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Pseudoplohophorus absolutus n. sp. (Xenarthra,
Glyptodontidae), variabilidad en Sclerocalyptinae y
redefinicion de una biozona del Mioceno Superior de
Uruguay

Daniel PEREA!

Abstract. PSEUDOPLOHOPHORUS ABSOLUTUS N. SP. (XENARTHRA, GLYPTODONTIDAE), SCLEROCALYPTINAE VARIABI-
LITY AND A BIOZONE REDEFINITION FROM THE UPPER MIOCENE OF URUGUAY. A species of glyptodontid, Pseudo-
plohophorus absolutus n. sp. from the Upper Miocene of Uruguay is described. The holotype is represented
by skull, mandible, great part of dorsal and cephalic carapace, caudal tube, humerus, hand bones, some
vertebrae, and fragmentary pelvis and caudal ring plates. These materials were compared with very com-
plete specimens of Neogene Sclerocalyptinae from Argentina and Uruguay. On the basis of these compa-
risons the partial synonymy between Pseudoplohophorus Castellanos and Stromaphoropsis Kraglievich, and
the inclusion of genus Hoplophractus Cabrera within Eosclerocalyptyus C. Ameghino are proposed. A bio-
zone characterized by Pseudoplohophorus, included in Camacho Formation deposits, is redefined.

Resumen. Se describe una especie de gliptodonte, Pseudoplohophorus absolutus n. sp. procedente del
Mioceno Superior de Uruguay. El holotipo esta representado por craneo, mandibula, gran parte de la co-
raza dorsal cefélica, tubo caudal, hiimero, huesos de la mano, algunas vértebras, fragmentos de pelvis y
placas de anillos caudales. Estos materiales fueron comparados con ejemplares muy completos de
Sclerocalyptinae neégenos de Argentina y Uruguay. A base de estas comparaciones se propone la sinoni-
mia parcial de Pseudoplohophorus Castellanos con Stromaphoropsis Kraglievich y la inclusién del género
Hoplophractus Cabrera dentro de Eosclerocalyptyus C. Ameghino. Se redefine una biozona caracterizada por

el género Pseudoplohophorus incluida en depésitos de la Formacion Camacho.

Key words. Glyptodontidae. Upper Miocene. Uruguay. Systematics, Biostratigraphy.

Palabras clave. Glyptodontidae. Mioceno Superior. Uruguay. Sistematica. Bioestratigrafia.

Introduccion

Los gliptodontes, por poseer un elevado niimero
de huesos que no siempre fosilizan articulados o en
asociacion fisica, han sido objeto de multiplicacién ta-
xonémica. Prueba de ello es que se registran en la li-
teratura unos 75 géneros nominados para América
del Sur (Mones, 1986). Numerosos taxones se definie-
ron a base de restos muy escasos y fragmentarios co-
mo placas sueltas, tubos caudales, fragmentos de co-
raza, etc. Claros ejemplos de este sobredimensiona-
miento sistematico pueden verse en las obras de
Ameghino (1889) y Castellanos (1940), entre otros. Es
probable que parte de lo que se interpreta como cate-
gorias taxondmicas discretas, esté reflejando variacio-
nes individuales o poblacionales. Los Sclerocalyp-
tinae nedgenos de Argentina y Uruguay no escapan a
esta situacién. Ellos han sido estudiados principal-
mente por Kraglievich (1932), Cabrera (1939,1944) y
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Castellanos (1940, 1949, 1954). El material mas com-
pleto de Sclerocalyptinae nebégenos incluye craneos
asociados a sus respectivas corazas y eventualmente
tubos caudales u otras piezas procedentes principal-
mente de Argentina y Uruguay. Retinen esta condi-
cién ejemplares previamente nominados como Eoscle-
rocalyptus C. Ameghino, Stromaphorus Castellanos,
Phlyctaenopyga Cabrera, Plohophorus Ameghino y Ho-
plophractus Cabrera, pertenecientes al Museo Argen-
tino de Ciencias Naturales, al Museo de La Plata y al
Field Museum of Natural History y dos especimenes
asignados en el presente trabajo al género Pseudo-
plohophorus Castellanos, hallados en Uruguay. Uno
de ellos es el holotipo de “Stromaphoropsis” benvenutii
Castellanos, y el otro constituye la nueva especie aqui
descripta, considerada preliminarmente como perte-
neciente al género Stromaphoropsis Kraglievich (vide
Perea, 1993; Perea et al., 1994). El anélisis pormenori-
zado de estos especimenes permite enmarcar la infor-
macién existente sobre material mas fragmentario re-
gistrado en Uruguay y Argentina.

La nueva especie, una de las mejor conocidas en-
tre los mamiferos terciarios del Uruguay, permite re-
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Figura 1. Mapa del lugar de procedencia de Pseudoplohophorus ab-
solutus n. sp. La flecha sefiala el punto de extraccion del espécimen
holotipo / map of the site of Pseudoplohophorus absolutus n. sp. The
arrow shows the collecting point of the holotype specimen.

formular la identidad taxonémica de los géneros
Pseudoplohophorus y Stromaphoropsis, en el marco de la
variacién observada en la subfamilia Sclerocalyp-
tinae, y redefinir una biozona del Mioceno Superior.

Material y métodos

Para el analisis comparativo se utilizaron ejem-
plares de Glyptodontidae pertenecientes a las si-

guientes instituciones: Departamento de Paleontolo-
gia de la Facultad de Ciencias, Universidad de la Re-
publica, Uruguay (FC-DPV), Museo de La Plata, Ar-
gentina (MLP), Museo Argentino de Ciencias Natu-
rales “B. Rivadavia”, Argentina (MACN), Museo
“Bautista Rebuffo” de la Plaza Mayor de Colonia del
Sacramento, Uruguay (MPM), Museo “Florentino y
Carlos Ameghino” del Instituto de Fisiografia y Geo-
logia de Rosario, Argentina (MAR), Museo Nacional
de Historia Natural de Montevideo, Uruguay
(MNHN), Museo Paleontolégico “Alejandro Berro”
de Mercedes, Uruguay (MB), Coleccién Aznarez,
Maldonado, Uruguay (CA) y Field Museum of Na-
tural History (FMNH). Se observaron también dife-
rentes ejemplares de dasipédidos vivientes pertene-
cientes a la Colecciéon del Departamento de Zoologia
de Vertebrados de la Facultad de Ciencias, Univer-
sidad de la Republica, Uruguay (FC-DZV) y de la Co-
lecciéon Comparativa del Departamento de Paleonto-
logia de la misma facultad (FC-DPV-Comp).

Los estudios comparados en crdneo fueron com-
plementados por andlisis morfométricos numéricos de
agrupamiento y ordenacién a partir de matrices con
medidas craneanas estandarizadas (cuadro 1). Para
ello se utiliz6 el programa NTSYSpc (Rohlf, 2000), si-
guiendo los postulados teéricos y metodolégicos de
Sneath y Sokal (1973). Mediante estas técnicas se utili-
zaron diferentes dimensiones craneanas tomadas en-
tre los Sclerocalyptinae nedgenos mas completos com-
parables con el conjunto de medidas de Pseudoploho-
phorus absolutus n. sp. que se brindan maés adelante.

La metodologia y nomenclatura estratigraficas se

Cuadro 1. Medidas craneanas en mm de diferentes ejemplares de Sclerocalyptinae/ skull measurements in mm of some Sclerocalyptinae spec-
imens. Ep1, holotipo de Eosclerocalyptus planus (MACN-4853); Ep2, E. planus (MLP 29-X-10-24); Hp, holotipo de Hoplophractus proximus
Cabrera (MLP 31-XI-12-19); Ht, holotipo de H. tapinocephalus Cabrera (MLP 37-111-7-7); Pab, holotipo de Pseudoplohophorus absolutus n. sp.
(FCDPV- 475 y 595); Pb, holotipo de P. benvenuttii (MMC-888); PIf, Plohophorus figuratus Ameghino (MACN-7844); Ppa, holotipo de
Phlyctaenopyga ameghini (Ameghino) (MLP 29-X-10-1); Stc, Stromaphorus compressidens Castellanos (MLP 29-X-8-1).

