F. Novas. Aproximadamente 1982.
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Fig. 17-25. Dr. Fernando Novas. Un constante colabora-
dor del autor, en investigaciones paleontolégicas, y en
la revisién de la 1° edicion de este libro.

Chubut, en donde se lograron importantes
materiales de Sudameérica, y se registrd por
primera vez la existencia del driolestoideo
paleoceno Peligrotherium, con lo que se do-
cumento la supervivencia de ese grupo de
mamiferos gondwaénicos mesozoicos en el
Terciario Inferior.

En este periodo iniciamos exploraciones
en el Tridsico Superior de Rio Grande do
Sul, gracias a una designaciéon de profesor
visitante que gestion6 el profesor Dr. Jorge

Ferigolo y que dio lugar al descubrimiento
de los pequenos “protomamiferos” en dos
importantes localidades fosiliferas del area
de Santa Maria y Candelaria en ese estado
brasilefio.

También en este periodo el Ministerio de
Educacion de Espana y la Fundacion Hum-
boldt de Alemania me otorgaron becas por
un afo para trabajar en la Universidad Au-
tonoma de Madrid, con el Profesor Sanz, en
aves mesozoicas, y en el Naturkunde Mu-
seum, con dinosaurios del Jurasico Superior
de Tanzania.

16* Expedicion Paleontoldgica a Brasil
Esta expedicion fue efectuada en el afio
2000, a dos localidades triasicas de Rio
Grande do Sul, Brasil, que habian sido visi-
tadas por los Doctores Jorge Ferigolo y Ana
Maria Ribeiro, Eduardo Borsato y el autor,
desde la Fundacion Zoobotanica de Porto
Alegre, en 1998 y 1999. En esta oportunidad
el viaje, que se concretd en dos etapas, se
realizo desde el IGEOQ. Instituto de Geologia
de la Universidad Federal de Rio Grande do
Sul, ubicado en Porto Alegre, gracias a las
gestiones del Jefe de Paleontologia de ese
Instituto Prof. Mario Costa Barberena.
Participaron los brasilefios Mario Costa
Barberena, el padre Daniel Cargnin (como
visitante), Claudio Bortoluz del Museo de
Mata, Rogerio Rubert y E. Oliveira. Por el
lado argentino Daniel Hernandez (Plaza

Fig. 17-26. El autor
con el Padre Daniel
Cargnin.
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Fig. 17-27. Padre Daniel Cargnin, descubridor del notable yacimiento de Faxinal do Soturno y el autor, 1998.

Huincul), Agustin Martinelli y el subscrip-
to.

La localidad de Faxinal do Soturno fue
trabajada intensivamente, con varias in-
terrupciones por el mal tiempo, con fre-
cuentes lluvias. No obstante se coleccio-
naron numerosas mandibulas aisladas de
cinodontes muy pequefios que muestran la
denticion inferior comparable a la de Mega-
zostrodon, lo cual nos alenté mucho por la
evidente proximidad al nivel mamaliano.

Se coleccionaron fragmentos craneanos
del “ictidosaurio” Riograndia y numerosos
bloques con restos que pueden correspon-
der a esfenodontes. Hemos notado que los
restos de esfenodontes son los se encuen-
tran con mayor frecuencia.

Desde Faxinal viajamos a la zona de Sao
Pedro do Sul y Mata, ambas localidades
tridsicas ubicadas mas al oeste de Santa
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Maria. No se realizaron hallazgos pero si
una provechosa visita al Museo de Mata
que posee buenos materiales de cinodon-
tes traversodontidos al cuidado de Claudio
Bortoluz.

De regreso a Faxinal continuamos pros-
pectando y coleccionando algunos fosiles
en las areniscas finas de la Formacion Ca-
turrita. Las tareas de campo en esta y otras
localidades no incluyen la formacion de un
campamento. En su lugar se para en hote-
les econdmicos y se almuerza y cena en res-
taurantes o bares. Es una costumbre de los
colegas brasileros a la que nos adaptamos
con gusto.