Ep2 Hp  Ppa Ht Pb Epl Pab sp. nov. Ste PIf
Longitud total 209 217 242 208 226 208 228,7 260 220
Longitud basal 196,5 190 220 190 210 225 199
Ancho bicigomatico 130 168 189 140 159 138 160 162 157
Ancho nasal 56 82 54 53,5 58,4 50 57,5
Ancho rostral 73 83 68 71 72 86
Ancho interorbitario 71 77,2 110 76 81 79,5 90,7 68 81
Estrechamiento posorbitario 54 62 920 57 52 59 61,4 60 61,5
Ancho caja craneana 74 74,7 97 75 88 76 85,5 71,4 78
Ancho del occipital 81 82 99 72 65 73,5 78,6 71 74,5
Altura del occipital 48 45 47 43 67,5 52,5 54 63,5
Ancho bimastoideo 98 98 122 103 102 94 109,4 96 126
Ancho bicondilar 58 58 85 60 57 68,5 62 62,5
Altura borde alveolar de M8/ cresta sagital 123 104 104 106 111,3 121,5 109
Espesor del puente suborbitario 8 16 30 19 10,5 23 19 20,5
Longitud palatal 157 172 145 151,5 165,7 161 146
Ancho del paladar entre M5 24 26,5 29 24,5 23 26 24,3 27 29,5
Ancho del paladar entre M8 30 32 24,5 35 28 29,4 30 33
Altura de coanas 36,5 27 46 23 28 29,5 27,5 34 32,5
Ancho de coanas 22 24,2 25 25 25 22,5 28,5 18 25
Altura de las narinas 43 35,5 28,5 32,2 38,5 41,5
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basaron en los conceptos del Comité Argentino de
Estratigrafia (1992) y Hedberg (1994).

Sistematica

Superorden XENARTHRA Cope, 1889
Orden CINGULATA Illiger, 1811
Familia GLYPTODONTIDAE Burmeister, 1879
Subfamilia SCLEROCALYPTINAE Ameghino, 1891

Género Pseudoplohophorus Castellanos, 1926

Sinonimia. Plohophorus Ameghino, 1887: 17-18 [partim]; Stroma-
phoropsis Kraglievich, 1932: 281-282 [partim, nec Stromaphoropsis
scavinoi Kraglievich, 1932 (partim): 281-282, lam. 47]; Teisseiria
Kraglievich, 1932: 306-308 [partim, nec Teisseiria compressa, Caste-
llanos, 1940: 185-209, figs. 53-61]; Caudaphorus Farifia, 1981: 784.
Especie tipo. Pseudoplohophorus orientalis (Ameghino, 1889: 827-
828).

Procedencia geografica y temporal. Uruguay, Mio-
ceno tardio.

Diagnosis enmendada. Tamafio intermedio entre
Eosclerocalyptus C. Ameghino y Stromaphorus Caste-
llanos y similar a Stromaphoropsis Kraglievich y a Plo-
hophorus Ameghino. Craneo robusto, con arcos cigo-
maticos abiertos y muy elevados, tuberculum lacrimae
menos acentuado que en Plohophorus y Eoscle-
rocaplyptus (=Hoplophractus) y bordes alveolares muy
divergentes desde el limite M4-M5 hacia adelante y
atras. Condilos occipitales sobresalientes. Ramas ma-
xilares del arco cigomético muy robustas. Apdfisis
paraoccipitales y constriccién entre la base del arco ci-
gomatico y las apéfisis mastoideas muy poco noto-
rias. Ornamentacién de las placas de la coraza dorsal
de relieve acentuado al igual que Stromaphoropsis,
Stromaphorus y Phlyctaenopyga; placas de las regiones
lateral media y posterior subrectangulares y con dos
hileras de figuritas periféricas anteriores; placas de la
region lumbar subpentagonales o subhexagonales
con una sola fila de figuritas periféricas, siempre en
numero total de 11 o mds y muy pequefias en relacién
a la figura central. Tubo caudal con figuritas periféri-
cas de las placas muy estrechas transversalmente y a
veces total o parcialmente sustituidas por grandes po-
ros al igual que Coscinocercus Cabrera.

Composicién. El género incluye, ademas de la espe-
cie tipo Pseudoplohophorus orientalis (Ameghino, 1889)
y la nueva que aqui se describe, a P. coloniensis (Kra-
glievich, 1932) comb. n., P. berroi (Castellanos, 1940)
comb. n.; P. benvenutii (Castellanos, 1954) comb. n., P.
rebuffoi (Castellanos, 1954) comb. n. y P. francisi Mo-
nes, 1970. La denominacién especifica P. langquthi
(Farifia, 1981), constituye un nomen illegitimum, por
sustituir arbitrariamente a P. berroi, nombre valido
que tiene prioridad (vide Mones, 1986). Esta dltima
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Figura 2. Columna estratigrafica del lugar de procedencia de
Pseudoplohophorus absolutus n. sp. La flecha sefiala del punto de ex-
traccién del espécimen holotipo / stratigraphic section of the site of

Pseudoplohophorus absolutus n. sp. The arrow shows the collecting
point of the holotype specimen.

especie s6lo incluye un fragmento de tubo caudal
(MB-2257) descrito originalmente por Kraglievich
(1932) como ?Stromaphorosis scavinoi.

Comentarios. Como se expresa mas adelante, las
nuevas combinaciones surgen del andlisis comparati-
vo de tubos caudales en el caso de P. coloniensis, P. be-
rroi y P. rebuffoi, y del craneo, la coraza y el tubo cau-
dal en el de P. benvenutii.

Pseudoplohophorus absolutus n. sp.
Figuras 3-5

Holotipo. FC-DPV-475 y 595: craneo, mandibula, atlas y vértebra
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Figura 3. Pseudoplohophorus absolutus n. sp.: FCDPV-475 y 595 (Holotipo / Holotype), A, B, C, Craneo / Skull; A, Vista lateral / lateral
view; B, Vista dorsal / dorsal view; C, Vista ventral / ventral view; D, Mandibula en vista lateral / mandible in lateral view; E, F, Coraza dor-
sal / dorsal carapace; E, Porcién anterior / anterior portion; F, Porcién media-posterior / middle-posterior portion. Escala / scale = 10 cm.
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compuesta, hlimero y mano izquierdos, algunas placas de anillos
caudales, fragmentos de pelvis y de vértebras sacras y caudales;
mitad posterior de la coraza dorsal y fragmento anterior de ésta,
tubo caudal, placas cefélicas.

Paratipo. FC-DPV-1084: hemimandibula derecha y humero iz-
quierdo, placa de anillo caudal.

Derivatio nominis. Del latin absolutus: completo, por ser la especie
con mayor cantidad de piezas conocidas dentro del género y uno
de los mamiferos terciarios mas completos del Uruguay.

Procedencia geografica y estratigrafica. Arazati, De-
partamento de San José, barrancas costeras del Rio de
la Plata (figura 2), en pelita gris verdosa basal, apro-
ximadamente a 50 cm por encima de la plataforma de
abrasion, Formacién Camacho, Mioceno Superior (fi-
gura 3).

Diagnosis. Tamafio intermedio entre Eosclerocalyptus
planus C. Ameghino y Stromaphorus compressidens Cas-
tellanos. Region occipital mas amplia que en Pseudo-
plohophorus benvenutti, con los condilos sobresalientes
y muy separados entre si y el foramen magnum de-
primido y muy ancho. Morfologia de M5 a M8 (tni-
cos dientes preservados en este ejemplar) con una
mezcla de caracteres de Stromaphoropsis scavinoi (M6
y M7 con dltimo prisma de cara posterior marcada-
mente convexa) y de P. benvenutii (prisma anterior de
Mb5 a M7 con inclinacién hacia adentro y adelante).
Patrén general de los molariformes inferiores similar
a Stromaphorus y Sclerocalyptus, con una proyeccion
que conforma una saliente en la cara anterior y la su-
perficie de la cara posterior plano-céncava. Tubo
caudal mediano, intermedio entre el de P. benvenutii,
maés pequefio, y el de P. rebuffoi, mas grande. Placas
del tubo con limites difusos entre si y figura central
de gran tamafio en relacion a las periféricas, entre las
cuales hay numerosos orificios, sobre todo en la cara
dorsal. Tubo caudal con menor cantidad de orificios,
figuritas periféricas mas evidentes y numerosas y
placas menos convexas que en Pseudoplohophorus
orientalis y P. francisi.

Diagnosis. Size intermediate between Eosclerocalyptus
planus C. Ameghino and Stromaphorus compressi-
dens Castellanos. Occipital region broader than in Pseu-
doplohophorus benvenutti, with prominent and sepa-
rated occipital condils, and very depressed and wide fora-
men magnum. The morphology of 5th to 8th molariforms
(the only preserved in this specimen) shows a mixture of
characters of Stromaphoropsis scavinoi (6th and 7th
molariforms with posterior prisma having its posterior fa-
ce markedly convex) and P. benvenutii (anterior prism of
5th to 7th molariforms with forward and inward inclina-
tion).

The general pattern of the lower molariforms is similar
to Stromaphorus and Sclerocalyptus, with a projection
which conforms a prominence in the anterior face and a
flat-concave surface of posterior face. Caudal tube medium
sized, intermediate between P. benvenutii (smaller), and
P. rebuffoi (bigger). The plates which constitute the tube
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have diffuse limits between them and their central figure is
markedly bigger than the peripheral ones, among which
there are a lot of foramina, mainly on the dorsal part. It is
distinguished from Pseudoplohophorus orientalis and
P. francisi caudal tubes because it has fewer foramina, the
peripheral figures are more evident and numerous, and has
less convex plates.

Observaciones. El ejemplar FC-DPV-475 y 595 fue
colectado en dos etapas: la primera en el ano 1986, en
que se recogié una hemimandibula, himero, parte
de la mano y fragmentos de anillos caudales (FC-
DPV-475). En la segunda etapa, en 1991, se exhuma-
ron los restantes restos del ejemplar (FC-DPV-595)
que constituye la mayor parte del holotipo de P. ab-
solutus n. sp. Curiosamente, no se supo que pertene-
cieran al mismo ejemplar hasta constatar, luego de
haber sido ingresados independientemente al catalo-
go, que las piezas de FC-DPV-475 articulaban perfec-
tamente con las de FC-DPV-595, no habiendo mate-
rial homologo repetido. Las dos tandas de huesos es-
taban al mismo nivel en la vertical y no parece haber
mediado gran erosién entre la primera (1986) y se-
gunda (1991) etapas de extraccién, a lo sumo los po-
cos centimetros en la horizontal que separaban la pri-
mera tanda de restos de la segunda. El espécimen
FC-DPV-1084 fue colectado cerca del holotipo.

Descripcion comparativa

El craneo (figuras 3.A, B, C; cuadro 1) es robusto
y se asemeja globalmente al de Plohophorus figuratus
Ameghino; tiene los arcos cigomaticos abiertos y
muy elevados en norma lateral, a escasos milimetros
por debajo del contorno superior craneano. Como su-
cede en Pseudoplohophorus benvenutii, posee un gran
espesor de la rama anterior del arco cigomaético a ni-
vel de los foramenes suborbitarios. El rostro es ancho
y corto y la region occipital amplia y deprimida. En
norma dorsal, mas de la mitad de su longitud corres-
ponde a la superficie que se desarrolla a partir de las
apofisis post-orbitarias hacia atras. Presenta la caja
craneana amplia y de superficie dorsal rugosa. Las
crestas lambdoideas conforman un angulo marcado
con la sagital. La regién frontal es abultada, con el tu-
berculum lacrimae menos desarrollado que en Ploho-
phorus y Eosclerocalyptus (= Hoplophractus). La cons-
triccién posterior al arco cigomético y anterior a la
apo6fisis mastoidea es muy poco marcada al igual que
en P. benvenutii. Esto lo diferencia mucho del craneo
de los ejemplares de Sclerocalyptus y bastante del de
los de Eosclerocalyptus (= Hoplophractus). En estos gé-
neros, la region paraoccipital es también mds amplia
y consecuentemente la apofisis mastoidea mas sobre-
saliente. En estos caracteres Pseudoplohophorus se ase-
meja mas a Stromaphorus y Phlyctaenopyga. El fora-
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men mastoideo estd ubicado posteriormente a la ap6-
fisis mastoidea, mientras que en el ejemplar FMNH-
P14501 de Eosclerocapyptus es interno a ésta. Tanto en
norma dorsal como ventral muestra una gran simili-
tud con Pseudoplohophorus benvenutii , a pesar de que
la regién occipital de la nueva especie es mas amplia.
En norma posterior se observan las coanas de contor-
no subcuadrado y la amplitud y depresioén de la re-
gion occipital, en cuyo llano hay una cresta central
delimitada lateralmente por dos amplias depresiones
para la insercion de la musculatura recta del cuello.
De la denticién superior (figuras 3.C y 4.A, cuadro
2) se preservan las series M5 y M8 derechas y M6-8
izquierda y los alvéolos de los restantes dientes.
Ambas series se acercan entre si a nivel del limite
M4-M5 y divergen a partir de ese punto, hacia ade-
lante y hacia atras, al igual que en P. benvenutii. E1 M1
es subcircular y pequefio; el M2 mas alargado, pare-
ce mostrar ya indicios de lobulacién; el M3, es clara-
mente trilobulado, los M4 a M8 presentan una con-
formacién y tamario similares entre si. La configura-
cién dentaria general y el tamafio coinciden con la
descripcién de Castellanos (1954). La morfologia de
los M5 a M8 muestra una mezcla de caracteres de
Stromaphoropsis scavinoi Kraglievich (M6 y M7 con el
altimo prisma de la cara posterior marcadamente
convexa) y de P. benvenutii (prisma anterior de los
M5 a M7 con inclinacién hacia adentro y adelante y
MBS céncavo en su cara anterior). Este altimo caracter
es propio de muchos de los representantes de la sub-
familia como Sclerocalyptus y Panochthus. El ultimo
prisma del M8 posee un surco posteroexterno en su
cara posterior, que es principalmente convexa. El
mismo patrén se observa en Sclerocalyptus y algunos
ejemplares de Glyptodon y Glyptotherium. La denti-
cién superior se asemeja también a la de Eoscleroca-
lyptus (=Hoplophractus) y difiere notoriamente de la
de Phlyctaenopyga (M5 a M8). La denticién superior
de Stromaphorus es desconocida; sélo es posible infe-
rirla a partir de los alvéolos, por lo que no se pudie-
ron efectuar comparaciones adecuadas. La mandibu-
la (figuras 3.D y 4.B, cuadro 2), de aspecto gracil por
su escaso espesor, presenta una longitud total de
aproximadamente 20 cm y una altura de 16 cm. La
rama montante es amplia y su borde anterior ascien-
de en angulo recto y luego se inclina hacia adelante.
La apofisis coronoidea se eleva algo por encima del
condilo, el que es amplio lateralmente y muy estre-
cho anteroposteriormente. El margen incisivo esta se-
parado del m1 aproximadamente por 2,5 cm; la sinfi-
sis tiene una longitud de unos 8 cm y su limite pos-
terior esta a nivel del borde posterior del m3. Las ra-
mas horizontales son subparalelas y de mediana al-
tura, presentando un margen alveolar sub-horizontal
y su borde ventral muy convexo. El limite posterior
del m8 se localiza al mismo nivel que la escotadura
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Cuadro 2. Medidas de la mandibula y denticién (mm) de Pseu-
doplohophorus absolutus n. sp. FCDPV-475 y 495 / Mandible and den-
tition measurements (m mm) of Pseudoplohophorus absolutus n. sp.
FCDPV-475 y 495.

Longitud Ancho
Longitud serie dentaria 135
Altura a nivel m4 55
Maéximo espesor a nivel m4 16
m1 55 53
m2 11 6
m3 16,2 7,2
m4 17,4 83
mb 19 9
mé 10
m7 18,5 10
m8 18 10
M5 18 10,5
Mé6 18,5 10,8
M7 17 11,9
M8 154 10,5

que separa la apéfisis coronoides del condilo mandi-
bular.

La denticién inferior (figura 4.B, cuadro 2) pre-
senta un patrén similar a la denticién superior con el
ml de seccién subcircular a partir del cual, los ele-
mentos de la serie se alargan progresivamente y tien-
den a hacerse mas claramente trilobulados, adqui-
riendo un tamafio y configuracién uniformes a partir
del m5. Los m3 - m8 se caracterizan por poseer una
proyeccién del borde anterior que contrasta con la
forma trunca del posterior. En el holotipo la denti-
cién inferior esta casi completa a excepcién del mé y
l6bulo posterior del m5 derechos.