De Faxinal viajamos a la localidad de
Sesmaria do Pinhal, 8 km. al oeste de la
ciudad de Candelaria, donde localizamos
ejemplares excepcionales. Esta localidad
fosilifera es muy pequena y se encuentra a
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Fig. 17-28. La Dra. Ana Marfa Ribeiro y el Dr. Jorge Ferigolo extrayendo fésiles de microvertebrados de la Formacion
Caturrita, cercanias de Candelaria, Rio Grande do Sul, Brasil, 1998.

Fig. 17-29. Dra. Ana Maria Ribeiro, trabajando en el
Tridsico superior de las cercanias de Candelaria. Rio
Grande do Sul, Brasil, 1999.

pocos metros de la ruta pavimentada a San-
ta Maria, con gran movimiento de vehiculos,
y en una zona muy poblada por pequefios
propietarios de tierras en las que cultivan
mayormente tabaco y maiz.

Uno de los ejemplares excepcionales lo-
grados en esta localidad es un craneo y man-
dibulas muy completo de Riograndia guaiben-
sis, el que fue preparado preliminarmente
por el autor y luego, gracias a la intervencion
de A.W. Crompton de Harvard, fue termina-
do de preparar por Charles Schaff, notable
preparador del Museum of Comparative
Zoology de esa universidad. Posteriormen-
te este craneo y mandibulas fue el elemento
central de la tesis doctoral de Marina Bento
Soares, de Porto Alegre, en 2004.

Otros materiales muy buenos de craneos y
mandibulas de cinodontes y esfenodontes se
localizaron en el reducido lugar descubierto
por el autor en 1998, y también a lo largo de
la barranca que se extiende hacia el oeste.

El 17 de Mayo de 2000 regresamos a Porto
Alegre y me dediqué a iniciar la prepara-
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cion del material coleccionado hasta el 25
de Junio, en que iniciamos la 22 parte del
viaje y que habria de extenderse hasta el 10
de Julio. En esta parte del viaje continua-
mos trabajando en la cantera de Faxinal do
Soturno con numerosos hallazgos signifi-
cativos.

Después de unos 10 a 12 dias de traba-
jo en Faxinal y alrededores viajamos nue-
vamente a Sesmaria do Pinhal, lugar en
donde semanas antes habiamos logrado
materiales excepcionales. Un par de horas
después de iniciados los trabajos de exca-
vacion tuvimos la muy desagradable visi-
ta de un Juez de Candelaria acompafiado
por dos vehiculos de la Policia Federal. El
Juez se presentd, la policia pidio y anotd
nuestros documentos y el Dr. Mario Cos-
ta Barberena, Jefe de Paleontologia Verte-
brados de la Universidad Federal de Rio
Grande do Sul, explicé al Juez sobre nues-
tra mision oficial. A ello el Juez respondid
que exigia el permiso para excavaciones
paleontologicas expedido por la Direccidon
Nacional de Produccién Mineral, DNPM.,
Los argumentos de Barberena no conven-
cieron al Juez y éste le otorgo a Barberena
10 minutos para desocupar el lugar. Bar-
berena estuvo muy nervioso y ofuscado y
nos pidié que juntdramos todo el equipo
para irnos de inmediato.

Curiosamente, unos minutos antes de la
llegada del Juez salieron varios huesitos
pequefios, muy bien conservados, que no
pudimos coleccionar en ese momento por
el nerviosismo que lo afectaba a Barberena.
De tal modo nos fuimos al hotel, pasamos
una noche poco feliz, y al dia siguiente,
con lloviznas, decidimos volver al lugar de
la excavacion en una suerte de operacion
comando y rescatar los huesitos pequefios.

Daniel Hernandez, por su agilidad, pe-
quena talla e inteligencia fue elegido para
realizar la misién mientras Agustin y el
subscripto lo dejamos frente a la excava-
cién y seguimos lentamente con la camio-
neta, para luego de 10 minutos volver en
busca de Daniel. Este nos esperaba en la
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ruta con un par de bolsitas de plastico con
los preciados restos. Habiamos rescatado
los restos que posteriormente fueron estu-
diados por Agustin y el subscripto resul-
tando corresponden a un nuevo género y
especie de “ictidosaurio”, que dedicamos
al Dr. Iraja Damiani Pintos y a Daniel Her-
nandez: Irajatherium hernandezi. Después
de cortas visitas a otros afloramientos tria-
sicos de las cercanias de Santa Cruz do Sul,
regresamos a Porto Alegre el 10 de Julio de
2000.