El htimero, de aproximadamente 20 cm de longi-
tud, es algo mas corto y gracil que el himero de P. re-
buffoi (MPM-880). Las crestas son mas acentuadas. La
mano izquierda esta casi completa, presentando pisi-
forme, cuneiforme, lunar, escafoide, trapecio, magno
y unciforme. Posee los metacarpianos III, IV y V, la
2a. falange ungueal del dedo II; la 1a. y 2a. falanges
del dedo 1V, y la falange ungueal del dedo V presen-
ta cinco sesamoideos.

El atlas se asemeja al de Eosclerocalyptus planus,
aunque es menos robusto y, al igual que el de Ploho-
phorus figuratus, tiene las facetas cefdlicas mas desa-
rrolladas (altura: 53,5 mm, didmetro en las facetas ce-
falicas: 67 mm, didmetro transverso del agujero neu-
ral: 31 mm, didmetro vertical del mismo en su parte
anterior: 32 mm). El axis tiene una apofisis odontoi-
des sobresaliente y bastante aguda, se asemeja tam-
bién a la de E. planus aunque es relativamente mas
larga (longitud: 69 mm; didmetro anteroposterior de
la apoéfisis espinosa: 33 mm; ancho a nivel de la arti-
culacién anterior: 53,5 mm; ancho anterior del fora-
men raquideo: 23,5 mm; altura anterior del foramen
raquideo: 22,5 mm; ancho posterior del foramen ra-
quideo: 30 mm; altura posterior del foramen raqui-
deo: 19 mm). Las vértebras sacras son amplias trans-
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Figura 4. Pseudoplohophorus absolutus n. sp.: FCDPV-475 y 595
(Holotipo / Holotype), A, series dentarias y alveolares superiores
/ upper dentary and alveolar series; B, serie dentaria inferior iz-
quierda / left lower dentary series.

versalmente y la pelvis es amplia y constituida por
huesos de escaso espesor.

El escudo cefalico estd representado por la placa
central posterior, 3 placas laterales derechas, la mas
grande de las cuales articula con la primera, y una
placa probablemente anterior. Su configuracién di-
fiere notoriamente de la de Phlyctaenopyga ameghini
que practicamente carece de ornamentacién y de Plo-
hophorus figuratus que es muy ornamentado. Su pa-
trén se asemeja al de Eosclerocalyptus planus. La placa
central posterior es similar en tamafio a la homologa
de P. benvenutii, aunque a diferencia de ésta, posee su
mayor didmetro transverso anterior, mientras que en
la citada especie los didmetros anterior y posterior
son idénticos. Se diferencia de P. rebuffoi porque esta
especie posee una clara asimetria en la configuracién
del escudo cefalico, sobre todo la placa central poste-
rior. Se diferencia de P. benvenutii y se asemeja a P. re-
buffoi por poseer plaquitas externas laterales articu-
lando con las mayores laterales a la placa central pos-
terior (Castellanos, 1954). Todas las placas se aseme-
jan a las de E. planus en el patréon general de poseer
una superficie porosa rodeando los bordes y zonas
circulares centrales rugosas. Estas rugosidades se
ven atenuadas a nivel de las placas mas pequefias cu-
ya configuracién se asemeja a la de “Hoplophractus”
tapinocephalus Cabrera.

Para la coraza (figuras 3.E, F), a pesar de no estar
completa, puede estimarse una longitud total de en-
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tre 95 cm y 1 m, tamafio intermedio entre Stromapho-
rus compressidens y Eosclerocalyptus planus. Las placas
que la componen se agrandan desde adelante, donde
las mas pequenias miden 15,5 mm de didmetro, hacia
la zona lumbar, donde adquieren su mayor diametro
(43,5 mm). Desde alli, las dltimas filas se van redu-
ciendo, hasta que en la dltima llegan a 27,5 mm. Las
placas dorsales aledafias al plano sagital son subhe-
xagonales, desde las filas mas anteriores hasta la zo-
na media-lumbar; en las tltimas filas se hacen sub-
cuadradas. La zona anterior lateral posee placas pe-
quefas y sub-romboidales y la zona pleural placas
sub-rectangulares de didmetro mayor promedio de
36 mm. En cada placa la figura central ocupa la ma-
yor parte de la superficie y las figuritas periféricas
son pequefas. En las placas ubicadas sobre el plano
sagital la figura central es subcircular y hacia los la-
dos (zona pleural) se va haciendo mas eliptica a dia-
metro mayor anteroposterior, acomparfiando la for-
ma rectangular de la placa. El médximo nimero de fi-
guritas periféricas se da en las placas de la zona lum-
bar (entre 13 y 15) y el minimo ndmero (entre 3 y 4)
de éstas en las primeras filas anteriores, sobre la zo-
na lateral. En la zona anterior dorsal hay entre 12 y 13
de estas figuritas y en la zona media pleural entre 12
y 14. En la dltima fila estan mal definidas, pudiéndo-
se calcular alrededor de 4 sé6lo sobre el borde anterior
y agujeros de regular tamafio entre éstas (o sustitu-
yéndolas). En la zona pleural, las figuritas periféricas
anteriores son mayores que las posteriores y las su-
periores e inferiores muy pequefias y alargadas. En la
parte anterior de estas placas puede haber dos filas
de periféricas (figura 3.F). En el conjunto de la coraza
pueden distinguirse los siguientes patrones de cam-
bio: 1) un aumento del tamafio de la placa desde ade-
lante y desde atrds hacia las zonas media lumbar y
pleural media posterior; 2) la superficie de las figuras
y figuritas se hace progresivamente mas convexa ha-
cia atrés ; 3) siempre existe una sola fila de figuritas
periféricas a excepcion de las placas posteriores de la
zona pleural, en que puede haber dos y 4) el espesor
de la coraza aumenta desde adelante hacia atras y de
los costados hacia la zona media.

Los patrones descritos coinciden con los estable-
cidos previamente para la coraza en las especies de-
finidas como Pseudoplohophorus benvenutti y P. rebuf-
foi y algunos permiten distinguirlos de otros repre-
sentantes de la subfamilia: de Eosclerocalyptus (=Ho-
plophractus) por el mayor niimero y menor tamafio
relativo de las figuritas periféricas; de Stromapho-
ropsis scavinoi, Stromaphorus, Phlyctaenopyga y Ploho-
phorus, por poseer una sola fila (parcialmente dos so-
lo en algunas placas de la zona pleural) de figuritas
periféricas.

El tubo caudal (figura 5) posee una longitud total
de 34 cm considerando el dltimo anillo soldado, un
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didmetro transverso a nivel de los limites anteriores
de las placas apicales de 64 mm y uno dorso-ventral,
al mismo nivel, de 54,5 mm. Posee un maximo dia-
metro transverso a nivel del dltimo anillo soldado de
89 mm y uno méximo trasverso, al mismo nivel de
102 mm. El tubo parece estar algo comprimido late-
ralmente a este nivel. Las placas que constituyen el
tubo tienen limites difusos entre si y sus figuras cen-
trales son de gran tamafo en relacién al de las peri-
féricas, a veces inexistentes o sustituidas por orifi-
cios. Como méximo existe una sola hilera de periféri-
cas entre dos figuras centrales de placas contiguas.
Desde atrés hacia adelante se distinguen dos grandes
figuras terminales elipticas separadas en la parte api-
cal dorsal por una fila de figuritas periféricas y en la
ventral por un surco con pequefios orificios. En vista
lateral se observan 4 placas hacia adelante. La mas
distal dividida en dos, una arriba y otra abajo, las
cuales estdn tan separadas en el lado izquierdo que
permiten que la pendltima placa lateral contacte con
la placa apical del mismo lado. Esto hace que la lon-
gitud ocupada por las placas laterales sea mucho me-
nor que en otras especies del género, ocupando me-
nos de la mitad de la longitud total del tubo. En P. re-
buffoi y P. benvenutii esta dimensién es superior a la
mencionada longitud total (Castellanos, 1954). Asi es
que por delante de la primera placa lateral, hay 5 fi-
las de placas por delante del tltimo anillo soldado,
mientras que en P. benvenutii hay sélo dos y en P. re-
buffoi tres. Otra posibilidad es considerar a la 1a. late-
ral como doble (figura 5.C), en cuyo caso las placas
laterales ocuparian aproximadamente la mitad de la
longitud del tubo y las filas de placas ubicadas entre
éstas y el ultimo anillo soldado serian 4. Consideran-
do este tltimo esquema, las placas que quedan entre
las laterales serian dorsalmente 24 y ventralmente 25.
La primera fila anterior a las laterales tiene 12 placas,
la 2da.,13, la 3ra., 14 y la 4ta., 13. El dltimo anillo, sol-
dado al tubo, tiene 15 placas en cada fila. A lo largo
de la franja media dorsal del tubo se observan abun-
dantes orificios circulares entre las figuritas periféri-
cas. También se pueden observar estos orificios espo-
radicamente a los lados y en la zona ventral. El dia-
metro transverso de las figuritas periféricas se hace
cada vez mas reducido desde el dorso hacia el vien-
tre del tubo, donde los surcos ubicados entre las fi-
guras centrales son muy reducidos, sobre todo hacia
el apex. El tubo caudal tiene similitudes con el de
Pseudoplohophorus orientalis y P. francisi por presentar
foramenes de gran tamafo, sobre todo en la parte
dorsal y la zona ocupada por las placas laterales re-
ducidas (aproximadamente la mitad de la longitud
del tubo), pero se diferencia de los de estas especies
por poseer menor cantidad de orificios, figuritas pe-
riféricas mds evidentes y placas menos convexas
(Castellanos, 1926; Mones, 1970).
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Estratigrafia y edad

El material descrito proviene de la Formacién Ca-
macho (Goso y Bossi, 1966). De acuerdo a su caracte-
rizacién litoestratigrafica original, ésta coincide en
parte con lo que Francis y Mones (1965) denominan
Formacién Kiya.

De la revisién de ambas unidades (Perea y Marti-
nez, 2004), lo que se definiera originalmente como
“Areniscas de Camacho” (Caorsi y Goni, 1958), en
parte equivalentes a la Formacién Camacho (Goso y
Bossi, 1966), definida para el Departamento de Colo-
nia, incluye dos miembros, de los cuales el inferior
(Miembro San Pedro sensu Martinez, 1994 y Perea y
Martinez, 2004) caracterizado por pelitas, se correla-
ciona litoestratigraficamente con la Formacién Kiyu
(Francis y Mones, 1965), definida en el limitrofe De-
partamento de San José. Es asi que la Formacién Ca-
macho estaria compuesta por el miembro descrito y
otro miembro superior (Miembro Cerro Bautista sen-
su Martinez, 1994 y Perea y Martinez, 2004), més are-
noso, cuyas mejores exposiciones se dan en el Cerro
Bautista cerca de la ciudad de Carmelo. Atendiendo
a esta nueva division, dicha formacién estaria abar-
cando entonces facies peliticas basales y facies areno-
sas cuspidales, ambas dispuestas en gran parte de la
franja costera de los Departamentos de San José y Co-
lonia (figuras 1y 2), pero cuyo contacto se observa en
las barrancas de San Juan en el Departamento de Co-
lonia (Martinez, 1994; Perea y Martinez, 2004). Esta
division fue ya vislumbrada por Serra (1943).

Es de destacar que en el Departamento de San Jo-
sé la Formacién Camacho sélo estd representada por
las facies peliticas (figura 2) sobre las cuales sobreya-
ce la Formacién San José, definida por Francis y Mo-
nes (1965) e indistinguible de la Formaciéon Raigén
(Goso y Bossi, 1966), de probable edad Plioceno-Pleis-
toceno inferior y medio (Tambussi et al., 1999; McDo-
nald y Perea, 2002).

Las facies basales de la Formacién Camacho in-
cluyen una biozona cuyo representante mejor cono-
cido es Pseudoplohophorus. Esta biozona, definida co-
mo “Biozona de “Stromaphoropsis” (Perea, 1993; Perea
et al., 1994) y redefinida y revisada en el presente ar-
ticulo, se extiende a lo largo de la franja costera del
rio de la Plata en parte de los departamentos de San
José y Colonia. La abundante mastofauna integrada a
esta biozona tiene afinidades “huayqueriense-meso-
potamienses” segtin Perea et al. (1994, 1996) y Perea 'y
Scillato-Yané (1995). La “Edad-mamifero” Huayque-
riense (sensu Pascual et al.,1966), asignada al Mioceno
tardio, estd representada clasicamente en sedimentos
de las provincias de Buenos Aires, La Pampa, Cata-
marca y Mendoza en la Reptblica Argentina (Pas-
cual et al., 1966; Zetti, 1972; Marshall et al., 1983; Mar-
shall y Cifelli, 1991).



Nuevo Glyptodontidae mioceno de Uruguay

183

Figura 5. Pseudoplohophorus absolutus n. sp.: FCDPV-475 y 595 (Holotipo / Holotype), Tubo caudal / caudal tube, A, vista dorsal / dorsal

view; B, vista ventral / ventral view; C, vista lateral / lateral view.

Segtin Cione et al. (2000) el término “Piso Mesopo-
tamiense” o “Mesopotamiense” es considerado inva-
lido y es equivalente al “Conglomerado osifero” de la
Formacién Ituzaingd, cuya fauna terrestre sugiere
una edad Huayqueriense. La base de esta edad se
ubica segin Flynn y Swisher (1995) en los 9 Ma (Tor-
toniano).

Discusion
Evolucion, sistemitica y paleobiogeografia

Los Glyptodontoidea muy probablemente surgie-
ron a partir de Dasypodidae (Hoffstetter, 1958; Paula
Couto, 1979) en el Paleoceno-Oligoceno. Los restos
mas antiguos indudablemente pertenecientes a esta
superfamilia datan del Mustersense y Deseadense ar-
gentinos (Ameghino, 1897, 1902; Scillato-Yané, 1977).
Los cambios que parecen haber mediado entre glip-

todontes y sus antecesores dasipodoideos parecen
coincidir con patrones macroevolutivos de hetero-
cronia y heterotopia (Alberch et al., 1979; McKinney y
Gittleman, 1995; Zelditch y Fink, 1996). En el marco
de un patrén de hipermorfosis (Alberch ef al., 1979;
Gould, 1980; McNamara, 1988) el aumento de tama-
fio, junto con la gran osificacién y la particular confi-
guracién del aparato masticatorio con un desplaza-
miento de la denticién hacia atrds y una concomitan-
te elevacién del craneo y mandibula, son caracteres
que en los gliptodontes pueden haber surgido por
aceleraciéon de algunas etapas del desarrollo de sus
probables ancestros.

Los caracteres craneanos y dentarios son de gran
valor para la sistematica de mamiferos como lo de-
muestran los numerosos trabajos de osteologia com-
parada en grupos actuales y fésiles. En el caso parti-
cular de los Cingulata, se suman también los caracte-
res del exoesqueleto, los cuales tienen un elevado va-
lor diagnéstico (Burmeister, 1879; Ameghino, 1889,
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Hoffsteter, 1958; Paula Couto, 1979) . Las principales
dificultades taxonémicas surgen cuando el grado de
variabilidad de los caracteres craneanos no se ve
acompafado por el correspondiente de los caracteres
exoesqueléticos. Es asi que el cambio evolutivo de
uno no implica necesariamente la variacién del otro,
existiendo distintas tasas de diferenciaciéon morfol6-
gica o tendencias segtin la region del esqueleto que se
trate. En el caso particular de los Sclerocalyptinae re-
sulta muy dificil proponer hipétesis sistematicas ro-
bustas sin tener material del crdneo asociado al es-
queleto externo.