17* Expedicion paleontoldgica a Patagonia

Fue realizada para coleccionar sauris-
quios en dos localidades de la Provincia de
Neuquén, un tanto desvinculada de la mi-
sion de buscar mamiferos mesozoicos, por
lo que no se resefia en mas detalle.

18 Expedicién Paleontol6gica a Brasil

Esta expedicién, financiada por la Na-
tional Geographic Society no se dirigio
a Patagonia sino a los afloramientos del
Triasico Superior de Rio Grande do Sul,
en el sur de Brasil. El objetivo principal de
esta expedicion fue el de coleccionar mas
material de cinodontes avanzados que
ampliaran nuestros conocimientos sobre
la transicion Cynodontia-Mammalia, y
nos proveyera de nueva informacion para
elaborar una hipotesis sobre los ancestros
de los mamiferos mas confiable que la pro-
puesta de hace 30 afios por Crompton y
Jenkins (1973).

Iniciamos el viaje desde Porto Alegre
el 14 de Junio (dia de mi cumpleanos)
de 2002, con la participacién de César L.
Schultz, Marina Bento Soares, Tiago Kru-
her (brasilefios), y los argentinos Gonzalo
Brea, Rodrigo Paz, Daniel Hernandez (Pla-
za Huincul), Agustin Martinelli, Fernando
Chavez y el subscripto. Después de llegar
a Faxinal do Soturno a unos 200 km. al
Oeste de Porto Alegre, cumplimos visitas
al Prefecto y a la Jefatura de Policia con re-
sultados positivos.

Iniciamos los trabajos de remocién de
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bloques de la capa fosilifera, unas arenis-
cas finas, masivas, muy solidas de la For-
macion Caturrita que se exponen en una
excavacion artificial grande existente a un
par de kilémetros al nordeste de Faxinal, el
mismo lugar que trabajamos en el afio 2000
en compania de Mario Costa Barberena y
el padre Daniel Cargnin.

La remocion de bloques de los niveles
propicios de la Formacién Caturrita y su
posterior fragmentacion en pequenos te-
rrones se hace con cortafierros y martillos,
resultando una tarea monoétona con ale-
gres sobresaltos cuando se logran mate-
riales fdsiles importantes que pueden ser
reconocidos rapidamente. Con mayor fre-
cuencia se encuentran restos que requieren
ser preparados con lupa binocular para ser
identificados. Esta labor se prolongo hasta
el 8 de Julio en que viajamos a otra locali-
dad fosilifera portadora de la misma fauna
encontrada en Faxinal.

Los 24 dias de trabajo fueron interrum-
pidos sdlo por 2 o 3 dias de lluvia, lo que
motivo la construccion de un refugio con
una amplia lona suspendida de unos eu-
caliptos vecinos a la excavacion. Los dias
de trabajo fueron extremadamente fructi-
feros. Cada dia se colectaron unos 25 a 30
pequenos bloques con evidencias de hue-
sos pequefios, una o dos mandibulas de al-
gunas de las especies fosiles alli presentes,
especialmente de sphenodontes. La totali-
dad del material coleccionado incluyo en
total 6 craneos de los cinodontes Brasilodon
y Brasilitherium, uno de ellos excepcional-
mente completo, diversos restos mandibu-
lares y fragmentos craneanos del “ictido-
saurio” Riograndia guaibensis, unos 15 cra-
neos de sphenodontes en distinto grado de
preservacion, la mayor parte del esqueleto
del dinosaurio terépodo-prosaurépodo
Guaibasaurus candelariensis sin el craneo y
las vértebras cervicales, y una serie de res-
tos de un muy pequefio “tecodonte”.

A partir del 9 de Julio trabajamos en la
localidad fosilifera de las proximidades de
la ciudad de Candelaria, en el mismo lugar

en donde el Juez de esa ciudad nos habia
dado, generosamente, 10 minutos para
abandonarla.