Los Sclerocalyptinae nedgenos no se encuentran al
margen de esta condiciéon que afecta a los restantes
gliptodontes. El agrupamiento de ciertos géneros de-
finidos para la Argentina a base de material craneano
asociado a coraza y tubo caudal, surge en forma rela-
tivamente clara. Teniendo en cuenta las pocas dife-
rencias observadas se propone la sinonimia de Hoplo-
phractus Cabrera y Eosclerocalyptus C. Ameghino. Las
diferencias que existen a nivel craneano (sobre todo
altura de las coanas) y a nivel de la coraza (presen-
cia/ausencia de concavidad de las figuras centrales y
figuritas periféricas de las placas) se condicen mejor
con una diferenciacién de caracter especifico. Cabrera
(1944), basa parte de su distincién genérica en la altu-
ray estrechez craneana de Eosclerocalyptus respecto de
Hoplophractus, sin embargo reconoce que los craneos
del primero que observé para comparar, se encontra-
ban comprimidos (deformados) por la presiéon de los
sedimentos, hecho que fue confirmado por la obser-
vacioén directa del material por parte del autor del
presente articulo. Esta homogeneidad entre ambos
géneros, que surge principalmente del analisis morfo-
légico cualitativo, se ve confirmada por andlisis fené-
ticos de agrupamiento y ordenacién basados en di-
mensiones craneanas (figuras 6 y 7). “Hoplophractus”
proximus Cabrera y Eosclerocalyptus poseen una figura
central rodeada de un promedio de 9 periféricas en la
franja central de la coraza (8 a 10 en el primero y 7 a
10 en el segundo). “Hoplophractus” tapinocephalus
Cabrera presenta de 8 a 11 figuritas en cada placa de
la misma regién. En todos ellos el relieve de las figu-
ras es poco acentuado, la figura central puede ser pla-
na o céncava y las figuritas periféricas son proporcio-
nalmente mas grandes que las homoélogas de
Pseudoplohophorus, Stromaphoropsis, Phlyctaenopyga y
Stromaphorus, en relacién a la central.

El tinico material asignado a “Hoplophractus” (vi-
de Marshall y Patterson, 1981) que presenta craneo
asociado a coraza y tubo caudal es el ejemplar
FMNH-P14501. Segun los citados autores, el tubo
caudal de este ejemplar difiere del MLP-29-X-10-32,
asignado a H. proximus con dudas por Cabrera
(1944), pero no describen las diferencias. La obser-
vacion por nuestra parte de fotografias de dicho
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ejemplar permitié identificar muchas similitudes
con Eosclerocalyptus.

Las similitudes a nivel craneano y de ornamenta-
cién del exoesqueleto observadas entre los ejempla-
res tipo de Pseudoplohophorus benvenutti y de P. abso-
lutus n. sp., con caracteres exclusivos y diagnésticos,
permiten confirmar la robustez taxonémica de este
género. Esto se ve apoyado por el andlisis numérico
efectuado, en donde tanto en las técnicas de agrupa-
miento, como de ordenacioén, estos dos ejemplares es-
tan mas cercanos entre si, que de cualquier otro del
conjunto analizado (figuras 6 y 7).

Los tubos caudales de ambas especies muestran
similitudes entre si y con el neotipo de Pseudoploho-
phorus orientalis. A su vez, los especimenes decritos
por Kraglievich (1932), como ? “Stromaphoropsis” sca-
vinoi (MB-2257) y “Stromaphoropsis” coloniensis y por
Castellanos (1954) como S. rebuffoi , poseen caracteres
que se condicen con el patrén de variabilidad obser-
vado en los tubos caudales aqui considerados como
Pseudoplohophorus.

Stromaphoropsis se considera un género valido,
con la tinica especie S. scavinoi Kraglievich, represen-
tada por el ejemplar MB-2189, caracterizado por po-
seer las placas de la region media lumbar con dos fi-
las de figuritas periféricas.

De acuerdo con Cabrera (1944) la diferencia entre
Stromaphorus y Phlyctaenopyga, aparte del tamafio, es
que desde la octava fila a partir del borde posterior,
las figuras centrales son abultadas en el dltimo, mien-
tras que en el primero, son algo menos abultadas y se
dan en las 5 6 6 dltimas filas. En Phlyctaenopyga, en la
zona media lumbar existen entre 4 y 7 figuritas peri-
féricas entre las figuras centrales, mientras que en la
misma regién de Stromaphorus hay de 3 a 5 figuritas
entre las figuras centrales.

En Plohophorus la coraza tiene una figura pequefia
central plana o levemente excavada alrededor de la
cual hay 2 6 3 hileras de figuritas periféricas peque-
fias, similar a Nopachthus y a algunas regiones de la
coraza de Panochthus. Stromaphoropsis presenta un
numero de figuritas periféricas intermedio (11 a 18)
entre Eosclerocalyptus (= Hoplophractus) y Pseudophlo-
hophorus, con un ndmero menor por un lado, y
Stromaphorus, Phlyctaenopyga y Plohophorus, con ma-
yor nimero de figuritas periféricas por otro.

La relacién del didmetro transverso del promedio
de las figuritas periféricas con el diametro de la figu-
ra central, es mayor en Eosclerocalyptus (=Hoplophrac-
tus) y Sclerocalyptus que en Stromaphorus, Phlyctae-
nopyga, Plohophorus, Pseudoplohophorus y Stromapho-
ropsis. Esta relaciéon se correlaciona positivamente
con la anédloga observada para las figuras de tubos
caudales en los casos comparables.

La configuracién muy variable y frecuentes asi-
metrias observadas en el escudo cefalico y tubo cau-
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dal de Cingulata puede deberse a diferencias indivi-
duales. La observacion de ejemplares de dasipédidos
actuales dio como resultado diferentes grados de asi-
metrias en todos los ejemplares, sobre todo a nivel de
estuche caudal y escudo cefalico. En varios casos hay
multiplicacién (o divisién) de placas. Las asimetrias
son mas perceptibles cuando estan cercanas al plano
sagital, pero se han observado algunas distales en el
caparazoén dorsal, incluso en las bandas méviles (6 de
un lado y 7 del otro en algunos especimenes de
Dasypus). Los anillos caudales varian en ntimero, so-
bre todo en Dasypus novemcinctus Linnaeus y Eu-
phractus sexcinctus (Linnaeus). También el nimero de
bandas moviles es variable (sobre todo en Dasypus).
En el tnico ejemplar de Zaedyus pichi (Desmarest) ob-
servado (97-DPFC.COMP), se constataron asimetrias
en los escudos cefalico y pélvico. También estan cita-
das este tipo de asimetrias en Chlamyphorus (Yepes,
1931). Mc Bee y Baker (1982) citan un patrén asimé-
trico de placas 6seas dérmicas caracterizando a
Dasypodinae.

En Glyptodontidae las asimetrias parecen ser bas-
tante comunes, sobre todo a nivel del tubo caudal.
Cabrera (1939, 1944) describe diferentes grados de
asimetria en tubos caudales de los géneros de Sclero-
calyptinae por él estudiados. En ningtn caso consi-
dera las asimetrias como caracter taxonémico, sino
como producto de la variacién individual. Gillette y
Ray (1981) mencionan marcada asimetria en el pe-
naltimo anillo caudal de Glyptotherium arizonae
Gidley, aunque s6lo consideran para la distincién es-
pecifica a base de caracteres caudales el tamafio y de-
sarrollo de tubérculos. El ntimero de anillos caudales
es variable en Glyptotherium. Gillette y Ray (1981) no
identifican asimetrias para la diagnosis de las espe-
cies de este género ni para la distincion genérica.
Kraglievich (1932) no menciona asimetrias de ningan
tipo en el momento de diferenciar tubos caudales de
diferentes géneros y especies. Farifia (1981) distingue
géneros dentro de la tribu Plohophorini a base de la
asimetria del tubo caudal. Mones (1987: 501) conside-
ra “asimetrfa mas o menos marcada” del tubo caudal
para la diagnosis del género Uruguayurus. Caste-
llanos (1926) no incluye asimetrias en la distinciéon de
géneros y especies, a pesar de que la menciona en la
descripcién del tubo de Urotherium simplex Caste-
llanos. Pascual et al. (1966) s6lo mencionan para la
diagnosis genérica, asimetria apical de Urotherium
simplex. Paula Couto (1979) minimiza el valor siste-
matico de los tubos caudales en Glyptodontidae.

El caracter intergenéricamente menos variable en
tubos caudales de Sclerocalyptinae es la relacién en-
tre el diametro transverso de las figuritas periféricas
de las placas respecto del tamario de la figura central
y esto aparenta estar correlacionado con el mismo ca-
racter en la coraza. Géneros con figuritas periféricas
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de la coraza pequefias como Stromaphorus, Phlyctae-
nopyga, Stromaphoropsis y Pseudoplohophorus, poseen
tubos caudales con estas figuritas muy estrechas res-
pecto de la figura central. Géneros como Eoscle-
rocalyptus (= Hoplophractus), Sclerocalyptus y Plohopho-
rus, poseen figuritas periféricas de la coraza mas am-
plias respecto de la figura central y las figuritas del
tubo anchas. Como en los tubos caudales no existen
figuritas periféricas supernumerarias, resulta especu-
lativo entonces proponer nuevos géneros y especies a
base de este tipo de restos aislados.

Bioestratigrafia y paleoambientes

Los depésitos nedgenos aflorantes en la costa del
Departamento de San José, en particular en las ba-
rrancas de Kiyt y Arazati, han aportado gran canti-
dad de restos de mamiferos que reflejan muy diver-
sas edades. El primero en efectuar un analisis por-
menorizado de estos restos, en particular de aquéllos
provenientes de la localidad de Kiyt (Barrancas de
San Gregorio), fue Kraglievich (1932), quien identifi-
c6 esta unidad con el “Piso Mesopotamiense”.
Muchos de estos restos fueron hallados removidos
en la plataforma de abrasién de dichas playas y su
procedencia estratigréafica es imprecisa por el hecho
de que en esas localidades se superponen por lo me-
nos dos unidades litoestratigraficas. En la base se en-
cuentra la Formacién Camacho. De los taxones de
mamiferos registrados en esta unidad, Pseudoploho-
phorus y Lagostomopsis son abundantes y comunes en
las areas més fosiliferas de las localidades de Arazati
y Kiyd. El primer género muestra mayor abundancia
de ejemplares y mejor calidad en su registro. Ha sido
descrito craneo, coraza y tubo caudal asociados, pro-
cedentes de la localidad de Kiyt (Castellanos, 1954) y
aqui se describen elementos homdlogos a éstos tam-
bién asociados, provenientes de Arazati, ademas
existen otros restos asignables a este taxén proceden-
tes de ambas localidades. Sin duda, se trata del ma-
mifero mas representativo de la Formacién Cama-
cho, caracterizando una biozona a través de gran par-
te de esa unidad.

Biozona de Pseudoplohophorus absolutus-
Kiyutherium orientalis

Definicion. Zona de Asociacidn caracterizada por la
presencia de dichos taxones y Proeuphractus limpidus
Ameghino, Kraglievichia paranensis (Ameghino),
Stromaphoropsis scavinoi Kraglievich, Pseudoplo-
hophorus benvenutii (Castellanos), P. rebuffoi (Cas-
tellanos), Berthawyleria gracilis Castellanos, Prodoe-
dicurus wyleri Castellanos, Pronothrotherium mirabilis
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Figura 6. Fenograma basado en una matriz de medidas craneanas
(ver Cuadro 1) estandarizadas de ejemplares de Sclerocalyptinae
utilizando el método de agrupamiento UPGMA (Rohlf, 2000) /
phenogram based on standardized cranial measurements (see Table 1) of
specimens of Sclerocalyptinae using the UPGMA clustering method
(Rohlf, 2000). Epl: Eosclerocalyptus planus (holotipo / holoype,
MACN-4853,); Ep2: E. planus (MLP 29-X-10-24); Hp: Hoplophractus
proximus (holotipo / holotype, MLP 31-XI-12-19); Ht: H. tapinocep-
halus (holotipo / holotype, MLP 37-111-7-7); Pab: Pseudoplohophorus
absolutus n. sp. (holotipo / holotype, FCDPV-475 y 595); Pb: P. ben-
venuttii (holotipo / holotype, MMC-888); Plf: Plohophorus figuratus
(MACN-7844); Ppa: Phlyctaenopyga ameghini (holotipo / holotype,
MLP 29-X-10-1); Stc: Stromaphorus compressidens (MLP 29-X-8-1).

(Kraglievich), Pliomorphus ameghinoi Kraglievich,
Ranculcus, Anchimys, Isostilomys intermedius Mones y
Castiglioni, Lagostomopsis Kraglievich, Dinotoxodon
paranensis (d’Orbigny y Laurillard), Toxodontherium,
Xotodon, Scalabrinitherium y Saurocetes argentinus
Ameghino.
Estratotipo y perfil tipo. Miembro San Pedro de la
Fm. Camacho, a 50 cm de la plataforma de abrasion,
en la localidad de Arazati, Departamento de San José.
Edad. Mioceno tardio, Huayqueriense (Tortoniano).
La cronozona de Pseudoplohophorus absolutus-Kiyu-
therium orientalis se extenderia a la totalidad del nivel
de pelitas inferiores de la Fm. Camacho (sensu Goso
y Bossi, 1966), correspondientes a su Miembro San
Pedro (sensu Perea y Martinez, 2004) y a la Fm Kiyua
(sensu Francis y Mones, 1965), aflorantes en las costas
de los Departamentos de Colonia y San José.
Observaciones. Pronothrotherium mirabilis, Scalabri-
nitherium y Toxodontherium también se registran en
en el “Conglomerado osifero” de la Fm. Ituzaing6 y
en la Fm. Andalhuala (Argentina) (Perea et al., 1994).
Proeuphractus limpidus, Kraglievichia paranensis,
Pliomorphus ameghinoi, Dinotoxodon paranensis y Sau-
rocetes argentinus en la Fm. Ituzaingo, y Ranculcus en
esta tltima y dudosamente en sedimentos asignados
al “Huayqueriense-Montehermosense” de Brasil
(Rancy et al. 1989; Perea y Scillato-Yané, 1990). Por lo
tanto se sugiere la correlacion temporal con estas uni-
dades.

Pseudoplohophorus, como ya se observd, sinénimo
en parte de Stromaphoropsis y de Teisseiria, se recono-
ce hasta el momento como endémico del Uruguay,
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aunque muestra afinidades con el material muy frag-
mentario que tipifica a Coscinocercus de la Formacién
Epecuén (de “Edad-mamifero” Huayqueriense) de
Argentina (Cabrera, 1939; Zetti, 1972), el cual segtin
Castellanos (1939) es sinénimo de Teisseiria. Entre es-
tas similitudes este autor destaca la abundante pre-
sencia de poros y las figuritas periféricas estrechas.
Lamentablemente, la informacién que se tiene de és-
tos es hasta el momento muy escasa como para ade-
lantar hipétesis de sinonimia con los restos de Uru-
guay. Entre los mamiferos registrados en esta biozo-
na, Kiyutherium orientalis Francis y Mones constituye
un argumento para proponer su correspondencia con
el Huayqueriense (Mioceno tardio). Fuera del
Uruguay este taxén o una forma muy afin ha sido
descrito para el Huayqueriense de Argentina
(Pascual y Bondesio, 1982; 1985; Dozo et al., 2002) y la
“Fauna Local” Rio Acre, Huayqueriense de Perd y
Brasil (Frailey, 1986).

De acuerdo a la informacién general recabada en
trabajos de sintesis sobre fauna terciaria (Pascual et al.,
1996; Marshall et al., 1983; Bondesio, 1986; Flynn y
Swisher, 1995; Cione et al.; 2000), mas los datos que sur-
gen de bibliografia mas especifica, comentada para ca-
da taxén particular, se desprende una afinidad
Huayqueriense-"Mesopotamiense” de los mamiferos
registrados en la Formacién Camacho (Perea et al.,
1994, 1996). Los datos son atn insuficientes y no se han
hallado fésiles guia del Huayqueriense en esta forma-
cién, a no ser por la ya comentada probable relacién de
Coscinocercus con Pseudoplohophorus (Cabrera, 1939;
Castellanos, 1939). Lagostomopsis, por su amplia distri-
bucion estratigréafica, no aporta datos importantes a los
efectos de la cronoestratigrafia de la Formacion
Camacho. Lagostomopsis es un taxén representado en el
Montehermosense y Chapadmalalense de Argentina y
L. petrichodactyla (Rovereto) corresponde a los dep6si-
tos del “Araucanense s. str.” (Pascual et al., 1966;
Marshall et al., 1983). Muchos de los taxones son exclu-
sivos o casi exclusivos de la Formacién Camacho y del
“Mesopotamiense” argentino, unidad informal que se
corresponde con la base de la Fm. Ituzaingd segin
Acenolaza (1976) y Cione et al. (2000). Entre ellos se
destacan Pliomorphus ameghinoi, Proeuphractus limpidus,
Kraglievichia paranensis, Anchimys cf. marshi (Ame-
ghino), Dinotoxodon paranensis y Saurocetes argentinus
(vide Mones y Castiglioni, 1979; Perea et al. 1994; Perea
y Scillato-Yané, 1995). Otros taxones registrados en la
Formacién Camacho son Pronothrotherium mirabilis,
Scalabrinitherium y ?Toxodontherium (vide Mones, 1976;
Perea, 1988; Verde y Perea, 1992). Estos estan citados
ademas de la Formacion Ituzaingd, para depésitos
“Araucanenses” equivalentes a las Formaciones
Andalhuala (Huayqueriense) y Chiquimil (?Chasi-
quense) (Kraglievich, 1931; Riggs y Patterson, 1939;
Simpson, 1974; Marshall y Patterson, 1981; Butler et al.,
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Figura 7. Grafico mostrando los resultados del analisis de compo-
nentes principales basado en una matriz de medidas craneanas
(ver Cuadro 1) estandarizadas de algunos ejemplares de
Sclerocalyptinae / graphic showing the results of the principal compo-
nent analysis based on standardized cranial measurements of some
Sclerocalyptinae specimens. Epl: Eosclerocalyptus planus (holotipo /
holoype, MACN-4853,); Ep2: E. planus (MLP 29-X-10-24); Hp:
Hoplophractus proximus (holotipo / holotype, MLP 31-XI-12-19); Ht:
H. tapinocephalus (holotipo / holotype, MLP 37-11I-7-7); Pab:
Pseudoplohophorus absolutus n. sp. (holotipo / holotype, FCDPV-
475 y 595); Pb: P. benvenuttii (holotipo / holotype, MMC-888); PIf:
Plohophorus figuratus (MACN-7844); Ppa: Phlyctaenopyga ameghini
(holotipo / holotype, MLP 29-X-10-1); Stc: Stromaphorus compressi-
dens (MLP 29-X-8-1).