En esta oportunidad, antes de ir al lugar
a excavar, visitamos al Sr. Prefecto, una ex-
celente persona, y de alli fuimos a visitar
al Juez para evitar situaciones incomodas.
Nos recibio el mismo Juez que afos antes
nos obligo, apoyado por la Policia Federal,
a abandonar nuestras tareas de excavacion
por no poseer el permiso correspondiente
de la DNPM. En esta oportunidad le mos-
tramos el permiso que la Direcciéon Na-
cional de Produccién Mineral otorgé a la
Universidad Federal de Rio Grande do Sul
para explorar y extraer fosiles en el Estado
de Rio Grande do Sul, y le preguntamos
si ahora podremos trabajar tranquilos, a lo
que respondio amablemente que no habria
inconvenientes.

En esta localidad préoxima a Candelaria,
que se llama Sesmaria do Pinhal, descu-
brimos por primera vez restos de los pe-
queios cinodontes muy derivados hacia la
condicion mamaliana en 1998 en compafiia
de Jorge Ferigolo y Ana Maria Ribeiro de
la Fundacion Zoobotanica de Porto Ale-
gre (en donde me desempefié 2 afios con
una beca de la CNPq.), descubrimiento
que nos abri6 las puertas para entrar en el
desarrollo de una tematica novedosa para
la interpretacion de la compleja transicion
Cynodontia-Mammalia.

En esta localidad trabajamos Daniel
Hernandez, Marina Bento Soares, Sergio
Diaz da Silva, Eliseu Veiga Dias, Fernando
Chavez, el subscripto y dos operarios que
el Sr. Prefecto nos envio desde la Prefectu-
ra. La tarea se prolongd por espacio de 4
dias y se lograron dos craneos incomple-
tos, uno de un sphenodonte y el restante
de un cinodonte indeterminado, ademas
de diversos restos pequefios no identifica-
bles antes de su preparacién. Uno de los
hallazgos sobresalientes lo realizo Sergio
Diaz da Silva partiendo bloques. Se trata
de un diente de Brasilitherium con la raiz
partida longitudinalmente, mostrando la
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Fig. 17-30. Integrantes del viaje de estudios y exploracién a Faxinal do Soturno, 2005.

presencia de dos canales nutricios bien
definidos en tanto que la raiz ain no esta
bifurcada. O sea que la bifurcaciéon de los
canales fue previa a la de la raiz propia-
mente dicha.

Regresamos a Porto Alegre el 11 de Julio
en donde iniciamos la tarea de ordenar lo
coleccionado en lugar apropiado para ini-
ciar los trabajos de preparacion, los que se
prolongaron por el resto del afio 2002 y co-
mienzos del 2003. Para la preparacion fue
necesario pagar a una estudiante muy habil,
y a un ordenanza con recursos del subsidio
otorgado al autor.
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Fig. 18-31. El Dr. Sebastian Apesteguia, notable descu-
bridor de mamiferos cretacicos del Norte de Patagonia
y eficaz colaborador del autor desde su temprana
adolescencia.
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The Rufford Foundation, entre muchas otras.
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PROTOMAMfPEROS
Y MAMIFEROS
MESOZOICOS

de América del Sur

En esta nueva edicion se han incluido nuevos capitulos y se han
ampliado la mayor parte de los existentes. Aqui postulamos, con
mayores evidencias y mas elaboradas interpretaciones, sobre la raiz
Pangeica de los vertebrados continentales de Laurasia y Gondwana,
que por procesos paleogeograficos impuestos por movimientos de
placas continentales, evolucionaron separadamente durante largos
periodos de tiempo geologico.

Entre los primeros se han desarrollado uno sobre la caja craneana
de Brasilitherium, un “protomamifero” muy proximo al nivel mama-
liano, reconociendo su cercania de los mamiferos Morganucodonta
en diversos caracteres endocraneanos.

Se postula la relacion de los Brasilodonta con los Morganucodonta
y eventualmente con Kueneotheridae, pero no con Haramiyidae y
Multituberculata que tendrian origenes distintos.

Se considera que los mamiferos cretacicos de Gondwana muestran
cierta unidad en su historia filogenética, que seria muy distinta a la
de los mamiferos cretacicos de Laurasia.

Se enfatiza que los mamiferos jurasicos y cretacicos de Gondwana
demuestran que la historia global de los mamiferos conocida hasta
la década de 1990, se ha modificado radicalmente. Y que su conoci-
miento se ampliara rapidamente por la intensidad de las explora-
ciones paleontoldgicas en Patagonia, Madagascar y otras regiones
de Gondwana.
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