1984; Bondesio, 1986; Verde y Perea, 1992; Perea et al.,
1994). Ranculcus, descrito para la Formacién Camacho
por Perea y Scillato-Yané (1990), se hallé ademas en la
Formacioén Ituzaingé y con dudas en depdsitos mio-
pliocénicos de Acre en Brasil (Rancy et al., 1989). Los
demas taxones de mamiferos claramente procedentes
de la Formacion Camacho, son exclusivos del Uru-
guay. Tales los casos de Pseudoplohophorus, Stroma-
phoropsis, Berthawyleria gracilis, Prodoedicurus wyleri,
Isostilomys intermedius y Xotodon cf. smaltatus (vide
Kraglievich, 1932; Castellanos, 1939, 1954; Mones, 1976;
Mones y Castiglioni, 1979). Muchos f6siles hallados ro-
dados en la plataforma de abrasién aledafa a las ba-
rrancas costeras del Departamento de San José (figuras
1y 2) probablemente representen una mezcla de ele-
mentos de la Formacién Camacho con otros proceden-
tes de depésitos suprayacentes. Entre ellos se destacan
Pseudoplohophorus berroi (Kraglievich) (véase Sis-
tematica), Castellanosia establei Kraglievich, Eome-
gatherium nanum uruguayense Kraglievich, Pliomorphus
aff. robustus Ameghino, Menilaus berroi Kraglievich,
Toxodontherium listai Kraglievich, Palaeotoxodon para-
nensis (d’Orbigny y Laurillart), Xotodon smaltatus Kra-
glievich, Berroia gregoriense Kraglievich, Scalabri-
nitherium ferreriai Kraglievich, Oxyodontherium zeballosi
Ameghino (vide Kraglievich, 1932), Trigodon aff. gaudr-
yi Ameghino, Pseudoplohophorus francisi Mones (vide
Mones, 1967; 1970). Dados el gran endemismo y el es-
tado fragmentario de gran parte de estos restos, junto a
la imprecisa procedencia estratigrafica més arriba se-
fialada, resulta poco conveniente tener en cuenta este
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conjunto al momento de establecer inferencias bioes-
tratigréficas. Globalmente y considerando en los casos
de las especies exclusivas del Uruguay sélo los biocro-
nes genéricos, se observa una mezcla de formas huay-
querienses y montehermosenses.

Varios taxones supuestamente provenientes de
niveles de la Fm. Camacho en la Bahia de Colonia del
Sacramento como Scelidodon corderoi Kraglievich,
Prolestodon atavus Kraglievich, Eleutherocercus vilarde-
boi Kraglievich, Pseudoplohophorus coloniensis y Gyria-
brus teisseirei (Kraglievich, 1932) también se encontra-
ron removidos y algunos (e.g. S. corderoi) son de du-
dosa asignacion a los sedimentos en cuestién. Todos
ellos son especies exclusivas del Uruguay pero consi-
derados a nivel genérico, la mayoria tiene un registro
bastante amplio que va del Chasiquense al Monte-
hermosense (Bondesio, 1986, Pascual et al., 1996), es-
tando Prolestodon también representado en la For-
macién Ituzaingé (Calcaterra, 1977) y Pseudoploho-
phorus en los citados depédsitos mas sudorientales de
la Formacién Camacho.

El “Mesopotamiense”, o mdas propiamente el
“Conglomerado osifero” de la Formacién Ituzaingé
(Cione et al., 2000), es una unidad informal cuya ge-
ocronologia genero cierta confusiéon. Su fauna se asi-
mil6 a aquéllas de las Edades Chasiquense, Huay-
queriense y Montehermosense (Pascual, 1970). Pas-
cual y Bondesio (1982) la asocian a la “Edad de las
Planicies Australes” (Mioceno Tardio-Plioceno Tem-
prano). Cozzuol (1993), plantea que su fauna se pue-
de interpretar como el producto de un area de con-
tacto entre regiones con historias evolutivas disyun-
tas. Actualmente se opina que su fauna terrestre re-
presenta una edad Huayqueriense (Cione et al.,
2000).

La comentada similitud de la fauna proveniente
de sedimentitas nedgenas del Uruguay con el “Piso
Mesopotamiense”, ya observada por Kraglievich
(1932), puede tener connotaciones paleozoogeografi-
cas interesantes, relacionadas con el desarrollo de un
paleodominio particular en la cuenca del Parana
(Zetti, 1972; Cozzuol, 1993). Parece haber existido du-
rante el Nedgeno una clara diferenciacién biogeogra-
fica entre las dreas pampeana y del noroeste argenti-
no por un lado y de la mesopotamia por el otro, esta
dltima mas estrechamente vinculada a las areas de
Uruguay y de Acre en Brasil (Cione et al., 2000; Can-
dela y Morrone, 2003).

Esto puede estar estrechamente vinculado a la
presencia de un brazo de mar que abarcé la Meso-
potamia argentina y cuya extension allende esta drea
es motivo de controversia (Rédsénen et al., 1995). Este
puede haber actuado como barrera en estrecha rela-
cién con corredores zoogeogréficos terrestres duran-
te buena parte del Mioceno, lo que puede haber mo-
tivado la similitud de la mastofauna de la Formacion
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Camacho con otras mas nortefias, en particular la se-
fialada para la Formacién Solimées en Acre (Rancy et
al., 1989, Latrubesse et al., 1997).

Los datos paleoautoecolégicos y tafonémicos que
surgen de los depositos en cuestién en el Departa-
mento de San José concuerdan con una génesis sedi-
mentaria de tipo llanura de inundacién de un siste-
ma fluvial (De Santa Ana et al., 1988), asociado a la-
gos o lagunas someros y a ecosistemas terrestres con
elevada productividad.

El grado de articulacién y de asociacion de los ele-
mentos éseos hallados permiten sugerir un transporte
limitado y probable exposicién subaérea previa al se-
pultamiento definitivo. Se hallaron fésiles con articu-
laciones muy méviles en posicién, v.gr. huesos de las
extremidades, y craneo y mandibula articulados
(Perea, 1988; Perea et al., 1994) o ejemplares, como el
que motiva el estudio central de este trabajo, con hue-
sos en franca asociaciéon y con los elementos de la ma-
no casi en posicion original. Los restos de reptiles dul-
ceacuicolas (Perea et al., 1996), flamencos (Phoeni-
copteridae) (Ubilla et al., 1990) y de mamiferos proba-
blemente folivoros (Perea, 1988), permiten proponer
los ecosistemas arriba mencionados asociados al siste-
ma principal generador de los sedimentos. Los datos
paleoecolégicos y paleogeograficos de la region coste-
ra uruguaya y zonas aledafias durante el Nedgeno
(Sprechmann, 1978; Sprechmann et al., 1994, Cione et
al., 2000) no son contradictorios con esta propuesta.
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